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Zusammenfassung 

Ziel der vorliegenden Arbeit ist die L'ntcrs~~ch~iiig der Reprod~~kt io~isb io lo~ic  der drei 

dominanten Copepodeiiarten der Arktis Culunii,'i / i ~ n u i i ~ l l i c ~ i ~ . s .  C. gli.icin1i.s u n d  

C. I l ~ / ~ y . ~ ~ / ~ o ~ ~ e i i , s ,  I111 Mittelpunkt standen die interne Organisation lind Reifung der 

Gonaden und die Morphologie der Ooc!.ten in unterschiedlichen Eilt\\ icUung\-itadien. 

Den methodischen Schwerpunkt bildete die Kombination \oll liclitiiiikroskopischen 

Arbeiten. die eine histologische Aufarbeitung des Probenmaterials erforderte. mit der 

makroskopischen L'ntcrs~~cl i~ing intakter. gefiirbter Tiere. Die Reproduktion v o n  

C. /?nmurchicns wurde zusiitzlich irn Freiland und in Nt~lir~~iigsexperi~i~enteii  ~i i i lers~~cht .  

um den Einflufi der N a l i r ~ ~ n g s b e d i n g ~ ~ ~ i g e i i  auf die Reproduktion zu kliiren. Das 

verwendete Probenmaterial stammt von zwei Arktis-Expeditionen der "Polarstern" aus 

den Monaten Miirz bis April und Mai bis Juni 1993. Die Fre i l and~~i i t e r s~~c l~~~i lgen  und die 

Nalir~iiigsexperi~iie~ite wurden im Rahmen eines dreimonatigen Fo~~sch~ingsa~~fciiil ialts a n  

der .Vlarinbiologisclie~i Station T r o m s ~  durcligefiihrt. 

Die histologische Unters~~chung der drei Ccilcinii,s-Arten zeigte eine ~r~~iiclsiitzlicli gleiche 

Morphologie der Oocyten: Das Ovar ist in drei Zonen untcrglicdert. in denen die ersten 

Schritte der Eizellen-Entwicklung ablaufen. Die jungen Oocyten werden von der 

\Vachst~imszone aus in die Goiiod~~kte abgeben. Wiihrend der weiteren Reifung treten in 

den Oocyten Vesikel auf, die mit Dotter und Lipiden scfiillt sind. I n  diesem 

E~itwickl~iiigsstacli~im ist eine breite Follikelzellschicli: um die Oocyten zu finden. Kurz 

vor  der Eiablage l6sen sich N ~ i c l e o l ~ ~ s  und Kernmembi-an auf. und die Chromosomen 

treten in die Metaphase der ersten Reifeteilung ein. 

Die Ergebnisse der Untersuchung der Oocyten von C. /?17/iuircliiciis lieÂ§e weitersehende 

interpret~itioneii iiber die pliys~oloyisclieil Prozesse der Oocyteiientwickl~ing zu. So gibt 

es Hinweise darauf, daÂ in den jnngen Oocyten die Viteliogenese I .  fÅ  ̧die die eiidoyene. 

aiigsumc Dotterbildung charakteristisch ist. stattfindet. I n  den iilteren Oocyten. die 

Vesikel enthalten. findet die Vitellogenese 2 statt. die durch exogene. schnelle 

DotterL2ilclung gekennxeichnet ist. Aiifgr~ind der gleichen Morphologie t.1~1- Ooc!jten der 

drei Arten ist es denkbar. daÂ diese Prozesse auch bei C. y1acicili.s und C. /1~~/11~1~/70/~~1~.~ 

ablaufen. 

Die interne Organisation der Gonaden ist hei allen drei Calanus-Arten eheiiialls gleich. 

Prinzipiell befinden ^-ich die JÅ¸ngere Oocyten dorsal in den Dixcnikein und 0 \ i d ~ 1 k t e n .  

Der Cntv~ckl~iiigsz~istaiid ~ ind  die GrcjÂ§ der Eizellen nehmen in ventraler Rich tun~ zu. so 

dai.1 v c n t r ~ ~ l  immer die Scliiclil der am weitesten entwickelten Ooc! teil zu finden ist. Bei 

einer Eiablase \\erden die ventral liegenden reifen Oocyten ah~egebcn .  und die niichste. 

IV 



Zusammenfassung 

dariibcr l iqcnde Schicht Oocyten nimmt die Reifungad. Die Reif~~ngsprozesse zwischen 

zwei Eiablagcn crfolgcn also immer synchron in einzelnen Oocyte~ischichten, was die 

Abliige von Eiern in Gelegen erkliirt. 

Bei Ct:il(inii.s f'iiiiiiiii'cilicus und C.  hyperboreiix konnten die morphologischen 

Vcriinderungen der Gonaden wiihrend der Entwicklung verfolgt und in vier 

Gonaclenrciiestadien (GS i bis 4) unterteilt werden. Vom unreifen (GS l ) zum reifen 

Weibchen ( C S  4 )  nahmen die Anzahl und der Reifegrad der Oocyten gleichzeitig in den 

Divertikeln und den Ovidukten zu. Die reifen Gonaden waren durch die Oocyten. die 

zahlreiche Vesikel enthielten. gekennzeichnet. Das im Rahmen dieser Arbeit entwickelte 

Schema der Gonadenrc i f~~ng  wird ausfÃ¼hrlic im Vergleich mit friiher benutzten 

Schemata diskutiert. 

Der Verlauf der Gonadenreife und die unterschiedlichen Reprod~~ktionsstrategien der drei 

Arten lassen RÅ¸ckschlÃ¼s auf den Energiebedarf der Vitellogeneseprozesse zu. Zur 

Vitellogenese I nutzen alle Arten die kÃ¶rpereigene Speicherstoffe. Die Vitellogenese 2 

findet bei C. finnicirc'liiciis nur bei Nahrungsaufnahme statt, wiihrend die Vitellogenese 2 

bei C. glcicialis fakultativ und bei C. hyperboreus generell ohne Nahrung ablzuft. 

Durch die Kombination der histologischen Ergebnisse und der Klassifizierung der 

Entwickl~~ngsstadien der Gonaden konnte eine Methode entwickelt werden, die die 

Abschiitzung der Eiproduktionsrate an fixierten Tieren ermÃ¶glicht Mit dem Gonaden- 

Index (GI  == % C S  4) liiÃŸ sich der Anteil der Weibchen in der Reproduktionsphase 

bestimmen. Die erwartete GelegegrÃ¶Ã kann durch die Anzahl reifender Oocyten in der 

Gonade ermittelt werden. 

Die Fre i land~~nters~~chunge~i  und die Nahrungsexperin~ente mit Calmii.s./'i~z~iiarchic~is 

zeigten, daÂ sich die Weibchen ohne Nahrungsaufnahme nur bis zum GS 3 entwickeln, 

daÂ aber schon geringe Phytoplanktonkonzentrationen ausreichen. um die endgÃ¼ltig 

Reifung und eine geringe Eiproduktion zu ern~Ã¶glichen Bei gutem Nahrungsangebot war 

die Frequenz der Eiablagen hoch, und die Gelege waren grÃ¶ÃŸe Bei Hungerphasen 

degenerieren die Oocyten, und das Material wird wahrscheinlich resorbiert und dem 

Stoffwechsel zugefÃ¼hrt 

Die Reproduktion von C. f inmmchicus ist generell eng an das Nahrungsvorkommen 

gekoppelt. Diese Art ist damit in1 Vergleich zu C. glacicilis und C. I z y ~ ~ e r l m r e ~ ~ . ~  weniger 

gut an die Nahrungsbedingungen in den polaren GewÃ¤sser angepaBt, 



Summary 

Summary 

The present study aims at the reproductive biology of Calcmus finmarclzicus, C. glacialis 

and C. lzyperboreus. Samples were taken on two expeditions of RV 'Polarstern' in 1993 

(ARK 1x11 and 3). The reproduction of C. finmarclzicus was studied in the field and in 

feeding experiments during the winter/spring transition in a North Norwegian fjord 

( T r o m s ~ ) .  Observations on whole stained animals (macroscopic) and histological 

methods (light microscopy) were combined to reveal the morphology and the internal 

organisation of the gonads and the maturation of oocytes. 

The morphology of oocytes is similar in all three Calmus-species. This indicates that 

development is basically identical: three zones of different cell types form the ovary, 

where early development of the oocytes takes place. Young oocytes containing only yolk 

vesicles are spread from the growth Zone into the diverticula and oviducts. During 

maturation, lipid vesicles occur, and a thick layer of follicle cells surrounds the oocytes. 

Prior to spawning, the nucleolus and the nuclear membrane dissolve; the chromosoines 

are situated On the equatorial plate of metaphase I. 

The results suggest that young oocytes of Calanus f i nmarch i c~~s  are undergoing 

vitellogensis 1 which is characterised by an endogenous and slow formation of yolk. 

Vitellogenesis 2 which is characterised by a rapid accumulation of yolk provided by an 

extraovarien source, takes place in advanced oocytes. 

The internal morphology of the gonads is siinilar in all investigatcd species: young 

oocytes are situated dorsally in diverticles and oviducts. The oocytes increase in size and 

developmend stage towards the ventral part both in diverticula and oviducts. During 

spawning the ventrally situated oocytes are released and the adjacent dorsal layer begins 

final maturation. As a result of the simultaneous maturation of oocytes eggs are deposited 

as clutches. 

In Calanus finmarclzic~~s and C. 1zype1-horeus, 4 gonad development Stages (GS) were 

identified. The development from GS 1 (immature) to GS 4 (mature) is characterised by 

increasing number, size and development stage of the oocytes both in diverticula and 

oviducts. Oocytes containing numerous vesicles are typical for mature gonads. 

Gonad development and reproductive strategy suggest that vitellogenesis 1 is supplied by 

internal energy Stores. In C. finmarchicus vitellogenesis 2 only occurs while feeding. In 

C. glacialis, vitellogenesis 2 seems to be facultativly depended on food supply, while in 

C. hyperboreus it is independent of food. 



I-listological results and gonad development stages were combined to cstablish a method 

t o  predict cgg production rate of Cci/c/~~~i.s-populations from preserved samples. The  

Parameters rcquired are the n ~ ~ m b e r  of' females spawning, the interval of clutch 

deposition. ;ind thc c l ~ ~ t c h  size. The number of females ready to spawn within the 

mmimum spawning interval characteristic for a given temperature was determined from 

ll-ic presencc GS 4. Clutch size was de~ermined from scrial cuts of the gonads by counting 

thc number of the oocytc stages to be released during thc next spawning event . 

Ficld obscrvaiions und feeding cxperiments showed that femalc Cultrniis fi~iinarchicits 

devclop matu1.e aonads already at low food concentrations. High food concentrations 

increase ihe fi~cqi~cncy of spawning events 2nd the clutch size. During starvation periods, 

oocytcs dissohe 2nd the material is presumably resorbed. 

' h e  reproduction of Calunns fininardzici~.~ is strongly dependent 011 food supply. 

Nevcrihcless. thc fcmales are able to sustain starvation periods. and due to the optimal 

nsc of tbod Sor rcprod~~ction. they are adapted to thc feeding conditions in high latitudes. 





1 Einleitung 

Die Copepoden gehÃ¶re zu den individuenreichsten Tiergruppen der Erde (KASTNER 

1993, MACKINTOSH 1937). Sie sind in fast allen Regionen der Weltmeere verbreitet 

und stellen bis zu 90% der Biomasse des Zooplanktons der oberen Wasserschichten 

(KASTNER 1993). 

Im Nordpolarmeer dominieren die drei Copepodenarten Calunns j i iv iu i rc l i ic~~s  

(GUNNERUS). C. glacialis JASCHOV und C. 1zyerboreii.s KR0YER. WÃ¤hren 

C. finmarc1zic~i.s als boreale Art mit atlantischem Wasser nordwÃ¤rt transportiert wird 

(MARSHALL & ORR 1955, HOPKINS et al. 1984), bewohnen die beiden anderen 

Arten den polaren bzw. arktischen WasserkÃ¶rpe (GRAINGER 1963, HOPKINS 1969, 

CONOVER 1988). Die Ccilaiiiis-Arten sind die bedeutendsten herbivoren Konsumenten 

(SMITH et al. 1986) und die wichtigste Nahrungsressource fÅ  ̧ viele Konsumenten 

hÃ¶here trophischer Stufen wie z.B. die Fische (CONOVER & CORNER 1968. KANE 

9 8 4 ) .  

Da die herbivorcn Copepoden direkt vom Phytoplankton abhiingig sind. muÂ ihre 

Lebensweise an die saisonal stark wechselnden Nahr~~ngsbeding~~ngen der arktischen 

Gewiisser angepaÂ§ sein (NEMOTO & HARRISON 1981, CLARKE 1983). Die 

nahr~~ngsarmen Wintermonate werden von den Ca1aiin.s-Arten in einer Diapause in 

tieferen Wasserschichten Ã¼berdauer (CONOVER 1988, HIRCHE 1989). Zu Beginn des 

Friihjahrs kehren sie in die OberflÃ¤chenschich zurÅ¸c und nutzen die Phytoplanktonbliite 

fiir das Wachstum, fÅ  ̧ den Aufbau der Lipidspeicher (LEE 1974) und fÅ  ̧ die 

Reproduktion. 

Besonders aus der Reprod~~ktionsbiologie lassen sich wichtige RÅ¸ckschlÅ¸s sowohl auf 

die Evolution verschiedener Arten als auch auf ihre Rolle im Okosystem ziehen. Bei den 

hier untersuchten Cc~lu/ni.s'-Arten spiegeln z.B. unterschiedliche Reprod~~ktionsstrategien 

die verschieden starke Kopplung des Lebenszyklus an die Phytoplanktonbliite wider. 

Wiihrend C. finmarchicus und C. glacialis nur bei gutem Nahrungsangebot hohe 

Eiproduktionsraten erreichen (z. B. MARSHALL & ORR 1955. HIRCHE & BOHRER 

1987, DIEL 199 I) ,  verbraucht C. hyperboreus kÃ¶rpereigen Lipidreserven fÃ¼ die 

Reifung der Gonaden und beginnt in den Wintermonaten mit der Eiablage (CONOVER 

1967. SMITH 1990, IIIRCHE & NIEHOFF, im Druck). Irn Ã¶kologische Kontext ist 

die Reproduktion der Copepoden vor allem deswegen von Bedeutung, weil die 

Eiproduktionsrate nach BERGGREEN et al. (1988) als MaÃ fiir die Produktion der 

herbivoren Copepoden und damit fÅ  ̧die Energiebilanz der gesamten Population dienen 

kann. 
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Einleitung 

Die bisherigen Kenntnisse uber die Reproduktionsbiologie der drei Arten stammen 

zumeist aus populationsdynamischen und experimentellen Arbeiten (z.B. HIRCHE 1990, 

TANDE et al. 1985, CONOVER 1962, 1967). FÃ¼ das VerstÃ¤ndni der Physiologie und 

fÃ¼ die Modellierung der Reproduktion sind jedoch Informationen Ã¼be die interne 

Organisation der Gonaden und die Prozesse bei der Reifung der Eizellen unbedingt 

notwendig. Die bisherigen Untersuchungen beschrÃ¤nke sich auf Arbeiten aus den 30er 

Jahren uber die Oogenese (HILTON 193 1) und die Gonadenmorphologie (LOWE 1935) 

von Ccilai~~~.~,fin~~zc~rc/iic~~.~. Unter der Verwendung moderner Techniken untersuchten 

RAYMONT et al. (1974) elektronenmikroskopisch die Ultrastruktur junger Eizellen von 

C. finiiiarchic~~s. Bis heute liegt jedoch keine wirklich umfassende und detaillierte 

Analyse der Morphologie von Gonaden und Oocyten der drei Arten vor. Diese LÃ¼ck 

versucht die vorliegende Arbeit zu schlieÃŸen Da bislang nur die morphologischen 

VerÃ¤nderunge der Gonaden, die von auÃŸe sichtbar sind, zur Klassifizierung von 

Gonadenreifestadien verwendet wurden (z.B. MARSHALL & ORR 1952a, RUNGE 

1985a, 1987, TANDE & GR0NVIK 1983, SMITH 1990), wird auÃŸerde erstmals fÅ  ̧

calanoide Copepoden der Gonadenreifezustand mit der Oocytenentwicklung in 

Verbindung gebracht. Ziel war es, durch die Kombination der Histologie mit der 

Klassifizierung der Gonaden gefÃ¤rbter intakter Tiere ein Schema der Gonadenreife zu 

entwickeln. 

Die in situ-Eiproduktionsrate konnte bisher nur experimentell unmittelbar nach dem Fang 

bestimmt werden, was hÃ¤ufi methodische Probleme aufwirft. Im Rahmen dieser Arbeit 

wurde daher versucht, eine Methode zu entwickeln, die die  AbschÃ¤tzun der 

Eiproduktion anhand fixierter Proben ermÃ¶glicht 

Ziel dieser Arbeit ist es also, die Reproduktionsbiologie von Calanus fiiz~~zai~clzic~~s im 

Detail zu untersuchen. Dabei steht die Beschreibung der Gonadenreifung und der 

Reproduktionsperiode der Tiere anhand von histologischen Untersuchungen im 

Vordergrund. Die  beiden Arten C. glacialis und C. hyperboreus werden zu 

Vergleichszwecken herangezogen. ZusÃ¤tzlic sollen Nahrungsexperirnente mit 

C. finmarchicus den EinfluÃ der Nahrungsbedingungen auf die Morphologie der 

Gonaden und die Eiproduktion klÃ¤ren Anhand von Ergebnissen dieser Arbeit und Daten 

aus der Literatur wird abschlieÃŸen die Reproduktionsstrategie von C. finmarchiciis 

diskutiert. 

Irn Mittelpunkt der vorliegenden Arbeit steht somit die Beantwortung folgender Fragen: 

- Wie sind die Oocyten und die Gonaden aufgebaut, und wie verÃ¤nder sie sich im 

Verlauf der Reifung? 
- Wie sind die Gonaden der Weibchen in der Reproduktionsphase zu klassifizieren? 
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Einleitung 

Wie veriindern sich die Gonaden wiihrend der Eiablage? Welche Reifungsprozesse 

finden zwischen zwei Eiablagen statt? 
- Wie wirken sich die Nahrungsbedingungen auf die Morphologie der Gonaden von 

C. f inmarcl i ic~~.~ aus? 



2 Untersuchungsgebiet 

Die drei Calaniis-Arte11 wurden entsprechend ihrer Verbreitungsschwerpunkte in 

unterschiedlichen Gebieten des Europiiischen Nordmeers (Abb. 2.1-A) gefangen, die in 

diesem Kapitel vorgestellt werden. 

Die GrÃ¶nlandsee wie die Norwegische See ein Randmeer des Atlantischen Ozeans 

(GIERLOFF-EMDEN 1980), wird in1 Norden durch die ca. 600 km breite FramstraÃŸe 

im Osten durch GrÃ¶nland im SÃ¼de und Westen durch den Mohn-RÃ¼cke begrenzt 

(HOPKINS 1991). Sie besteht aus zwei Becken, dem nÃ¶rdliche kleineren Boreasbecken 

mit 3200 m Wassertiefe und dem sÃ¼dlic gelegenen groÃŸe Becken mit bis zu 3600 m 

Wassertiefe, und dem OstgrÃ¶nland-Schelfgebiet Im SÃ¼de ist der OstgrÃ¶nlandschel 

etwa 50 km breit. Richtung Norden dehnt er sich aus und erreicht in der FramstraÃŸ seine 

maximale Ausdehnung von 280 km (PERRY 1986). 

Aufgrund der unterschiedlichen Wassermassen beschreiben SWIFT & AAGAARD 

(1981) drei hydrographische DomÃ¤ne in der GrÃ¶nlandsee die atlantische DomÃ¤ne die 

vom warmen, salzreichen Wasser (A\V; T > 3 "C, S > 34,9 %o) aus dem Nordatlantik 

gepriigt wird, die polare Domiine unter dem EinfluB des kalten, salzarmen polaren 

Wassers (PW; T < 0 "C, S < 34,4%~)  und die arktische DomÃ¤ne deren WasserkÃ¶rpe 

durch Vermischung und Modifikation von PW und AW entstanden ist. 

Die Wassermassen in der GrÃ¶nlandse setzen sich folgendermaÃŸe zusammen: Im 

Westen werden durch den Ost-GrÃ¶nland-Stro ( EGC = East Greenland Current) PW 

und Eis aus dem Nordpolarmeer eingetragen (Abb. 2. I-B). AW gelangt Ã¼be den Farger- 

Shetlandkanal in die Norwegische See und wird als Atlantischer Strom (NAC = 

Norwegain Atlantic Current) nach Norden transportiert (HOPKINS 1991). Das AW flieÃŸ 

dann in der Ã¶stliche Gronlandsee mit dem Westspitzbergenstrom (West Spitsbergen 

Current = WSC) entlang der westlichen KÃ¼st Spitzbergens teilweise weiter nordwÃ¤rt in 

das Nordpolarmeer (AAGAARD 1982). Bedingt durch die Bodentopographie zweigen 

zwischen 75 und 80  'N Teile des WSC nach Westen ab (QUADFASEL et al. 1987, 

GASCARD et al. 1988) und bilden den Atlantischen RÃ¼ckstro (Return Atlantic Current 

= RAC). Dieser unter dem EGC verlaufende Strom transportiert AW und durch 

Vermischung entstandenes Arktisches Zwischenwasser (Arctic Intermediate Water = 

ArIW. T 0.5 - 3 'C: S > 34,7 %G) (PAQUETTE et al. 1985). SÃ¼dlic von 74 "N wird ein 

Tcil des RAC nach Osten gelenkt. WSC, ECG und RAC bilden den GrÃ¶nlandseewirbel 

dessen Zentrunl im siidlichen Becken der GrÃ¶nlandse liegt. Im Zentrum des 
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GrÃ¶nlandseewirbel bestehen zwischen den vertikal geschichteten WasserkÃ¶rper relativ 

geringe Unterschiede, was in manchen Wintern eine tiefe Konvektion ermÃ¶glicht 

11n Sommer (Probennahmesituation) bildet sich in der GrÃ¶nlandse durch Arktisches 

OberflÃ¤chenwasse (Greenland Arctic Surface Water = GArSW; T Gefrierpunkt bis 5 Â¡C 

S 34,7 - 34,9 %C; HOPKINS 1991) eine OberflÃ¤chenschich von ca. 20 bis 40 m. 

Darunter befindet sich eine Schicht Arktisches Zwischenwasser (Greenland Ai-ctic 

Intermediate Water = GArIW. T < 2 'C ;  S 34.7 - 34,9 HOPKINS 1991). Unterhalb 2000 

m findet sich das Tiefenwasser (Greenland Sea Deep Water = GSDW; T -1.25 ' C ;  S 

34,89 %G; HOPKINS 1991). Jede DomÃ¤n ist durch eine speziel le  

Zooplanktongemeinschaft geringer DiversitÃ¤ mit einer dominanten Cnlanus -Art 

charakterisiert (AW C. fin~~zc~rclziciis, PW C. glacialis, GArIW C. hyperborm) .  

Zum Zeitpunkt der Probennahme von C. finmarchiciis im WSC (25.3.1993) betrug die 

Wassertemperatur an der OberflÃ¤ch bis in ca. 100 m Tiefe 1,5 ' C  und die SalinitÃ¤ 

34,9 %G. Unterhalb 100 m lag die Wassertemperatur bei ca. 3 'C und die SalinitÃ¤ bei 

35,O %G (MEINCKE et al. 1994). In der GrÃ¶nlandse (Probennahme am 12.4.1993) und 

in der Norwegensee (Probennahme 13.4.1993) war die Wassertemperatur bis in 500 m 

ca. 2,s "C, die SalinitÃ¤ betrug 35,O %O (MEINCKE et al. 1994). 

C. Izyperboreus wurde in1 Zentrum des GsÃ¶nlandseewirbel am 1.8.1993 gefangen. Hier 

betrug die Wassertemperatur -1,03 'C und die SalinitÃ¤ 34,89 %G (BUDEUS & 

SCHNEIDER 1994). 

2.2 OstgrÃ¶nlandpolyny 

Die OstgrÃ¶nlandpolyny (North East Water Polynya = NEW) liegt auf dem 

OstgrÃ¶nlandschel nÃ¶rdlic von 79 ON. Die Polynya Ã¶ffne sich in den Monaten April bis 

Mai, vergrÃ¶fier sich wÃ¤hren der FrÃ¼hjahrs und Sommermonate und schlieÃŸ sich 

wieder im September (PEDERSEN et al. 1993). Sie erreicht eine Ã–ffnun von maximal 

44.000 km2 (WADHAMS 198 1). 

Die Bathymetrie der Polynya ist durch ein Grabensystem, das die Belgica-Bank umgibt, 

gekennzeichnet (BUDEUS & SCHNEIDER 1995): Der Belgica-Graben im SÃ¼de (77 - 

78 ON), ist 400-500 m tief, ca. 250 km lang und ca. 40 km breit. Der westliche Teil (70 - 

80 N), der parallel zur ostgrÃ¶nlÃ¤ndisch KÃ¼st verlaufende Norske-Graben, ist bis zu 

400 m tief. Der Westwind-Graben ist ca. 300 m tief und verlÃ¤uf nordwestlich der Belgica 

Bank. 

Die Wassermassen Ã¼be dem OstgrÃ¶nlandschel sind - vereinfacht - vertikal in zwei 

Schichten unterteilt (AAGAARD & COACHMAN 1968). Die oberste Schicht wird von 

PW gebildet und erreicht die maximale Dicke von ca. 140 m im Zentrum der Polynya 
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(BUDEUS & SCHNEIDER 1995). Unterhalb des PW befindet sich Wasser mit hÃ¶here 

Temperatur und SalinitÃ¤ aus dem RAC. In den GrÃ¤be sind verschiedene 

Tiefenwassertypen zu finden, die alle atlantischen Ursprungs sind. 

In1 Zeitraum der Probennahmen von C. glacialis in der Polynya schwankte die 

Wassertemperatur zwischen - 1,s und 0 'C, die SalinitÃ¤ lag zwischen 34,l und 34,9 %C. 

Der Gr@tsund, ein subarktischer Fjord, liegt nordwestlich von Tron~s@ (Abb. 2.1-C). Die 

maximale Tiefe dieses Fjords, der ein groÃŸe Becken bildet, liegt bei 205 m. Uber den 

Gretsund liegen bislang nur wenige hydrographische Daten vor, wiihrend der 

benachbarte Balsfjord gut untersucht ist (EILERTSEN et al. 1981). TANDE & 

SLAGSTAD (1992) gehen jedoch davon aus, daÂ sich die physikalischen Bedingungen 

in etwa entsprechen. Allerdings steht der WasserkÃ¶rpe im Gretsund unter stÃ¤rkere 

ozeanischen EinfluB, da ein hÃ¤ufige Wasseraustausch mit der Norwegischen See Ã¼be 

den Ullsfjord im Norden und den Kvalsund im Westen erfolgt (TANDE & SLAGSTAD 

1992, PEDERSEN pers. Mit.). Die Wassertemperatur schwankt in den Fjorden dieses 

Gebietes zwischen 1 und 7 'C. die SalinitÃ¤ zwischen 32,8 und 34,0 (TANDE & 

SLAGSTAD 1992). Der Gr9tsund ist das ganze Jahr Ã¼be eisfrei (PEDERSEN, pers. 

Mit.). 

FÃ¼ den Untersuchungszeitra~im MÃ¤r bis Mai 1994 liegen hydrographische Daten aus 

dem Grgtsund von 5 Probennahnien vor (NORMAN, unverÃ¶ffentlicht Daten). Wiihrend 

dieser Zeit lag die Wassertemperatur zwischen 2,4 und 4,6 "C und die SalinitÃ¤ zwischen 

33,3 und 34,4 %O (Abb. 2.3). Die fÅ  ̧ die Fjorde ab Mai typische Schichtung des 

WasserkÃ¶rpe in eine obere salzarme Schmelzwasserschicht und in eine tiefe salzreiche 

Wasserschicht (TANDE & SLAGSTAD 1992) wurde im Untersuch~ingszeitraurn nicht 

beobachtet (NORMAN, unverÃ¶ffentlicht Daten, Abb. 2.2). Die Chlorophyll- 

Konzentration stieg von 0 ,s  g 111-3 (29.3.) auf maximal 7 g in-3 (25.4.) und sank bis Mitte 

Mai auf Ca. 2 g m-3 ab. 



Abb. 2.1: Lage der Untersuchungsgebiete (Ãœbersich und Detail) und Darstellung der 
StÃ¶mungsverhÃ¤itnis in der GrÃ¶nlandsee 
A: Ubersicht Ã¼be die Lage der Probennahmestationen. Die genauen Koordinaten 
sind Tab. 3.2. zu entnehmen, 1 = C. finmarchicus A-C Expedition (ARK IX 
lb): D Forschungsaufenthalt Tromsgj2 = C. glacialis Expedition (ARK IX 3) 3 
= C. hyperboreus Expedition (ARK IX  3) 
B Bodentopographie und StrÃ¶munge in der GrÃ¶nlandse (nach PAQUETTE et 
al. 1985) 
C Probennahmestationen im Grgtsund (lD) und benachbarte Fjorde 
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Temperatur ( C) SalinitÃ¤ (%C) 
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Chlorophyll a (g m 3 )  

Abb. 2.2: Temperatur, SalinitÃ¤ und Chlorophyll a -Gehalt im Gr~ t sund  an 5 
MeÃŸtage im Untersuchungszeitraum von MÃ¤r bis Mai 1994 
(NORMAN, unverÃ¶ffentlicht Daten). 
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3 Material und Methoden 

In diesem Kapitel werden zuerst die Methoden der Probennahme und der 

Abundanzbestiinn~ung beschrieben. AnschlieÃŸen werden die Untersuchung der 

Gonaden und die histologischen Methoden dargestellt. AuÂ§erde werden die 

verschiedenen Experimente erlÃ¤utert Da die drei Cci1ann.s-Arten mit z.T. 

unterschiedlichen methodischen AnsÃ¤tze bearbeitet wurden. schlieÃŸ dieses Kapitel mit 

einer Ãœbersich der Arbeitsmethoden. 

3.1 Probennahme 

Entsprechend der Verbreitung der drei Ccilanus-Arten C. finmarchicus, C. glacialis und 

C. h y p e r b o r e i ~ s  stammen die verwendeten Weibchen aus ~~nterschicdlichen 

Wassermassen: 

C. f i nmarch ic~ / s :  atlantischer WasserkÃ¶rpe - Norwegische See, Grotsund 

(Tronlsg); 

C glacialis: polarer WasserkÃ¶rpe - OstgrÃ¶nlandpolyny 

C. hyperborens: arktischer WasserkÃ¶rpe - GrÃ¶nlandsee 

Die Copepoden wurden mit zwei unterschiedlichen Netzen gefangen. dem Bongonetz und 

dem WP I1 - Netz (Working-Project I1 - Netz (TRANTER 1974 )). 

3.1.1 Bongonetz-FÃ¤ng 

Wiihrend zweier Arktis-Expeditionen des FS "Polarstern" im FrÃ¼hjah und Sommer 1993 

(ARK XUlb und ARK XIl3) wurden Weibchen der drei Arten fÃ¼ die Untersuchung der 

Gonaden und fÃ¼ die Lichtmikroskopie mit dem Bongonetz gesammelt. Eine Ubersicht 

Ã¼be die Stationen wird in Tab. 3.1 gegeben. Die vertikalen Hols erfolgten mit einer 

Hievgeschwindigkeit von 0,3 m s-I zwischen 100 und 200 m Tiefe bis zur Oberfl2che. 

Der Bongonetzrahmen war mit 335 und 500 pm Gaze bespannt. Der Fang aus dem 

335 u m  Netz wurde fÃ¼ die Bestimmung der Abundanz und des Artenspektrums in 

4%igem Formalin, gepuffert mit Hexamethylentetramin. fixiert. Die Auswertung dieser 

Proben hinsichtlich der Abundanzen und Biomassen erfolgte im Rahmen der 

Arbeitsgruppe (siehe dazu DUSTERLOH 1994, HIRCHE. unverÃ¶ffentlicht Daten). Aus 

dem 500 pm Netz wurden in1 KÃ¼hllabo (10 'C) die Weibchen bzw. die Copepodit- 
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Stadien V (CV) sofort nach dem Fang lebend aussortiert und in Experimenten eingesetzt 

(vergl. Kap. 3.5) oder fÅ  ̧ licht~~~ikroskopische Unters~ich~~ngen fixiert (vergl. Kap. 3.4). 

Tab. 3.1 Stationsdatcn der BongonetzfÃ¤nge Die C. glacin1i.s-Weibchen wurden an 
12 benachbarten Stationen auf dem Ostgr~nlandschelf gefangen, daher 
werden hier nur der Zeitraum der Probennahme und die ungefiihre 
geographische Lage angegeben. St. = Stationsnun~mer. 

1 C. hyperboreiis 1 ARK 1x13 1 279 1 1.8.93 1 75 '00' N 1 0 3 W  W 1 1500-0 m 1 

Die Gonadenentwickl~~ng und Eiproduktion von Cdanus  finniarcl~iciis-Weibchen 

wurden wÃ¤hren eines Forschu~igsa~~fe~ithaltes an der Marinbiologischen Station Tron~sg 

(MBS) von MÃ¤r bis Mai 1994 detailliert untersucht. 

Mit dem Forschungskutter "Hyas" der UniversitÃ¤ Tronisfl wurde einmal wÃ¶chentlic die 

tiefste Stelle des Gr~ t sund  (Lottiefe 205 m: 69'48'N 19'24'0) angefahren. Die 

Probennahmetern~ine sind in Tab. 3.2 angegeben. 

Der Fang der Tiere erfolgte mit einem WP 11-Netz (Flgche 0,53 m2), bespannt mit 

150 pm Gaze, in vertikalen Hols von 200 m Tiefe bis zur Oberfliiche bei einer 

Hievgeschwindigkeit von 0,2 - 0,3 m s-I. Der erste Fang wurde in 4%igem Formalin. 

gepuffert mit Hexamethylentetramin, fixiert; der zweite Fang wurde mit Seewasser 

verdÃ¼nn und innerhalb von 1,5 bis 2 h zur MBS gebracht und aussortiert. Unter einem 

Binokular (WILD M5) wurde bei 25-facher VergrÃ¶i3erun Ã¼berpriift ob die Weibchen 

vollstÃ¤ndi intakt waren. Nur unbeschÃ¤digt Weibchen wurden fiir die Experimente oder 

histologischen Untersuchungen verwendet. 
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Tab. 3.2 Probennahmetern~ine zur Untersuchung der Reprod~~ktionsbiologie von 
C. finmarchici~s im Gr@tsi~nd (Nordnorwegen), FrÃ¼hjah 1994. 

3.2 Bestimmung der Abundanz und LÃ¤ngeiihaufigkeits-Verteilun 

Aus den formolfixierten Proben der wÃ¶chentliche Probennahmen im G s ~ t s u n d  (vergl. 

Kap. 3.1.2) wurden unter einem Binokular (WILD M5) die Weibchen. Miinnchen und 

CV von C. f ' inii~~ird~iciis aussortiert und geziihlt. Da kein Di~rcht'luÃŸmeÂ§ger ("flow- 

meter") zur Verfiigung stand und daher das filtrierte Volumen nicht exakt bekannt war, 

wurde von einer 90 %igen Filtrationsleist~~~ig ausgegangen. Bei einer Offnung des 

Netzes von 0.56 m2 und der Fangtiefe von 200 111 ergibt sich ein filtriertes Volumen von 

100.8 in3. Mit diesem Wert wurden die Abundanzen auf 1m3 umgerechnet. 

Mit einem Bildanalysesystem (VIDS) wurde unter dem Binokular die maximale 

Prosomaliinge der einzelnen Copepoden bei 12,5 -facher VergrÃ¶ÃŸeru gemessen. 
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3.3 Untersuchung der Gonaden 

Z u m  besseren VerstÃ¤ndni der Methoden und der Darstellung der Ergebnisse der 

morphologischen Untersuchungen werde ich an dieser Stelle kurz den allgemeinen 

Aufbau der Gonaden. wie er von Calan~isfinmarchic~is (LOWE 1935; Abb. 3.1) bekannt 

ist, darstellen: 

In der Mitte des Thorax liegt dorsal das lÃ¤nglich Ovar, welches aus drei Zonen besteht 

(HILTON 1931), die anhand der Morphologie der Oocyten in1 Lichtmikroskop zu 

unterscheiden sind. Jede dieser drei Zonen ist durch den physiologischen Zustand der 

darin befindlichen Oocyten gekennzeichnet: In der ersten, hinten liegenden Zone finden 

mitotische Teilungen statt (Teilungszone). In der zweiten Zone, die sich nach vorne 

anschlieÃŸt treten die Eizellen in die Prophase I der Reifeteilung ein (Synapsiszone). In 

der dritten Zone beginnen die Oocyten zu wachsen (Wachstumszone) (HILTON 193 1). 

Vom vorderen Bereich des Ovars aus fÃ¼hre die Gonodukte als zwei KanÃ¤l nach vorn in 

den Kopfbereich (der Å¸blich Nomenklatur folgend als Divertikel bezeichnet) und zwei 

weitere KanÃ¤l (Ovidukte) lateral nach hinten. In dieser Arbeit werde ich zusÃ¤tzlic den 

Begriff "Gonodukte" (Gonadenghge) verwenden, der die Divertikel und die Ovidukte 

umfaÃŸt Die Ovidukte miinden in die unpaare GeschlechtsÃ¶ffnun im ersten 

Abdominalsegment, in dem sich auch die Spermatheke befindet (HILTON 193 1, LOWE 

1935). 

Abb. 3.2: Dorsalansicht der weiblichen Gonade von C. f i n m a r c l ~ i c ~ ~ . ~ .  D = 
Divertikel. Ov = Ovar. Od = Ovidukt. Spth = Spermatheke, Go = 
GeschlechtsÃ¶ffnun (aus LOWE 1935). 
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3.3.1 Gonadenreifezustands-Bestimniung 

Die formolfixierten Calanus-Weibchen der drei Arten wurden mit 2%igcm Mcthyl- 

boraxkamin in Alkohol (ROMEIS 1968) iiberfarbt und danach in mit HC1 angesiiuertem 

70%igen Alkohol differenziert (langsam entfirbt), bis sich die dunkelrot angefiirbten 

Gonaden deutlich vom umgebenden Gewebe absetzten. Die Dauer der FÃ¤rbun variierte 

bei den verschiedenen Proben zwischen 3 und 12 Stunden. Je nach der Intcnsitiit der 

FÃ¤rbun betrug die nachfolgende Differenzierungszeit 24 bis 48 Stunden. Danach wurden 

die Weibchen in einer aufsteigenden Alkoholreihe (80, 90, 95%ig fiir jeweils 20 Minuten) 

entwÃ¤sser und fÃ¼ die KlÃ¤run der Gewebe in Glyzerin Ã¼berfÃ¼hr 

Die Morphologie der Gonaden und der Oocyten wurde anschlieÃŸen unter dem Binokular 

bei 25-facher VergrÃ¶ÃŸeru untersucht und beschrieben mit dem Ziel,  ein 

Klassifizierungsschen~a zum Gonadenreifezustand zu erstellen. 

Freilanduntersuchungen liegen fÃ¼ C. f inmarchic~~s wÃ¤hren der Friihjahrsinoiiate Miirz 

bis Mai 1994 irn Grgitsund vor. Dazu wurden in Ca. wÃ¶chentliche AbstÃ¤nde Proben 

genommen (siehe Tab. 3.2), die Gonaden angefÃ¤rb und untersucht. 

An C. hyperboreus lieÃ durch die Beobachtung lebender Weibchen die Entwicklung der 

Gonaden im Labor verfolgen. C. lzyperbore~!.~ ist mit bis zu 9 mm Proson~aliinge die 

grÃ¶Â§ der drei Arten, die Gonaden sind durch die ChitinhÃ¼ll hindurch gut im lebenden 

Tier zu erkennen. Zur Untersuchung der Reifung der Gonaden wurden im August 1993 

(ARK 1x13) 36 Weibchen gefangen und im KÅ¸hlrau bei 0Â° Ã¼be mehrere Monate 

(18.8.1993 bis 28.2.1994) gehaltert (Beschreibung der Halterungsbeding~ingen in Kap. 

3.5.1.1). In mindestens monatlichen AbstÃ¤nde wurde die Morphologie der Gonaden der 

lebenden Weibchen beschrieben und daraus ein Schema zur Klassifizierung des 

Reifegrades erarbeitet. Zusiitzlich wurden 60 Weibchen in unterschiedlichen 

Entwicklungsstadien fixiert. Bei 30 Weibchen wurden die Gonaden gefÃ¤rbt die anderen 

Weibchen wurden lichtmikroskopisch untersucht. 

FÃ¼ C. ghcialis konnte ich kein Schema fÃ¼ die Entwicklung der Gonaden erarbeiten, da 

diese Art z u m  Zeitpunkt der  Expeditionen ( A R K  1x12 und 1x13) schon 

reproduktionsbereit war. Alle untersuchten Weibchen wurden als reif klassifiziert. 
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3.3.2 PrÃ¤paratio und Vermessung der Gonaden 

Aus einem Teil der gefÃ¤rbte Weibchen der drei Arten wurden mit Hilfe eines 

augenchirurgischen Bestecks die Gonaden herausprÃ¤pariert Dazu wurde zuerst mit einem 

diagonal verlaufenden Schnitt der Kopf samt den Antennen und den Mundwerkzeugen 

abgetrennt und dann der KÃ¶rpe links und rechts der ExtremitÃ¤te geÃ¶ffnet So lieÃ sich 

die Unterseite des Tieres in einem StÃ¼c abheben. Nach Entfernen des Darmes und der 

Dorsoventralniuskulatur lag beim dem auf dem RÃ¼cke liegenden Tier die Gonade offer. 

und lieÂ sich mit Hilfe von Minutiennadeln herauslÃ¶sen 

Unter einem Binokular wurden die Gonaden mit einem Bildanalysesystem (VIDS) 

vermessen (Abb. 3.2). 

Abb. 3.2: Schematische Darstellung der Gonade von Calanus spp. Die Linien 
kennzeichnen die MeÃŸstrecken l = LÃ¤ng des Ovars, 2 = Breite der 
Teilungszone, 3 = Breite der Wachstumszone, 4 = Breite der Divertikel, 
5 = Breite der Ovidukte. 
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3.4 Histologie 

FÃ¼ eine standardisierte Untersuchung vieler Individuen, wie sie in dieser Arbeit 

durchgefÃ¼hr wurde, sollten folgende Voraussetzungen erfÃ¼ll sein: 
- Die verwendete Methode fÃ¼hr zu reproduzierbaren Ergebnissen. 

Die Chemikalien fÃ¼ die Fixier- und die PufferlÃ¶sunge sind leicht zu beschaffen, 

einfach zu verarbeiten und mÃ¶glichs wenig giftig. 

Eine lÃ¤ngere Aufbewahrung der Proben im Puffer ist mÃ¶glich 

- Die Einbettung erfolgt schnell und unter normalen Laborbedingungen, 

(Raumtemperatur, Normaldruck). 

Um die optimale LÃ¶sun fÃ¼ die problematische Fixierung und Einbettung der Tiere zu 

finden, wurden daher Vor~i~i tersuchi~ngen an Calannsfinmarchicus (ARK IXIlb)  

durchgefÃ¼hr t  Dazu  wurden  unterschiedl iche F ix ie r lÃ¶sunge  ( B o u i n ,  

Gl~~taraldehyd/Paraformaldehyd, Glutaraldehyd/Osn~iun~tetroxid, Formalin 570, 

Glutaraldehyd, LÃ¶sun nach Krallinger, Dubrosq-Brasil (ROMEIS 1968)) bei 

unterschiedlich langen Einwirkzeiten getestet. Danach wurden die Tiere in verschiedenen 

Kunstharzen (Epon, Araldit und Technovit 7 100) oder Paraffin eingebettet. 

Die Voruntersuchungen haben gezeigt, daÂ fÅ  ̧die Lichtmikroskopie eine Fixierung mit 

einem Gl~~taraldehyd/Paraformaldehyd-Gemisch nach KARNORVSKY (1965) mit 

nachfolgender Einbettung in den Kunstharz Technovit 7100, einem Methylacrylat, die 

besten Ergebnisse lieferte und fÃ¼ die Standarduntersuchungen der h4orphologie der 

Oocyten geeignet war. Daher wird hier dieses Verfahren vorgestellt. Eine 

Zusanimenfassung der Methoden zur Fixierung und Einbettung (inklusive Zeitangaben 

und Zusanimensetzung der verwendeten LÃ¶sungen gibt ein Schema an1 Ende dieses 

Kapitels (s.  S .  17). 

3.4.1 Herstellung der PrÃ¤parat 

Zur Anfertigung lichtmikroskopisclier SchnittprÃ¤parat wurden die Weibchen oder CV 

der Calmi/.s-Arten sofort nach den1 Aussortieren aus den FÃ¤nge fiir die histologische 

Untersuchung vorbereitet. Je nach Versuch und Art wurden zwischen einem und zehn 

Tiere in ein Schnappdeckelglas (10 nil) Ã¼berfiihrt Von den jeweiligen L Ã ¶ s ~ ~ n g e  wurde 

immer das ca. zwanzigfache Volumen des Gewebevol~imens eingesetzt (ROMEIS 1989), 

um einen vollstiindigen Austausch der Fliissigkeiten t u  garantieren. ZusÃ¤tzlic wurden 

die Probengefiine auf einem Rotator bewegt. AuÂ§erde wurde sichergestellt. daÂ die 



Proben zu keinem Zeitpunkt trockenfielen, um Gewebever2nderungen zu vermeiden. Um 

Verunreinigungen zu vermeiden, wurden Einmal-Pipetten verwendet. 

3.4.1.1 Fixierung 

ZunÃ¤chs wurden die Tiere fÃ¼ einige Minuten in 2,5%igem Glutaraldehyd, gepuffert mit 

0,2 M Natriumkakodylat, vorfixiert. Dann wurden zur optimalen Infiltration Kopf und 

ExtremitÃ¤te entfernt. Die Proben wurden danach in ein Fixiergemisch nach 

KARNORVSKY (1965), gepuffert mit einer 0,2 M Natriumkakodylat-LÃ¶sung 

(Gebrauchskonzentration: 1,25% Glutaraldehyd und 1% Paraformaldehyd. Herstellung 

vergl. Schema) Ã¼berfÃ¼hr Die FixierlÃ¶sunge wurden wenige Stunden vor jedem 

Fixierungsdurchgang hergestellt. Die Tiere verblieben zwischen 3 Stunden (bei 

Zimmertemperatur) oder 12 Stunden (bei 4 'C) in1 Fixanz. Danach wurden die Proben 

mehrfach mit 0 , l  M Natriun~kakodylat-Puffer (eine Arsenat-LÃ¶sung gespÃ¼l und bis zur 

weiteren Aufbereitung z.T. bis zu 4 Wochen bei 4 'C  in1 KÃ¼hlschran in1 Puffer 

aufbewahrt. Die QualitÃ¤ der Proben verÃ¤ndert sich in1 Lauf dieser Zeit nicht. 

Natriumkakodylat hat bakteriozide und fungizide Eigenschaften und wirkt damit 

gleichzeitig als Puffer und als Konservierungsmittel. Daher wurde trotz der Giftigkeit der 

PufferlÃ¶sun nicht auf den Einsatz dieser Chemikalie verzichtet. Eine Alternative bei der 

histologischen Aufarbeitung wÃ¤r Phosphat-Puffer (BLADES-ECKELBARGER & 

YOUNGBLUTH 1984, BLADES-ECKELBARGER & MARCUS 1992), aber hier 

mÃ¼sse die Proben direkt nach AbschluÃ der Fixierung weiter bearbeitet werden. 

3.4.1.2 EntwÃ¤sserun und Einbettung 

Um die EntwÃ¤sserun des empfindlichen Gewebes der Gonaden mÃ¶glichs schonend 

durchzufÃ¼hren wurden die Proben durch eine aufsteigende Alkoholreihe in 10% 

Schritten, beginnend mit 10%igem Ethanol, gefÃ¼hr (vergl. Schema). Nach insgesamt ca. 

5 11 befanden die Gewebe sich im 100%igen1, unvergÃ¤llte Ethanol. 

Die Einbettung des Gewebes erfolgte in einem Kunststoff (Technovit 7100) auf der Basis 

von Glykolmethacrylat. Dieser Kunststoff ist wenig viskos (GLAUERT 1975) und dringt 

daher gut in das fixierte Gewebe ein. AuÃŸerde ist Glykolmethacrylat mit Wasser 

mischbar und reagiert daher nicht empfindlich auf Wasserreste, die  bei einer 

unvollstÃ¤ndige EntwÃ¤sserun im Gewebe verbleiben kÃ¶nnen 

Zur PrÃ¤infiltratio des Einbettmediums verblieben die Proben fÃ¼ 2 h in einem Gemisch 

von Ethanol und BasislÃ¶sun Technovit 7 100 (Fa. Heraeus-Kulzer). Danach wurden die 
16 
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Gewebe fiir ca. 24 Stunden in dem fliissigem Kunstharz, dem der Hiirter I 

(Dibenzolperoxid, 1% des Infiltrationsn~ediums) zugesetzt war, inkubiert lind nach der 

Infiltration in spezielle Einbett~~ngsformen aus Teflon Ã¼berfiihrt Der dann zugesetzte 

HÃ¤rte 11 (Barbitursiiurederivat, 6,257~ des Einbettmediums) lÃ¶st die absch l ieknde  

Polyn~erisation aus. so daÂ nach 2 - 6 Stunden die fertigen BlÃ¶ck entnommen werden 

konnten. Das Ansetzen der Kunstharz-LÃ¶sunge erfolgte in Plastikgefiifien. da in 

manchen GlasgefiiÂ§e eine vorzeitige Polymerisation induziert wurde.  I n  

SchnappdeckelglÃ¤ser wurde ein solcher ProzeÂ jedoch nicht beobachtet. 

Die Teflon-Einbettungforn~en haben den Vorteil, daÂ die Temperatur bei dcr 

Polyn~erisation nicht iiber 37'C steigt, da die durch den Polymerisationsvorgang 

entstehende WÃ¤rm abgeleitet wird. Die Priiparate muÂ§te aufgrund der starren Struktur 

der Formen mit einem speziellen Verfahren herausgelÃ¶s werden (Abb. 3.3): Auf den 

erstarrten Kunstharz wurde in eine Vertiefung der Einbettform eine dickflÅ¸ssig 

Mischung (Technovit 3040 - LÃ¶sun und Pulver im VerhÃ¤ltni 1:2) gegeben. Darauf 

wurden Plastik- (Histoblock-TrÃ¤ger Fa. Heraeus-Kulzerj oder einfache Holzbl6ckchen 

gedrÃ¼ckt Technovit 3040 verbindet beim Aushiirten den Kunstharzblock und das 

BlÃ¶ckche miteinander. Die BlÃ¶ckche dienten dadurch als Halter, und das Priiparat 

konnte nach 2-5 Min. entnommen werden. 

- ~ l Ã ¶ c k c h e  
Teflon form 

3400 
fertiges Priiparat 

Gewebe 

Abb. 3.3: Schematische Darstellung des Herausl6sens der Kunstharz-Priiparate aus 
Teflon-Einbettforn~en. EM = Einbettnlediun~ (Technovit 7100). T 3040 = 
Technovit 3040 



3.4.1.3 Anfertigung der Schnitte 

Die KunstharzblÃ¶ck muÃŸte zur Pyramide getrimmt werden. bevor an einem 

halbautomatischen Mikrotom (Fa. Reichert, Autocut 2040) Serienschnitte mit Hilfe von 

Glasmessern hergestellt werden konnten. Die Glasmesser wurden mit e inem 

Messerbrecher (KnifeMaker 7800B Fa. LKB Produkter AB) aus 25 min dicken 

GlasstÃ¤be gebrochen. Zur Standardunters~~chung wurde in dieser Arbeit e ine  

Schnittdicke von 5 ~ n l  gewÃ¤hlt was einen guten KompromiÃ bildet zwischen guter 

LichtdurchlÃ¤ssigkei und Schnelligkeit bei der Herstellung der Schnitte. Die fertigen 

Schnitte wurden zum Spreiten auf Wassertropfen auf einen ObjekttrÃ¤ge iibertragen und 

bei 60-8O0C getrocknet. Da die Serienschnitte auf den ObjekttrÃ¤ger in kontinuierlicher 

Folge angeordnet wurden, konnten spÃ¤te Rekonstruktionen der Morphologie der 

Gonaden und ZÃ¤hlunge der Oocyten durchgefÃ¼hr werden. AbschlieÃŸen wurden die 

histologischen Schnitte mit Richardson Blue (RICHARDSON et al. 1960) oder mit 

HÃ¤n~atoxylinIEosi gefÃ¤rb und als DauerprÃ¤parat in Malinol, einem Eindeckmedium 

(Kunstharz, Fa. Merk), eingeschlossen. 



Ubersicht Ã¼be d i e  liistologischen ArbeitsgÃ¤ng 

Arheitseans Tcni~eratur 

Entfernen der Antennen 
und ExtremitÃ¤te 

Fixierung 3 h 

12-16h 

SpÃ¼le 5 min 
30 min 
30 min 
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Y30 min 
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3 3  min 
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100 rnl 
23% GA-LÃ¶sun 

ph = 7.4 -7,5 

100rnl 
, 2 5 %  GA+I %PFA 

(nach Karnorvsky 1965) 
ph= 7,4-7,6 

10%. 20%. 30% Ethanol 
40%. 50% 60% Ethanol 
70% Ethanol 
80% Ethanol 
90% Ethanol + Eosin 
95% Elhanol 

100% Ethanol (un\eiyllt)  

+ 40 ml H 2 0  dest 

+ 50 ml0.2 M NaK 

2 PAF (Pul\ei) 
+ 25 ml  HiO (lest 

er l i i tmi  auf60 - 70 C' 
+ I  TI. NaOH ->. 

PFA lnst sich. L o s u i ~ p w i i d  kl i i r  
Losung abkuhlen iiul'Zt 

+ 5 in1 259; GA 
+70 ml0.2  M i iaK 

GA = Glutaialdehyd 
NaK = Nafnumkikodylat 
PFA = Paiafoiinaldehycl 

Einhettniedium (EM) -1 + Ii;;;;;;;:::: :;I1 1 

H i o  dest i- 10 ml Kr PI i lo \~n B in H 2 0  

Eosiii/Phloxin-Lfisuiia L 780 WI Ethaiml 
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3.4.2 Bearbeitung der histologischen PrÃ¤parat 

Unter einem Mikroskop (AXIOSKOP, Fa. Zeiss) wurde bei 25- bis 100-facher 

VergrÃ¶ÃŸeru der Entwicklungszustand der Oocyten auf zellulÃ¤re Ebene untersucht. Die 

FÃ¤rbung die Anordnung der Zellorganellen und die Kernkonfiguration wurden 

besonders berÃ¼cksichtigt Basierend auf den Ergebnissen wurde ein Schema zur 

Einteilung von Oocytenreifestadien erstellt. 

Die Lichtmikroskopie wurde mit der Durchlicht-Interferenz-Kontrast-Methode (DIK- 

Methode) durchgefÃ¼hrt Dieses mikroskopische Kontrastierungsverfahren erzeugt 

aufgrund der Anderung der optischen LÃ¤ng (Produkt aus mechanischer LÃ¤ng (Dicke 

des Objekts) und Brechungszahl) reliefartige Bilder, wobei die Objekte schrÃ¤ beleuchtet 

erscheinen. Mit Hilfe dieses Verfahrens lieÂ§e sich mit Dottersubstanz oder Lipiden 

gefÃ¼llt Vesikel in den Oocyten unterscheiden: Bei einer FÃ¤rbun mit HÃ¤n~atoxylin/Eosi 

erscheinen die Dottervesikel rosa angefarbt, wÃ¤hren die Lipidvesikel farblos sind. Das 

DIK-Verfahren verstiirkt die optischen Unterschiede der Vesikel, da  Lipide und 

Dottersubstanzen eine unterschiedliche Brechungszahl aufweisen. Die Lipidvesikel 

erscheinen bei optimaler Einstellung stÃ¤rke erhoben als die Dottervesikel. 

Die Oocyten wurden in den histologischen Schnitten vermessen: Da die Schnittdicke mit 5 

p1n geringer war als der Durchmesser der Oocyten und der kleineren Oogonien, wurde 

jede Eizelle mehrfach geschnitten, jedoch nur in einem dieser Schnitte war der Querschnitt 

optimal getroffen. Dies war zum einen an der maximalen AnschnittsflÃ¤ch zu erkennen; 

zum anderen war der zentral in der Zelle liegende Nucleus mit Nucleolus ebenfalls in der 

Mitte getroffen (Abb. 3.4). Die QuerschnittsflÃ¤ch der Eizelle und ihr maximaler 

Durchmesser wurden in diesem Schnitt mit Hilfe des VIDS vermessen. Bei 

Calaniisfinmarchic~~s wurden bei insgesamt 24 Weibchen alle, und bei weiteren 25 nur 

die reifen Oocyten vermessen. Bei C. glacialis wurden jeweils 100 Oocyten der 

verschiedenen Entwicklungsstadien an insgesamt 25 Weibchen vermessen. 
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A b b .  3.4: Querschnitt der Oocyten in1 histologischen Schnitt. Rechte Oocyte = 
optimal in der Mitte geschnitten: NucleolusanschnittsflÃ¤ch groÂ§ zentrale 
Nucleolusvakuole (hell) angeschnitten, linke Oocyten = peripher 
angeschnitten, NucleolusanschnittsflÃ¤ch klein. N~~cleol~isvakuole nicht 
sichtbar. 

Der Vergleich der gemessenen LÃ¤nge und FlÃ¤che zeigte. daÂ die Anschnittsflilche das 

genauere MaÂ fÃ¼ die Wachstumsvorgiinge lieferte. Das ist wahrscheinlich darauf 

zurÃ¼ckzufÃ¼hre daÂ die Durchmesser stark variierten, wenn die Eizellen dicht gepackt in 

den Gonaden lagen und deshalb verformt waren. Zudem ergaben Zellen unterschiedlichen 

Reifungsgrades gleiche Durchmesser bei verschiedenen Anschnittsfliichen. d ie  

Zuordnung zu hÃ¶here Reifungsgraden war anhand der FlÃ¤che exakter. Das FliichenrnaÃ 

bot darÃ¼be hinaus den Vorteil, daÂ nur die maximale AnschnittsflÃ¤ch durch den 

Bearbeiter ausgewÃ¤hl werden rnuÃŸte Zur Bestimmung des Durchmessers muÂ§te 

maximale AnschnittsflÃ¤ch und maximaler Durchmesser subjektiv ermittelt werden, was 

den individuellen Fehler erhÃ¶ht 

In einigen Weibchen wurde auÂ§erde die Anzahl der am weitesten ausgereiften Oocyten 

bestimmt: Eine Oocyte wird aufgrund ihres Durchmessers mehrfach angeschnitten, 

erscheint also in vielen Schnitten. Die Oocyten sind deshalb schwer zu zahlen. Die 

Nucleoli der reifen Oocyten dagegen werden bei einer Schnittdicke von 5 um mit hohes 

Wahrscheinlichkeit nur einmal im Querschnitt optimal geschnitten, da sie einen 

Durchmesser von nur ca. 20 prn haben. Daher wurden in jedem 3. Schnitt nur die 

Nucleoli, die optimal in der Mitte getroffen waren (Abb. 3.4), d.h. Nucleoli mit 

maximaler QuerschnittsflÃ¤che gezÃ¤hlt Gleiches gilt fÃ¼ die in den ablagebereiten Oocyten 

sichtbaren Chromosomen. Diese Methode sollte MehrfachzÃ¤hlunge der Oocyten 

verhindern. 



3.5 Experimente 

3 . 5 . 1  Eiproduktion 

3 . 5 . 1 . 1  DurchfÃ¼hrun der Experimente 

Aufgrund der unterschiedlichen Biologie der drei untersuchen Calaniis-Arten muÂ§te die 

Eiproduktionsraten mit verschiedenen Methoden erfaÃŸ werden. In diesem Kapitel werden 

daher die Methoden fÃ¼ C. finniarchicus, C. glacia1i.s und C. 11yperbo1~~i.s getrennt 

vorgestellt. 

Cc;lcii7~i.s,fii~zarchic~~.~ 

Die Weibchen der wÃ¶chentliche Probennahmen mit dem WP 11-Netz (vergl. Kapitel 

3.1.2) wurden bei 5 Â¡ einzeln in BecherglÃ¤ser (250 ml) mit Plastikeinsatzen gehaltert, 

deren Boden mit 300 uni Gaze verschlossen war (HIRCHE & BOHRER 1987). Die 

abgelegten Eier fielen durch die Maschen, so daÂ Weibchen und Eier getrennt waren und 

Ei-Kannibalismus verhindert wurde. Alle 24 Stunden wurde das Wasser Ã¼be ein Sieb 

(70 pm) gefiltert und die darin zurÃ¼ckgehaltene Eier unter dem Binokular gezahlt. D a  

Calmsfininarchiciis bei guten Nahrungsbedingungen hohe Eiproduktionsraten erreicht 

(2.B. MARSHALL & ORR 1955, HIRCHE 1990, DIEL 1991), wurde immer ein Teil 

der untersuchten Weibchen mit der Kieselalge Tlzalassio.sira antarctica in Konzentrationen 

> 30 p g  Chlorophyll 1-I gefuttert. U m  den EinfluÃ von Hungerperioden auf die  

Reproduktion zu untersuchen, wurde der andere Teil der Weibchen in gefiltertem 

(0,45 pm) Seewasser gehaltert (vergl. auch Kap. 3 S .2) .  

FrÃ¼her  HÃ¤lterungsexperiment  bei  5 Â¡ haben nachgewiesen,  daÂ d i e  

Laborbedingungen innerhalb der ersten 24 h nach dem Fang keinen EinfluÃ auf die 

Eiproduktion haben (HIRCHE 1990). Daher galten die Eier, die innerhalb der ersten 24 h 

nach dem Fang abgelegt wurden, als in-situ Eiproduktion. 

Cala~~~ / . s  glacialis 

Die Reproduktion von C. glacialis hÃ¤ng ebenfalls von der Phytoplanktonversorgung ab 

(HIRCHE & BOHRER 1987, HIRCHE 1989), daher war auch fÃ¼ diese Art eine 

Halterung unter optimalen Futterbedingungen vorgesehen. Da wÃ¤hren der Experimente 

mit C. glacialis an Bord der "Polarstern" jedoch die als Futteralge vorgesehenen Kultur 

von Thalassiosira mtarctica abstarb und nicht zu ersetzen war, wurden die Versuche 

spater im AWI durchgefiihrt. Zwischen dem Fang und dem Beginn der Versuche lagen 

also ca. 3 Wochen, in denen die Tiere nicht gefuttert werden konnten. Im AWI war noch 
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ein Restbestand der Futteralge vorhanden, dennoch reichten die verbliebenen Algen nicht 

aus, um in den Ã¼bliche 250 ml BecherglÃ¤ser hohe Konzentrationen herbeizufÃ¼hren 

Um die Tiere dennoch fÃ¼tter zu kÃ¶nnen muÃŸt ich sie einzeln in Gewebe-K~~lt~~rschalen 

(3 ml) halten. Zweimal am Tag wurde wurden den Tieren je 3 ml der verbliebenen 

Algenkultur (T. antarctica) zugesetzt. Einmal tÃ¤glic wurde das Wasser gewechselt und 

die Eier unter dem Binokular (25-fache VergrÃ¶ÃŸerun gezÃ¤hl und entfernt. 

Cuhinus Izyprboreus 

C. hyperbot-e~1.s-Weibchen befinden sich in den Wintermonaten in grÃ¶ÃŸer Wassertiefen 

und fressen dort wahrscheinlich nicht (CONOVER 1962, 1967). Da die Weibchen unter 

den natiirlichen Bedingungen zu dieser Zeit kÃ¶rpereigen Speicherstoffe zum Aufbau der 

Gonaden und zur Eiablage nutzen, war keine FÃ¼tterun vorgesehen. 

Die Methode der HÃ¤lterun Ã¼be mehrere Monate sollte tÃ¤glic eine schonende und 

schnelle Kontrolle der Morphologie der Gonaden und der Eiproduktion ermÃ¶glichen Im 

Labor verhalten sich die Tiere weitgehend inaktiv und sinken in den HÃ¤lterungsgefÃ¤ÃŸ 

unabhÃ¤ngi von deren Volumen, zu Boden (HIRCHE & NIEHOFF, im Druck). DarÃ¼be 

hinaus steigt ein Teil der abgelegten Eier zur OberflÃ¤che eine HÃ¤lterun in BecherglÃ¤ser 

mit EinsÃ¤tze kann daher Ei-Kannibalismus nicht verhindern. Aus diesen GrÃ¼nde 

wurden die Weibchen einzeln in Gewebekulturschalen (3 ml) gehÃ¤ltert die direkt unter 

das Binokular gestellt werden konnten; ein regelmÃ¤ÃŸig Umsetzen der Weibchen entfiel 

also. Die Eier wurden tÃ¤glic gezÃ¤hl und entfernt; der Wasserwechsel erfolgte alle zwei 

Tage. 
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3.5.1.2 Berechnung der Eiproduktionsraten und GelegegrÃ¶ÃŸ 

Die Eiproduktionsrate (EPR) gibt die Eiproduktion pro Weibchen und Zeiteinheit an. Zur 

Bestimmung der Eiproduktionsraten wurden die abgelegten Eier gezÃ¤hl und die 

durchschnittliche Eiproduktion pro Weibchen und Tag anhand aller im Versuch 

eingesetzten Tiere ermittelt. 
n,, 

mittlere tÃ¤glich Eiproduktionsrate (EPR) = -V nEIer nw 
i = 1,2,3 .... nw nw = Anzahl Weibchen 

AuÃŸerde wurde die durchschnittliche GrÃ¶Ã der Gelege (GG) berechnet. Dazu wurden 

die Eier aller Gelege mit mehr als 8 Eiern, gezÃ¤hl und durch die Anzahl Weibchen, die 

mehr als 8 Eier abgelegt hatten, geteilt. Kleinere Gelege wurden methodischen Fehlern 

zugeschrieben (HIRCHE & NIEHOFF, im Druck): Bei der HÃ¤lterun in BecherglÃ¤ser 

mit EinsÃ¤tze (Calanus fimnarcl~icus) kÃ¶nnte zum einen die Tiere wÃ¤hren eines 

Ablagevorganges gestÃ¶r worden sein und die Eiablage daher nicht vollendet haben. Zum 

anderen ist es mÃ¶glich daÂ eine geringe Anzahl Eier zunÃ¤chs im Einsatz hÃ¤nge bleibt 

und erst bei der folgenden Kontrolle gezÃ¤hl wird (pers. Beobachtung). Bei der HÃ¤lterun 

in Kulturschalen (C. glacialis, C. hyperboreus) kann Kannibalismus zur Dezimierung 

der Eier fÃ¼hren 

1 "- 
mittlere GelegegrÃ¶Ã (GG) = -z nE,er2g 

nÃ 
nw= Anzahl Weibchen, die mehr als 8 Eier gelegt haben. 

Je nach Fragestellung wurden folgende weitere Parameter berechnet: 

MTGG (mittlere tÃ¤glich GG) 

MIGG (mittlere individuelle GG) 

GMGG (gesamte mittlere GG aller Weibchen bei n,, n ,  
- - 

mehreren Tagen HÃ¤lterung 
I IGG]., n w  * nT) J=, 

GG = GelegegrÃ¶Ã 

GGi,i = GG von Weibchen; am Tag j 

nT = Zahl der Untersuchungstage 



Material & Methoden 

3 . 5 . 2 . 1  Kurzfristige Hungerperioden 

Versuche zum EinfluÃ der Nahrungsbedingungen auf die Reproduktion wurden lediglich 

mit Calanus finmarchicus durchgefiihrt. Zur Untersuchung der Auswirkungen kurzer 

Hungerperioden auf die Eiproduktion und den Gonadenreifezustand wurden die 

Weibchen aus verschiedenen Probennahmen an der MBS unter Hunger- und 

Futtcrbedingungen iiber mehrere Tage bei 5-C im K Ã ¼ h l r a ~ ~  gehiilten. Nach den 

Ausfahrten 5 und 6 konnten keine Experimente durchgefÅ¸hr werden. da die  

Futteralgenkultur abgestorben war und neu angesetzt werden muÃŸte Als Futteralge diente 

die Diatomeen-Art TIzalassio.si~~~~ anfarctica, die in Konzentrationen > 30 pgCChlorophyl1 I- 

angeboten wurde. Die hungernden Tiere wurden in 0,45 um gefiltertem Seewasser 

belassen. Zum Ende des jeweiligen Versuchsansatzes (Dauer zwischen 4 und 9 Tagen) 

wurden die Tiere fiir histologische Untersuchungen /oder zur Untersuchung der Gonaden 

fixiert. (Tab. 3.3) 

Tab. 3.3: Ubersicht Ã¼be die Anzahl gefÃ¼tterte und hungernder Weibchen von 
C. finmardiicus und die nachfolgende Bearbeitungsmethode. Angegeben 
wird die Anzahl Weibchen, die pro Versuchsansatz gefÃ¼tter bzw. nicht 
gefÃ¼tter und untersucht wurde. Tage= HÃ¤lterungsdauer niv GS = Anzahl 
Weibchen zur Bestinlmung des Gonadenreifestadiunis. die Daten der 
Probennahmen (P 1-10) sind in Tabelle 3.2. aufgefÃ¼hrt 
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3.5.2.2 Langfris t ige Hungerperioden 

ZusÃ¤tzlic fiihrte ich an der MBS zwei Langzeitvcrsuche zum Einf'luB liingerfristiger 

H~~ngerperiodcn auf die Eiproduktion. den Gonadenreifezustand und die Morphologie der 

Oocyten durch. in deren Rahmen Calaiinsfi1iiarc1~icu.s-Weibchen Ã¼be drei Wochen 

beobachtet wurden. Dazu wurden jeweils ca. 80 hungernde und gefiitterte Weibchen in 3 

l Bechergliiscr mit EinsÃ¤tze gesetzt (ca. 25 Weibchen pro VersuchsgefÃ¤ÃŸ In Abstiinden 

von 4 bis 8 Tagen wurden Weibchen fÃ¼ die Analyse des Zustands der Gonaden 

(Stadieneinteil~ing und PrÃ¤paration und histologische Untersuchungen entnommen (Tab. 

3 .4) .  

Tab. 3.4: Versuch zum EinfluÃ lÃ¤ngere Hungerperioden auf die Morphologie der 
Gonaden von C f i n ~ i ~ c ~ r c h i c u s .  Angegeben ist jeweils die Anzahl der 
Weibchen, deren Gonadenreifestadien bestimmt wurden (nw GS}. deren 
Gonaden prÃ¤parier und vermessen wurden (n\v Priip) oder die 
histologisch untersucht wurden (nw Histo). V l = Versuch I, Beginn am 
22.3.1994, Ende am 14.4.1994. V 2 = Versuch 11. Be=' "in11 an1 
29.4.1994. Ende am 19.5.1994. 



3.5.3 VerÃ¤nderunge der Gonaden zwischen zwei Eiablagen 

Mit diesem Versuch sollten die Veriindcrungen in der Morphologie der Gonaden und der 

Reifung der Oocyten zwischen zwei Eiablagen erfaÃŸ werden. 

3.5.3.1 Calanus f inmarchicz~s und C. glacialis 

Die Versuche mit Calannsfi~iniarchiciis wurden an der MBS mit Weibchen aus der 

Probennahme 7 (vergl. Kap. 3.1.2) durchgefÃ¼hrt Die C. g1l1ciaIi.s-Weibchen wurden in 

der O s t g r ~ ~ i l ~ i n c l p o l y ~ ~ y a  (ARK 1x13) gefangen und im AWI in die Experimente 

eingesetzt. 

Eierlegendc Weibchen von C fYmmwchic[~.s und C. glaci~i1i.s wurden Å¸be mehrere Tage 

im Labor unter tiiglicher Kontrolle der Eiprod~~ktion gehaltert (vergl. Kap. 3.5.1). Die 

Weibchen mit regelmiii3iger Eiproduktion wurden dann alle zwei Stunden 

(C. finiiwi~ciiicus) bzw. alle sechs Stunden (C. glacialis) auf Eiablage hin Å¸berprÅ¸f 

Jeweils circa 15 Weibchen wurden in Intervallen von mehreren Stunden nach der 

Eiablage fixiert. (Tab. 3.5). Ein Teil der Tiere wurde fÅ  ̧die histologische Untersuchung 

verwendet. Die restlichen Weibchen wurden gefirbt. der Reifezustand bestimmt und die 

Gonaden herausprÃ¤pariert 

Tab. 3.5: Versuch zur VerÃ¤nderun der Morphologie der Gonaden von 
C. ,fin~~iarcilic[is und C. f ic ial is  zwischen zwei Eiablagen. Angegeben 
ist jeweils die Anzahl der Weibchen, deren Gonadenreifestadicn bestimmt 
wurden ( 1 1 ~ ~  CS).  deren Gonaden prÃ¤parier und vermessen wurden (n\v 
Prap) und die histologisch untersucht wurden (n\v Histo). h Eiablage = 
Zeitpunkt der Fixieriing nach der Eiablage in Stunden. 
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Bei Calanus /1)pe1~17oreus sind die Gonaden durch die Chitinhiille der lebenden Tiere 

sichtbar. Daher konnten die VerÃ¤nderunge der Gonaden zwischen den Eiablagen an 

lebenden Weibchen beobachtet werden. So wurde zwischen dem 3. und 21. Dezember 

1993 bei insgesamt 68 eierlegenden Weibchen tiiglich die Morphologie der Gonaden unter 

dem Binokular untersucht. 

Aufgrund der hohen Variabilitiit in den Intervallen zwischen den Eiablagen (4 bis 39  

Tage) war eine Fixierung in bestimmten Intervallen nach der Eiablage nicht sinnvoll. 
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3.6 Statistische Verfahren 

In diesem Kapitel werde ich kurz die statistische Bearbeitung der Daten darstellten. FÅ¸ 

alle Arten und Fragestellungen wurden die selben Verfahren verwendet. 

Kolmogorov-Smirnov-Test: 

Mit diesem Test werden Unterschiede der Verteilungsfunktionen zweier ~~nab!~i i i igiger  

Stichproben erfaÃŸ (SACHS 1978, S.  228 ff.). 

Nullhypothese: Die zwei miteinander zu vergleichenden Stichproben entstammen 

derselben Grundgesamtheit. 

Mit diesem Test wurden die Verteilungen der MeÃŸdate der Oocytenfliichcn in Divertikeln 

und Ovidukten verglichen. 

U-Test nach Wilcoxon, Mann und Whitney: 

Die mittleren Werte zweier unabhÃ¤ngige Stichproben, die nicht normal verteilt sind, 

kÃ¶nne mit diesem Test verglichen werden (SACHS 1978, S .  209 ff.). Dabei ist dieser 

Test Medianunterschieden gegenÃ¼be empfindlich. 

Nullhypothese: Die mittleren Werte der miteinander zu vergleichenden Stichproben 

sind gleich. 

Mit diesem Test wurden die mittleren Werte der Oocytenfliiche in den Divertikeln und 

Ovidukten verglichen. 

Varianzanalyse (ANOVA) 

Mit Hilfe einer Varianzanalyse kÃ¶nne beliebig viele Mittelwerte normalverteilter 

Grundgesamtheiten verglichen werden. Daher wurden mit einer ANOVA Datenreihen, die 

bei mehreren Probennahmeternunen erhoben wurden, getestet. S o  wurde der EinfluÃ des 

Zeitpunkts der Probennahme auf die Eiproduktionsrate und die GelegegrÃ¶Ã getestet. 

AuÃŸerde wurde der EinfluÃ der Nahrungsbedingungen und der LaborhÃ¤lterun 

ÃœberprÃ¼f 

Nullhypothese: Der untersuchte Faktor (Nahrung, Zeitpunkt der Probennahme, 

Dauer der HÃ¤lterung hat keinen EinfluÃ auf den ermittelten 

Parameter (Eiproduktionsrate, GelegegrÃ¶ÃŸe 

Ergab die Varianzanalyse einen signifikanten EinfluÃ einer GrÃ¶Ã auf eine Probenserie. 

wurden mit dem Post-Hoc-Test nach Games-Howell die Mittelwerte der einzelnen 

Probennahmen oder VersuchsansÃ¤tz gegeneinander auf signifikante Unterschiede 

getestet (95% Signifikanzniveau). 

Nullhypothese: Die MeÃŸwert zweier Datenreihen unterscheiden sich nicht. 
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4 Ergebnisse 

4.1.1 Oogenese und Entwicklungsstadien der Oocyten 

Dieses Kapitel beschreibt die Ergebnisse der histologische Untersuchungen zur Oogenese 

von Calanus finmarchicus. Die LÃ¤ngen und Breitenangaben zu den Ovarien wurden 

anhand von przparierten Gonaden ermittelt. 

Die Oocyten durchliefen wÃ¤hren der Oogenese morphologische Veriindcrungen, die in 

histologischen Schnitten im Lichtinikroskop deutlich sichtbar waren. Anhand bestimmter 

Charakteristika wie Form der Zellen, Morphologie des Ooplasmas und des Kernes. 

Auftreten von Dotter und Lipidvesikeln, habe ich die Oocyten in vier Entwickl~ingstadien 

(OS) eingeteilt, die hier vorgestellt werden. Dabei wurden nur die Oocyten klassifiziert, 

die in den Divertikeln und Ovidukten der Gonaden zu finden waren. Eizellen, die  

ausschlieÃŸlic im Ovar vertreten waren, wurden nicht in Betracht gezogen. ZusÃ¤tzlic 

wird das Wachstum der Oocyten im Laufe ihrer Entwicklung dargestellt (Abb. 4.1).  

Hierzu habe ich die Daten der FlÃ¤chenvermessun der Anschnitte der Eizellen verwendet 

(maximale AnschnittsflÃ¤ch der Oocyte, vergl. Kap. 3.4.2). Die Durchmesser der 

Oocyten in den histologischen PrÃ¤parate erwiesen sich als sehr variabel und werden 

daher nur zur Beschreibung der Oocyten verwandt. 

Die  Ovarien verÃ¤nderte s ich auf l ic l~tmikroskopischer  Ebene durch d ie  

Eiitwickl~~ngsstadien der Gonaden (CV bis zum reproduzierenden Weibchen) hindurch 

nicht und werden daher nur kurz beschrieben: Das Ovar (63 1 Â 153 u m  lang) lieÃ sich 

anhand morphologisch unterschiedlicher Oocyten in drei Zonen gliedern: In der ersten, 

hinten liegenden Zone waren bei fast allen Weibchen mitotische Teilungsstadien 

unabhÃ¤ngi vom Entwicklungsstand der Gonaden nachzuweisen. Die Breite dieser 

Teilungszone (1 12 k 124 pm) blieb in allen Entwicklungsstadien der Gonaden gleich. 

Nach vorne folgte darauf eine zweite Zone, innerhalb derer die Zellen durch einen gofien 

dunkel angefarbten Kern, umgeben von einem dÃ¼nne Film Ooplasnla, gekennzeichnet 

waren. Daran schloÃ sich eine dritte Zone an, in der die Eizellen von hinten nach vorne 

deutlich an GrÃ¶Ã zunahmen. Die durchschnittliche Breite dieser Wachs t~~n~szone  wuchs 

von 197 p m  (unreife Gonaden) auf 337 p m  (reife G o n ~ d e n )  an und wurde immer von 

mehreren Reihen und Schichten von Oocyten gebildet. Die Oocyten der Wachstumszone 

waren auch in Divertikeln und Ovidukten zu finden und sind daher als erstes 

Entwicklungsstadium beschrieben (siehe OS 1). 
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Oocyten irn Oocytenstadi~im l (OS I ) :  

Der Durchmesser der OS 1 liegt bei 40 pm ( t  15 pm). sie sind im Querschnitt achteckig. 

Im Zentrum befindet sich der Nucleus, der den grÃ¶ÃŸt Teil der Zelle ausfÅ¸ll (Fototafel 

1.A). Der Kern enthiilt einen zentralen N ~ ~ c l e o l ~ i s  und ist vollstiindig von der  

Kernmembran umschlossen. Die Kernmembran erscheint in der lichtmikroskopiscl~en 

Ansicht mit DIK-Verfahren gegenÃ¼be dem umgebenden Zellmaterial deutlich erhoben. 

AuÃŸerhal des Zellkernes liegen dunkel angefiirbtc Strukturen (dm). Verfolgt man die 

Entstehung dieser Strukturen, handelt es sich eventuell L I ~ I  Kerna~~sschlÅ¸sse Zu Beginn 

der Oogenese sind die Zellkerne der Oocyten mit der dunkel angefiirbten Struktur 

angeftillt. Im Laufe der Entwicklung der Oocyten verringert sich ihre Menge in den 

Zellkernen, wÃ¤hren sie in gleichem MaÃŸ irn Ooplasma zunimmt. In jungen O S  1 

konzentrieren sich Vesikel um den Kern, wÃ¤hren sie bei reiferen OS 1 verstreut im 

Ooplasma liegen. Die Vesikel sind mit Dottermaterial gefÃ¼ll (vergl. Kap. 3.4). Mit 

zunehmender GrÃ¶Ã der OS 1 nimmt die Anzahl der Dottervesikel zu. 

Oocyten im Oocytenstadium 2 (OS 2): 

Der Durchmesser der OS 2 liegt bei 66 p m  ( t  12 pm). Die Zellen sind oval. Kern und 

Nucleolus liegen zentral in1 0 0 -  bzw. Caryoplasma (Fototafel 1.B). Durch  

cytoplasmatisches Wachstum bei gleichbleibender GrÃ¶Ã des Kernes nimmt der Kern 

relativ weniger Raum in der Zelle ein als bei OS 1 .  Die Kernmembran umgibt den Kern 

vollstiindig. Um den Nucleol~is ist Chromatin in fiidiger Struktur sichtbar. In jungen OS 

2 verteilen sich die dunkel angefÃ¤rbte Strukturen im Ooplasma, in iilteren OS 2 sind sie 

nicht mehr oder nur noch vereinzelt zu finden. Das Ooplasma wird von Dottervesikeln 

ausgefÃ¼llt In diesem Stadium lieÃ sich bei manchen Oocyten eine schmale 

Follikelzellschicht nachweisen, die kleine Bereiche der Zelle umgab. 

Oocyten in1 Oocytenstadium 3 (OS 3): 

Innerhalb des Oocytenstadiums 3 wachsen die Eizellen relativ stark (Abb. 4.1). Die 

Oocyten sind im Querschnitt rund und der Durchmesser nimmt von 79 p m  (k 14 pm,  

junge OS 3) auf 119 p m  (k 64 pm,  spiite OS 3) zu. 

In jungen OS 3 (Durchmesser 79 Pm, k 14 pm) liegt der Zellkern mit Nucleus im 

Zentrum (Fototafel 1.C). Die Kernmembran beginnt, sich an einem Pol aufzulÃ¶sen Das 

Chromatin bildet diinne, knotige FÃ¤den I m  Ooplasma tauchen kleine Vesikel auf, die 

nach FÃ¤rbun und Erscheinungsbild im DIK-Verfahren mit Lipiden gefÃ¼ll waren (vergl. 

Kap. 3.4.2). HÃ¤ufi treten die ersten Vesikel fleckenhaft verteilt im Ooplasma auf. Die 

jungen OS 3 sind fast vollstÃ¤ndi von einer breiten Follikelzellschicht umgeben; innerhalb 

dieser Schicht lassen sich Vesikel erkennen, die denen in1 Ooplasma iihnlich sind 

(Fototafel1.D). 
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In fortgeschrittenen OS 3 (Durchmesser 113 p n ~ ,  k 32 um) liegt der Kern mit Nucleus 

noch zentral, bildet aber meist lappenfÃ¶rmig AuslÃ¤ufer Teile der Kernmembran sind 

aufgeiest. Die ChromatinfÃ¤de kondensieren. Das Ooplasma wird vollstÃ¤ndi von 

Vesikeln ausgefÃ¼llt von denen die meisten Lipide, viele aber auch Dottersubstanz 

enthalten. Die Vesikel sind zunehmend grÃ¶ÃŸe Die Follikelzellschicht ist schmal. 

In spÃ¤te OS 3 (Durchmesser 119 k 64 pm) ist der Kern in die Peripherie der Oocyte 

gewandert, der Nucleolus beginnt sich aufzulÃ¶sen Die Kernmembran ist weitgehend 

verschwunden. Chromosomen werden deutlich als kurze FÃ¤de oder Ringstrukturen 

sichtbar und konzentrieren sich um den Nucleolus bzw. dessen Fragmente (Fototafel 

1.E). Das Ooplasma ist mit Lipid- und Dottervesikeln angefÃ¼llt Bei einigen Oocyten sind 

Einstulpungen der Eizellmembran in das Ooplasma zu erkennen (Fototafe1I.F). SpÃ¤t OS 

3 waren nur selten in den Gonaden nachzuweisen. Das deutet darauf hin, daÂ die  

Entwicklung von OS 3 zu OS 4 sehr schnell verlÃ¤uft 

Oocyten im Oocytenstadium 4 (OS 4): 

Die OS 4 sind sehr unregelmÃ¤ÃŸ geformt, was die Vermessung in den Schnitten 

schwierig machte. Der Durchmesser liegt im Mittel bei 171 pm (k 36 Pm). Die 

Kernmembran und der N u c l e o l ~ ~ s  sind vollstÃ¤ndi aufgelÃ¶st ein Kern ist damit nicht 

mehr vorhanden (Fototafel 1I.B). Die Chron~osomen liegen kondensiert auf der  

iiquatorialen Ebene der Metaphase 1 der Reifeteilung im Ooplasma vor (Fototafel 1I.A). 

Sie befinden sich hiiufig in der Peripherie der Zelle. Das Ooplasma ist angefÃ¼ll mit 

Lipidvesikeln und groÃŸe Dotterschollen. In diesem Stadium der Oocyten erfolgt die 

Eiablage. Wiihrend und kurz nach der Eiablage verbleiben die Chromosomen in der 

Metaphase I .  In seltenen FÃ¤lle ist die erste Reifeteilung abgeschlossen und ein 

PolkÃ¶rperche ausgebildet. 

Zwischen den hier dargestellten Entwicklungstadien der Oocyten waren immer 

Ãœbergangsstadie in den Gonaden zu finden. Insbesondere war es schwierig. OS l 

gegen OS 2 abzugrenzen, da sich die Oocyten kontinuierlich verÃ¤ndern z.B. steigende 

Anzahl Dottervesikel und die Dispersion der "dunkel gefarbten Strukturen". Dagegen war 

OS 3 durch die auftretenden Vesikel klar von den jiingeren Stadien zu unterscheiden. 

Charakteristische crbergiinge fand ich zwischen den O S  3 und OS 4. In solchen 

Ubergangsstadien war  der N u c l e o l ~ ~ s  nicht mehr zu erkennen und die Kernmembran 

aufgelÃ¶st die Metaphasekonfig~lration der Chromosomen jedoch noch nicht 

eingenommen. 
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1: GrÃ¶ÃŸenhÃ¤ufigkeits-Verteilun der Oocyten von C. finmarchicus in 
unterschiedlichen Entwicklungsstadien (OS). Aufgetragen wurde die 
maximale QuerschnittsflÃ¤ch der Oocyten in histologischen Schnitten als 
MaÂ fÃ¼ die EigrÃ¶ÃŸ die Skalierung der y-Achse wurde den Werten 
entsprechend unterschiedlich gewÃ¤hlt N = Anzahl der Messungen. 



Fototafel I: Oocytenreifestadien von C. finmarclzicus A: OS 1 ;  B: OS 2; C: junges OS 3; D: 
Follikelzellschicht mit Vesikeln (schwarzer Pfeil) (OS 3); E: spÃ¤te OS 3; F: 
EinstÃ¼lpunge in das Ooplasma (spÃ¤te OS 3). N = Nucleus, Nu = Nuclcolus, dm = 
dunkel angefÃ¤rht Struktur. Fc, Follikelzellschicht, y = Dottervesikel, L = 
Lipidvesikel, Chrt = Chromatin, In = Einstiilpung. MahtÃ¤he A, B ,D ,F = 10 Pm; 
C, E = 50 um. 
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Fototafel 11: Oocytenreifestadien und Gonadenansicht von C. f i n m a r c l ~ i c ~ i s  A: OS 4. 
Chronloson~en auf der Aquatorialcbene der Metaphase I: B: Liingsschnitt durch 
einen Divertikel, dorsal liegen OS 2, ventral OS 4; C Divertikel einer prÃ¤parierte 
Gonadc, junge Oocytcn dorsal, OS 4 ventral; D: degenerierte Oocyte. N = Nucleus, 
Nu = Nucleolus, ChrM = Metaphase-Chromoso~nen O o ~ l a s m a ,  OS = 
Oocytenreifestadium. MaflstÃ¤be A. D = 10 ,uni; B = 50 pnl; C = 100 um. 
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4 . 1 . 2  Gonaden: Morphologie und Histologie wÃ¤hren Entwicklung 

und Reproduktion 

4 . 1 . 2 . 1  Gonadenentwicklung und Reifestadien 

In ihrer Entwicklung durchlaufen die Gonaden verschiedene Stadien, die gut an fixierten 

Tieren klassifiziert werden kÃ¶nnen Die makroskopische Untersuchung der Weibchen 

von Calanusfinmarchicus in unterschiedlichen Entwicklungsstadien zeigte, daÂ dabei die 

morphologischen VerÃ¤nderunge der Gonaden durch die Ansammlung und Reifung von 

Oocyten in den Divertikeln und Ovidukten bestimmt wurden, wiihrend die Ovarien sich 

nicht wesentlich verÃ¤nderte (vergl. auch Kap. 4.1.1). Daher benutzte ich Anzahl, Lage 

und Erscheinungsbild der Oocyten in den Gonodukten der mit Boraxkarniin gefirbten 

Weibchen, um die Entwicklung der Gonaden zu beschreiben und mit folgendem Schema 

Gonadenreifestadien (GS) zu klassifizieren: 

Als reif galten die Weibchen in1 GS 4. Die Einordnung in dieses GS erfolgte 

ausschlieÃŸlic Å¸be die Morphologie der Oocyten. die Anzahl Oocyten in den Gonaden 

wurde nicht beriicksichtigt. 

GS 1 

G S  2 

GS 3 

GS 4 

seneszent 

Die GS beziehen sich auf von auÃŸe sichtbare morphologische VerÃ¤nderunge der 

Gonade. Die histologische Untersuchung der einzelnen Stadien liefert dagegen 

Inforn~ationen iiber die Prozesse auf zelluliirer Ebene. die bei der Entwicklung der 

Gonaden ablaufen, Nachfolgend werde ich vor allem auf qualitative Veriinderungen 

eingehen. Eine genaue quantitative Analyse der Eizahlen lieÃ sich mit der histologischen 

U n t e r s ~ ~ c l i ~ ~ n g  nicht durchfiihren. Die Angaben Å¸be die Anzahl der Ooc] ten in den 

keine Oocyten in Divertikeln und Ovidukten sichtbar, eventuell sind die 

AnsÃ¤tz an1 Ovar 11it Meinen Oocyten gefÅ¸ll 

eine Reihe kleiner, dunkelrot gefarbter Oocyten ist Å¸be die gesamte LÃ¤ng 

der Divertikel und Ovidukte sichtbar 

mehrere Reihen kleiner, dunkelrot angefarbter Oocyten sind in Divertikeln 

und Ovidukten sichtbar 

groÂ§e hellrosa gefÃ¤rbt Oocyten bilden eine ventrale Schicht in Divertikeln 

und Ovidukten. dariiber liegen Reihen kleiner, dunkelroter Oocyten 

groÂ§e hellrosa gefirbte Oocyten sind vereinzelt in Divertikeln und 

Ovidukten zu finden, zwischen den Oocyten sind hÃ¤ufi LÃ¼cke 



verschiedenen Entwicklungsstadien geben daher nur eine allgemeine Beschreibung des 

histologischen Bildes wieder. 

CV und GS l 

In den Divertikeln und Ovidukten der untersuchten CV befanden sich keine Oocyten. 

PrÃ¤paratione der Gonaden wurden nicht durchgefÃ¼hrt exakte MaÃŸ fÃ¼ die GrÃ¶Ã der 

Ovarien fehlen daher; in1 Lichtmiksoskop erschienen die Ovarien aber noch klein. 

Bei Weibchen, die innerhalb eines Tages nach der HÃ¤utun zum Adultus fixiert wurden, 

waren Oocyten im OS 1 und 2 in die an das Ovar angrenzenden Bereichen der Divertikel 

und Ovidukte gewandert. Bei einigen Weibchen waren ein Drittel bis maximal die HÃ¤lft 

der Gonodukte mit einer Reihe Oocyten gefÃ¼llt Diese Gonaden entsprachen denen der 

Weibchen, die im Freiland gefangen und als unreif (GS 1) klassifiziert wurden. 

GS 2 

In den Gonaden der Weibchen in1 GS 2 waren in den Gonodukten Ã¼be die gesamte 

LÃ¤ng des Tieres zwei bis drei Reihen OS 1 und OS 2 zu finden. OS 1 konzentrierten 

sich vor allem in der NÃ¤h des Ovars, wÃ¤hren OS 2 bis in die Spitze der Divertikel und 

zum Ende der Ovidukte hin vorkamen. Zwischen den OS 2 waren bei einigen Weibchen 

LÃ¼cken Die GrÃ¶ÃŸenklassen-Verteilu in1 GS 2 bestÃ¤tigt daÂ sich ausschliel3lich junge 

Oocyten in den Gonaden befanden (Abb. 4.2). 

G S  3 

G S  3 war durch die Ausbildung mehrerer Schichten von Oocyten charakterisiert. OS 1 

lagen jeweils dorsal und waren iiberwiegend in direkter Nachbarschaft des Ovars und im 

ersten Drittel der Gonodukte zu finden. Nach unten hin, und in1 Falle der Divertikel auch 

nach vorn in Richtung Kopf, schlossen sich mehrere Reihen von OS 2 an, die in 

ventraler Richtung grÃ¶ÃŸ wurden. Die histologische Untersuchung zeigte, daÂ der 

Zuwachs an Oocyten in der Gonade im wesentlichen aus der erhÃ¶hte Anzahl OS 2 

resultierte. In geringerem Umfang wurden vermehrt OS l gefunden. Neben der hÃ¶here 

Zahl Eizellen lieÃ sich eine Verschiebung im GrÃ¶ÃŸenspektr der Oocyten feststellen 

(Abb. 4.2).  Einige Weibchen trugen junge OS 3. 

GS 4 

In1 GS 4 nahmen die Gonaden, die mit OS 1 bis OS 4 gefÃ¼ll waren, nahezu den 

gesamten vorderen Thorax ein. Die Ovidukte bildeten sogenannte "Taschen", indem sich 

Oocyten (OS 1 bis OS 4) zwischen die MuskelstrÃ¤ng der Schwin~mbeine drÃ¤ngten 

Die Anordnung der OS 1 und OS 2 in den Gonaden entsprach der in GS 3. Unterhalb der 

an1 weitesten entwickelten Schicht OS 2 befanden sich eine bis maximal zwei Schichten 
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OS 3 und 1 oder OS 4, wobei ventral immer die am weitesten entwickelten Oocyten 

positioniert waren (Fototafel I1 B). 

Das Vorkommen von OS 3 undIoder OS 4 war fÃ¼ das GS 4 charakteristisch. Die bei der 

FÃ¤rbun mit Boraxkarmin rosa erscheinenden Oocyten wurden in1 histologischen Schnitt 

als OS 3 bzw. OS 4 identifiziert. In prÃ¤parierte Gonaden lieÃŸe sie sich einfach von den 

jÃ¼ngere Oocyten trennen (Fototafel I1 C). AuÃŸerde waren aufgrund der fehlenden 

Zellkerne OS 4 leicht von OS 3 zu unterscheiden. OS 3 und OS 4 nahmen zwar ein 

relativ zu OS 1 und OS 2 grofies Volumen in der Gonade ein, sie bildeten jedoch nur 

einen geringen Anteil an den gesamten Oocyten. Die grÃ¶ÃŸe Anzahl Oocyten bestand aus 

OS 2 (Abb. 4.2). Im GS 4 enthielten die Gonaden nicht alle Entwicklungs- und 

Ãœbergangsstadie der reifenden Eizellen. Darauf wird unter i111 Kapitel 4.1.2.3 

eingegangen. 

"seneszente Gonaden" 

Weibchen, die am Ende der Untersuchung (Ende Mai) fixiert wurden, trugen Oocyten in 

ihren Gonaden, die deutlich abnorme Strukturen aufwiesen. OS 3 und OS 4 waren 

hÃ¤uf i  nicht  m e h r  vol ls tÃ¤ndi  mit Vesikeln ausgefÃ¼l l t  e s  k a m  zu 

AuflÃ¶sungserscheinunge des Ooplasmas, einzelne Oocyten degenerierten zu Vesikeln 

(Fototafel I1 D). Diese VerÃ¤nderunge betrafen in einigen Weibchen nur einzelne 

Oocyten, wÃ¤hren in anderen Weibchen ein groÃŸe Teil der Oocyten aufgelÃ¶s war. 

HÃ¤ufi waren noch alle Stadien vorhanden, sogar reife OS 4 lagen in den Gonaden vor. 

die  dartiberliegende Schicht von jÃ¼ngere Oocyten war jedoch z.T. vollstÃ¤ndi 

degeneriert. Ob es sich hier um seneszente Tiere in1 eigentlichen Sinne (Tiere. die alt 

sind) oder um durch Nahrungslimitierung auftretende Mangelerschein~~ngen handelt, 

wird spÃ¤te diskutiert. 
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Seneszent 
N = 611 

EigrÃ¶Ã (pn) 

Abb. 4.2: GrÃ¶BenhÃ¤ufigkeits-Verteilung der Oocyten in Gonaden 
unterschiedlicher Entwicklungsstadien bei C. finmarchic~is. Aufgetragen 
wurde die maximale QuerschnittsflÃ¤ch als MaÃ fÃ¼ die EigrÃ¶ÃŸ 
berÃ¼cksichtig wurden ausschlieBlich Oocyten in Divertikeln und 
Ovidukten, GS 1 fehlt aus diesem Grund. N = Anzahl der Messungen. 
Anzahl Weibchen je GS = 5. 



4.1.2.2 Verteilung der Oocyten in der Gonade 

Im folgenden Absatz soll erliiutert werden, wie sich die unterschiedlichen OS auf die 

verschiedenen Bereiche in der Gonade verteilten, da daraus RÃ¼ckschlÃ¼s auf die 

VorgÃ¤ng wÃ¤hren der Reifung gezogen werden. 

In den weiblichen Gonaden von Calanus finmarchic~~s befanden sich unterschiedliche 

Entwicklungstadien von Oocyten. Dabei waren im Verlauf der Entwicklung von C V  zum 

adulten Weibchen in1 GS 4 in den Divertikeln und Ovidukten die verschiedenen OS 

gleichzeitig vorhanden. Eine Unterteilung des Divertikels durch eine Membran in einen 

oberen und unteren Kanal, wie von LOWE (1935) vorgeschlagen, konnte ich nicht 

nachweisen. 

Mit Ausnahme des Ovars nahmen in den Gonaden von Calan~~sfinmarchic~~s sowohl der 

Reifegrad als auch die GrÃ¶Ã der Oocyten von dorsal nach ventral hin zu (Abb. 4.3-B). 

In den Divertikeln und Ovidukten unterschied sich die Stadienzusammensetzung nicht. 

Die am weitesten ventral liegenden Oocyten waren immer die am weitesten entwickelten, 

unabhiingig vom Entwicklungsgrad der Gonaden. 

Die GrÃ¶ÃŸenhS~~figkeits-Verteilung der Oocyten in Divertikeln und Ovidukten wurde in 

insgesamt 29 Weibchen unterschiedlicher GS untersucht. Dabei wurden in den 

Divertikeln mehr Oocyten gefunden als in den Ovidukten. Das geometrisches Mittel der 

n~axin~a len  Querschnittsfiiche der Oocyten betrug in den Divertikeln 558 um2 und in den 

Ovidukten 543 um2. Da die Daten nicht norn~alverteilt sind, beschreibt das geometrische 

Mittel bei der vorliegenden Verteilung den zentralen Wert besser. 

Die GrÃ¶ÃŸenhiiufigkeits-Verteilung der Oocyten (Abb. 4.3-B) zeigen, daÂ nicht nur alle 

Entwicklungsstadien der Eizellen in den Divertikeln und Ovidukten vertreten waren, 

sondern daÂ sie auch in gleichen Anteilen auftraten. Um Unterschiede in der Verteilimg 

zu prÃ¼fen wurden folgende statistische Verfahren verwendet: 

1 Kolmogorov-Snlii'nov-Test 

Nullhy~othese: Die GrÃ¶ÃŸenhÃ¤ufigkeits-Verteil der Oocyten ist in 

den Divertikeln und den Ovidukten gleich. 

2.  U-Test nach Wilcoxon. Mann und Whitney 

N ~ ~ l l h v ~ o t h e s e :  Die mittlere GrÃ¶Ã der Oocyten unterscheidet sich in 

den Divertikeln und den Ovidukten nicht. 

Mit beiden Tests waren keine signifikanten Unterschiede nachzuweisen (Kolmogorov- 

Smirnov-Test: p = 0.091: U-Test: p = 0.3029). Demnach sind generell sowohl die 

mittlere GrÃ¶Ã als auch die GrÃ¶ÃŸenhiiufigkeits-Verteilu in Divertikeln und Ovidukten 

nicht signifikant unterschiedlich. 
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30- 
Divertikel 

25 - N = 3693 
- 

20 - 
- 

15 - - 
10 - - 
5 - 

0 L 

0 0,5 1 1,s 2 2,s 3 3,s 4 

EigrÃ¶Ã (um 2, 

- Ovidukte 
N = 2147 - 

- 

0,5 1 1,5 2 2,s 3 3,s 4 

EigrÃ¶Ã (um 2, 

Abb. 4.3: Verteilung der Oocyten in der Gonade von C. finmarchicus. 
A Schematischen Darstellung der Oocyten im GS 4, dorsale Ansicht der 
Gonade. 
B GrÃ¶ÃŸenhÃ¤ufigkeits-Verteil der Oocyten in Divertikeln und 
Ovidukten; angegeben ist der Querschnitt der Oocyten im pm2; es 
wurden die Vermessungsdaten von insgesamt 29 Weibchen 
unterschiedlicher Entwicklungsstadien berÃ¼cksichtigt N = Anzahl der 
Messungen. 

Um zu Ã¼berprÃ¼fe ob sich wÃ¤hren der Entwicklung der Gonaden die GrÃ¶ÃŸ der 

Oocyten in den Ovidukten und Divertikeln unterscheiden, wurden die gleichen 

statistischen Tests fÃ¼ die einzelnen Weibchen durchgefÃ¼hrt Zwar ergaben sich 

Unterschiede in der Verteilung und mittleren GrÃ¶Ã der Oocyten, es lieÃ sich aber keine 

generelle AbhÃ¤ngigkei vom Entwicklungsstadium der Weibchen feststellen. Bei 10 von 

29 Weibchen war die Verteilung der Oocyten in den Divertikeln und Ovidukten 

unterschiedlich (Kolmogorov-Smirnov-Test, p < 0.05). Bei 8 dieser Weibchen 

unterschieden sich auch die Mittelwerte der OocytengrÃ¶ÃŸ (U-Test nach Mann-Whitney, 

p < 0,05) (vergl. Tab. A.1 im Anhang). 
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4.1.2.3 VorgÃ¤ng wiihrend der Eiproduktionsphase 

Ziel des folgenden Experimentes war es, durch Eiablage und Reif~ingsprozesse 

hervorgerufene VerÃ¤nderunge in den Gonaden zu beschreiben. Calannsfininarcl~iciis- 

Weibchen in der Reprod~iktionspliase wurden fÅ  ̧ diesen Versuch in zweistÃ¼ndige 

Intervallen beobachtet und in regelmÃ¤Â§ig AbstÃ¤nde nach der Eiablage fixiert. In  

diesem Kapitel werden die Ergebnisse der Bestimmung des GS, der Vermessung der 

Gonaden, der Histologie und der Lebendbeobachtung vergleichend dargestellt. 

80 Weibchen wurden vor der Fixierung fÃ¼ 5 Tage unter guten F~it terbeding~~ngen im 

Labor gehiiltert. Am dritten Tag stieg der Anteil der eierlegenden Weibchen und 

gleichzeitig erhÃ¶ht sich die Eiprod~iktion (Abb. 4.4). 96,6 % der Weibchen legten 

zumindest einmal innerhalb dieses Zeitraumes ab, die meisten Tiere produzierten in 

regelmiiÃŸige Abstiinden von 1 bis 2 Tagen ein Gelege. Die GelegegsÃ¶Ã (47 k 24 Eier) 

verÃ¤ndert sich in diesem Zeitraum nicht signifikant (ANOVA, p = 0,4504,). 

Die Kontrolle der Eiproduktion in zweistÅ¸ndige AbstÃ¤nde ergab, daÂ die Eiablage 

gSeichmiiÂ§i iiber 24 h verteilt erfolgte. 

26.4. 27.4. 28.4. 29.4. 30.4. 
Datum 

Abb. 4.4: Eiproduktion, GelegegrÃ¶Ã und Anteil reproduzierender Weibchen von 
C. finmarchiciis im Labor. Aufgetragen wurden die durchschnittliche 
Eiprod~ikt ion (Eier W - l d - I ) ,  GelegegrÃ¶Â (Eier Gelege-Â¥ und der 
prozentuale Anteil eierlegender Weibchen an fÅ¸n aufeinander folgenden 
Tagen unter guten Futterbedingungen. Die Daten vom 30.4. wurden bei 
der HÃ¤lterungii K~ilturschalen erfaÃŸt Wegen der Ubersichtlichkeit wurden 
keine Fehlerbalken eingefÃ¼gt vergl. dazu Tab. A.2 in1 Anhang. 



Die Gonaden aller Weibchen, die wÃ¤hren dieses Versuchs fixiert wurden, waren i m  GS 

4.  Es  lieÃŸe sich keine VerÃ¤nderunge der Gonadenreife aufgrund einer Eiablage 

feststellen. Die Anzahl der Oocyten in den Gonaden hatte nicht abgenommen. Auch die 

durchschnittliche Breite der Divertikel (355 k 61 pnl ) und der Ovidukte (237 k 50 pm)  

blieben konstant. 

Die histologische Aufarbeitung dagegen zeigte deutliche zeitliche Unterschiede in  der 

Morphologie der Oocyten innerhalb eines Legeintervalls. Auch die an lebenden Weibchen 

beobachtete FÃ¤rbun der Oocyten verÃ¤ndert sich: 

In Gonaden von Weibchen, die direkt oder 6 h nach der Eiablage fixiert wurden, bestand 

die ventrale Schicht Oocyten aus jungen OS 3. DarÃ¼be lagen; wie Ã¼blic in1 G S  4, 

mehrere Schichten OS 2 bzw. OS 1 .  OS l und OS 2 bildeten auch in allen weiteren 

untersuchten Weibchen den grÃ¶ÃŸt Anteil der Oocyten in der Gonade. In1 lebenden 

Zustand waren die Gonaden der 6 h nach der Eiablage fixierten Weibchen farblos. 

12 Stunden nach der Eiablage hatten sich bei drei von sechs untersuchten Weibchen die 

Oocyten der ventralen Schicht zu fortgeschrittenen OS 3 entwickelt. Ein Weibchen 

enthielt Oocyten im Ãœbergangsstadiu von OS 3 zu OS 4; dazwischen lagen auÃŸerde 

vereinzelte OS 4. Die da~iiberliegende Schicht Eizellen war dem OS 2 zuzuordnen. In den 

lebenden Weibchen hatte sich die ventrale Schicht Oocyten rosa gefÃ¤rbt Die Oocyten 

zweier Weibchen hatten sich nicht weiterentwickelt (junges OS 3), deren Gonaden waren 

im lebenden Zustand farblos. Nach 12 h zeigte sich im GrÃ¶ÃŸenspektr der ventralen 

Oocyten insgesamt eine deutliche Verschiebung zu grÃ¶ÃŸer Eizellen (Abb. 4.5) . 

18 h (fÅ¸n untersuchte Weibchen) bzw. 24 h (drei untersuchte Weibchen) nach der 

Eiablage trugen alle Weibchen OS 4. Die darÃ¼berliegende Oocyten waren junge OS 3. 

Weibchen, die wÃ¤hren der Eiablage fixiert wurden, enthielten ebenfalls neben O S  4 

junge OS 3. Die ventrale Schicht Oocyten war in den lebenden Tieren deutlich rosa 

gefÃ¤rbt Die relativ geringe Zahl der Weibchen, die ich 24  h nach der Eiablage fixieren 

konnte, resultierte daraus, daÂ einige in der Zwischenzeit schon ein zweites Mal abgelegt 

hatten. Die Intervalle zwischen den Eiablagen waren demnach bei einigen Weibchen 

kiirzer als 24 h. 

Die Reifung der Oocyten zwischen zwei Eiablagen lÃ¤Â sich aus den oben beschriebenen 

Beobachtungen wie folgt zusan~n~enfassen:  Nach der Eiablage, bei der alle OS 4 

abgegeben werden, verbleibt eine Schicht junger OS 3 in den Gonaden. Diese jungen OS 

3 entwickeln sich weiter zu fortgeschrittenen OS 3 und spÃ¤te zu OS 4.  Mit der Reifung 

der ventralen Schicht von OS 3 zu OS 4 beginnt die darÃ¼berliegend Schicht OS 2. sich 

zu jungen OS 3 zu entwickeln. Erst nach der Ablage aller OS 4 nehmen diese jungen OS 



3 die endgÅ¸ltig Reifung auf. Diese Prozesse laufen in Divertikeln und Ovidukten 

gleichzeitig ab. Die Oocyten in der ventralen Schicht entwickeln sich synchron. 

2 EigrÃ¶Ã (um ) 

Abb. 4.5: GroÃŸenhiiufigkeits-Verteilun der reifenden Oocyten von C fi~i~iicircliicns 
im zeitlichen Verlauf innerhalb eines Legeintervalls (0, 6. 12. 18 und 24 
h) .  Dargestellt sind nur OS 3 und OS 4. aufgetragen wurde die maximale 
Q~~erschni t tsf l~iche in um2 der Oocyten im histologischen Schnitt. N = 
Anzahl der Messungen. 



4 . 1 . 3  Freilanduntersuchungen zur Reproduktion von 

C a l m u s  fiizinarc1zicus 

In1 Zeitraum von Mitte MÃ¤r bis Ende Mai 1994 untersuchte ich CV, adulte Weibchen 

und MÃ¤nnche einer C. ,fin?~;c~~-c/7i'c~~.s'-Population in einem nordnorwegischen Fjord 

(Gr@tsund), um die Entwicklung der Gonaden und die Eiproduktion in den 

FrÃ¼hlingsmonate zu dokumentieren. 

4.1.3.1 Abundanz 

Die Abundanz der untersuchten Stadien von C. f i nmarch i c~ i s  schwankte im 

Untersuchungszeitra~~m von Miirz bis Mai sehr stark (Tab. 4.1). 

Tab. 4.2: Abundanz der CV, Weibchen und MÃ¤nnche von C. fimarclii'ciis im 
Gr@ts~ind (Nordnorwegen) von Mitte MÃ¤r bis Ende Mai 1994. Angegeben 
sind Anzahlen Individuen m-3 und das Verhiiltnis von Weibchen zu 
MÃ¤nnche (W/M) bei zehn Ausfahrten. 

Zu Beginn meiner Untersuchung im Gr~tsund Mitte MÃ¤r war das VerhÃ¤ltni von CV zu 

Adulten in etwa ausgeglichen. Ein Teil der Ãœberwinternde CV hatte sich schon vor 

Probennahmebeginn zu Adulten gehÃ¤utet In1 Laufe der folgenden Wochen nahm der 

Anteil der CV (ProsomalÃ¤ng 1800 - 2900 pm) stark ab, bis sie im April nur noch 0,5% 

der untersuchten Tiere ausmachten. Ab Anfang Mai stieg die Abundanz der CV langsam 

wieder an. bis am 19. Mai ein sprunghafter Anstieg auf ca. 60% der Gesamtpopulation 

verzeichnet wurde. Die Weibchen traten zu diesem Zeitpunkt relativ zu den CV in 

erheblich geringeren Abundanzen auf, wenn auch die hÃ¶chst absolute Anzahl 

Individuen m-3 erreicht wurde. 
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C. finn1arclzicus-Weibchen waren zu allen Probennalin~en relativ hiiufig. Mitte Miirz lag 

der Anteil der Weibchen bei 42 % der untersuchten Stadien, bis Mitte April stieg e r  auf 

92 % an. Danach verringerte er sich wieder bis Ende Mai auf ca. 40%. Die 

durchschnittliche ProsomalÃ¤ng der Weibchen lag zwischen 251 1 und 2668 j-im, sie 

verÃ¤ndert sich nicht signifikant Ã¼be den Untersuchu~~gszei trau~~~ (Abb. 4.6) (ANOVA. 

2000 
P1 P2 P3 P4 PS P6 P7 P8 P9 P10 

- MÃ¤r 2; April AL Mai - 

Abb. 4.6: ProsomalÃ¤ng adulter C. finmarchicus -Weibchen von MÃ¤r bis Mai 1994 
im Grgtsund (Norwegen). Dargestellt ist die durchschnittliche maximale 
LÃ¤ng des Prosoma mit Standardabweichung an 10 Probei~nahmetern~inen 
(PI-P10, die genauen Daten sind des Tab. 3.1 zu entnehmen). 

Adulte MÃ¤nnche von C. ,fi;z~~~nrclziciis (ProsomalÃ¤ng 2300 - 2900 um) waren in nur 

geringen Zahlen vorhanden, das GeschlechterverhÃ¤ltni lag immer deutlich auf Seiten der 

Weibchen. Maximale Abundanzen der MÃ¤nnche traten von Mitte MÃ¤r bis Anfang April 

auf, in diesen Wochen variierte das VerhÃ¤ltni W-eibchen zu MÃ¤nnche zwischen 3 und 6. 

Im gleichen Zeitraum trugen viele der Weibchen eine Spermatophore. Der iiberwiegende 

Teil der Weibchen (mehr als 95%) war schon zu Beginn des FrÃ¼hjahre befruchtet. (Bei 

befruchteten Weibchen fÃ¤rbte sich die Spermien mit Boraxkarmin ebenfalls rot; die 

Spermatheke erscheint dunkelrot.) 

Abb. 4 .7 veranschaulicht die  VerÃ¤nderun der AbundanzverhÃ¤ltniss zwischen 

Weibchen, MÃ¤nnche und CV im Verlauf der Untersuchung von MÃ¤r bis Mai. 
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Abb. 4.7: Zusamn~ensetzung der Population von C. f i nmarch i c~~s  in1 Gr9tsund 
wÃ¤hren des Untersuchungszeitraums von MÃ¤r bis Mai 1994; 
aufgetragen sind die prozentualen Anteile der Weibchen, CV und 
MÃ¤nnche an den Probennahmen PS bis P 10, die genauen Daten sind der 
Tab. 3.1 zu entnehmen. 
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4 . 1 . 3 . 2  Entwicklung der Gonaden 

Entsprechend der unter Punkt 4.1.2.1 dargestellten Klassifizierung wurden d ie  

Gonadenreifestadien (GS) von Ca. 50 Weibchen aus den wÃ¶chentliche Probennahmen 

bestimmt, um den Verlauf der Entwicklung der Gonaden zu dokumentieren (Abb. 4.8). 

Abb. 4.8: Gonadenreifestadienverteilung (GS) der Weibchen von C. f inmarchic~~s 
im G r ~ t s u n d  von  MÃ¤r bis Mai 1994. ErlÃ¤uterun der Reifestadien in 
Kapitel 4.1.2.1, Ubergangsstadien wurden je zur HÃ¤lft den vorherigen 
bzw. nachfolgenden Stadien zugeteilt. Daten der Probennahmen (PI bis P 
10) sind Tab. 3.1 zu entnehmen. 

Zu Beginn der  Untersuchung Mitte MÃ¤r waren die  Gonaden von 85% der 

C. fii~i~orc/n'ci~s-Weibchen nicht (GS 1) oder wenig (GS 2) entwickelt. Ca. 10% der 

Gonaden waren in1 GS 3 und nur Ca. 3% der Gonaden waren reif (GS 4) .  Bis zur 

zweiten Probennahn~e verschob sich das VerhÃ¤ltni zu Gunsten der Gonaden im GS 2. 

AuÃŸerde traten vermehrt Gonaden im GS 3 auf. In1 Laufe der folgenden drei Wochen 

(P2-P5) erhÃ¶ht sich der Anteil der reifen Gonaden (GS 4) rapide, im Gegenzug sanken 

die Anteile der Gonaden in GS I .  GS 2 und GS 3. Am 11. April (P5) waren alle 

Weibchen voll entwickelt (GS 4).  Am 19. April (P6) befanden sich ca. 20 % Prozent 

Weibchen im GS 2. Von Mitte April bis Anfang Mai blieb der Anteil der Gonaden in1 GS 

4 gleichbleibend hoch. Daneben fanden sich GS 3 in geringer Anzahl. Ab Ende April 

waren auch seneszente Weibchen zu finden. Ihr Anteil stieg langsam bis Ende Mai an. 

Bei der letzten Probennahn~e am 19. Mai (P10) war der Anteil der GS 4 von ca. 80 % am 



10. Mai (P9) auf Ca. 50 % gesunken. Ein Viertel der Weibchen hatte Gonaden in GS 3 

oder GS 2. ein Viertel war seneszent. 

4.1.3.3 Reproduktion 

Um die Reproduktion von Calannsfinmarc11ic~~s im Grgtsund zu beschreiben, wurden 

folgende Parameter erfaÃŸt 

- in-situ-Eiproduktionsrate 

- GelegegrÃ¶Ã 
- Anteil eierlegender Weibchen im Labor 

% GS 4 (Gonaden-Index) 

Die Tabelle 4.2 gibt eine Ãœbersich Ã¼be die ermittelten Parameter. 

Tab. 4.3 Reproduktion von C. finmarclzic~~~s im Grgtsund zwischen MÃ¤r und Mai 
1994. Angegeben werden die Anzahl der gehalterten Weibchen (N), der 
prozentuale Anteil der eierlegenden Weibchen (W), die Eiproduktionsrate 
(EPR) mit Standardabweichung, d i e  GelegegrÃ¶Ã (n)  mit 
Standardabweichung und der prozentuale Anteil der GS 4 = Gonaden-Index 
(GI). 

Die Parameter Eiproduktionsrate, Anteil reproduzierender Weibchen und Gonaden-Index 

zeigten im Verlauf der Untersuchung einen sehr Ã¤hnliche Verlauf (Abb. 4.9 A,C,D). Die 
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GrÃ¶Ã der Gelege veriinderte sich in geringerem AusmaÃ (Abb. 4.9 B)  und wird daher 

gesondert behandelt. 

Abb. 

X 
100 

I I I 1 i I I I 

P1 P2 P3 P4 P5 P6 P7 P8 P9 P10 
- MÃ¤r lL A p r i l - L  Mai 

4.9: Reproduktion von C. jY~~marchicus in1 Gr@tsund zwischen Miirz und Mai 
1994. Dargestellt ist die zeitliche Entwicklung der Eiproduktionsraten (A), 
der GelegegrÃ¶Â§ (B), des Anteils der reproduzierenden Weibchen (C) 
und des Gonaden-Index (% GS 4) (D). 



Es gibt signifikante zeitliche Veriinderungen in der Eiproduktionsrate (ANOVA; p= 

0,0001). 

Bei den ersten beiden Probennahmen Mitte und Ende Miirz war keine in-situ- 

Eiproduktion festzustellen. der Gonaden-Index war niedrig. Bei der 3. Probennah~nc am 

28.3. stieg die Eiprod~iktion signifikant auf durchschnittlich 17 Eier W !  d '  innerhalb 

der ersten 24 h nach den1 Fang an (Post-Hoc-Test nach Games-Howell, Abb. 4.10). Ca. 

50% der Weibchen legten Eier ab. In1 gleichen MaBe nahm der Gonaden-Index zu. In  den 

darauffolgenden \Wochen stiegen die Eiproduktionsrate, die Anzahl eierlegender 

Weibchen und der Gonaden-Index weiter an. Am 11.4. war mit Ca. 50 Eier W"! d-1 das 

M a x i m ~ ~ m  erreicht. Die Eiproduktionsrate lag signifikant hÃ¶he als bei allen anderen 

Probennahmen mit Ausnahme der 6. Probennahn~e an1 19.4. (Post-Hoc-Test nach 

Games-Howcll). 89% der in1 Labor gehiilterten Weibchen legten Eier innerhalb von 24 h 

nach dem Fang ab. In den Proben waren ausschlieÃŸlic Weibchen im GS 4, damit lag der 

Gonaden-Index bei 100%. An den darauffolgenden Probennahmeterminen in April und 

Mai nahm dann die Eiproduktionsrate langsam ab. Die Abnahme von einer Probennahme 

zur nÃ¤chste war nicht signifikant (Post-Hoc-Test nach Games-Howell). Die Anteile 

reproduzierender Weibchen im Labor verringerten sich ebenso wie der Gonaden-Index. 

Bei der letzten Probennahme am 19. Mai sank die Eiproduktionsrate auf 5 Eier W-1 d-1 

und war damit signifikant niedriger als zu der vorherigen Probennahme (Post-Hoc-Test 

nach Games-Howell). Nur noch 20 % der Weibchen legten Eier ab, der Gonaden-Index 

erreichte 26%. 

Abb. 4.10; ÃœberprÃ¼fu der in-situ-Eiproduktionsraten von C. f i ~ ~ n ~ a r c h i c u s  im 
G r ~ t s u n d  mit dem Post-Hoc-Test nach Games-Howell. Horizontal und 
vertikal sind die Probennahmeterrnine und die Eiproduktionsraten (EPR) 
aufgefÃ¼hrt ns = die Eiproduktionsraten dieser beiden Ausfahrten 
unterscheiden sich nicht signifikant (p > 0,05) * = die Eiproduktionsraten 
unterscheiden sich signifikant. 
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Die durchschnittliche Anzahl Eier pro Gelege, die innerhalb der ersten 24 h nach d e m  

Fang produziert wurden, variierte zwischen ca. 30 und 52 pro Probennahmetermin. 

Wiihrend die minimale Anzahl durch die Methode auf 9 Eier festgelegt wurde (vergl. 

Kap. 3.5.1.2), lag das Maximum bei 148 Eiern. Die grÃ¶ÃŸt Gelege fand ich zu Zeiten 

der hohen Eiproduktionsraten bei der 5. und 6. Probennahme (Mitte April) mit 

durchschnittlich 47 bzw. 52 Eiern pro Gelege, wohingegen zu Beginn und zum Ende der 

Reproduktionsperiode die Gelege zwischen 30 und 45 Eier umfaÃŸten 

Zeitliche Unterschiede in der GelegegrÃ¶l3 wurden mit einer Varianzanalyse (ANOVA) 

statistisch geprÃ¼ft 

Null-Hypothese: Die Gelege aller Ausfahrten entstammen einer Grundgesamtheit und 

sind im Mittel gleich groÃŸ Der Zeitpunkt der Probennahme hatte keinen EinfluÃ auf die 

GelegegrÃ¶ÃŸ 

Die Null-Hypothese wurde auf einem Signifikanzniveau von 0,001 abgelehnt, d.h. der 

Zeitpunkt der Probennahme beeinfluÃŸt signifikant die GelegegrÃ¶ÃŸ Mit einem Post- 

Hoc-Test nach Games-Howell wurden daher die GelegegrÃ–Be der einzelnen Ausfahrten 

gegeneinander getestet. Innerhalb der ersten 24 h wurden bei den ersten beiden 

Ausfahrten keine Gelege gefunden, daher bezog ich nur die Ausfahrten 3 bis 10 in die  

statistische Analyse mit ein. Inwieweit sich die GrÃ¶Ã der Gelege an den verschiedenen 

Probennahmen unterscheidet, ist in Abb. 4.11 dargestellt. 

Abb. 4.11:  ~rberprÃ¼fun der GelegegrÃ¶ÃŸ von C. finmarchicus in1 Gr0tsund mit 
dem Post-Hoc-Test nach Games-Howell. Horizontal und vertikal sind 
die Probennahmetern~ine und die GelegegrtiÃŸe (GG) aufgefiihrt. ns = 
die GelegegroÃŸe dieser beiden Ausfahrten unterscheiden sich nicht 
signifikant (p  > 0.05) * = die GelegegrÃ¶ÃŸ unterscheiden sich 
signifikant. 
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4.1.4 AbschÃ¤tzun der Eiproduktion anhand fixierter Proben 

Bisher wurde die in-situ-Eiproduktionsrate im Rahmen aufwendiger in-vivo-Experimente 

erfaÃŸt Ziel der vergleichenden Untersuchungen in dieser Arbeit war daher, anhand 

fixierter Proben die Eiproduktion bestimmen zu kÃ¶nnen Dazu wurden der 

Gonadenreifezustand und die Reproduktion zum gleichen Zeitpunkt ermittelt. ZusÃ¤tzlic 

wurden histologische Befunde herangezogen. Die Ergebnisse dieser Untersuchungen 

werden in den folgenden zwei Kapiteln dargestellt. 

4.1.4.1 Gonadenreifestadien und Eiproduktion 

Da nur Weibchen mit reifen Gonaden Eier ablegen kÃ¶nnen sollte der Gonaden-Index 

(prozentualer Anteil der Weibchen in1 GS 4) in engem Zusammenhang mit der 

Eiproduktionsrate einer Population stehen. Inwieweit der Gonaden-Index mit den drei 

weiteren Parametern, die fiir die Beurteilung der Reproduktionsbereitschaft (Punkt 

4.1.3.2) ermittelt wurden (prozentualer Anteil der reproduzierenden Weibchen im Labor, 

GelegegrÃ¶Ã und in situ-Eiproduktionsrate), korrelierte, wird in Abb. 4.12 dargestellt. 

Die Regressionsgeraden zeigen einen signifikanten Zusaninienhang zwischen allen 

Parametern und dem Gonaden-Index. 

Die beste Korrelation zeigte der Gonaden-Index mit dem prozentualen Anteil 

reproduzierender Weibchen (R2=0.923, p < 0,001). Doch auch die GelegegrÃ¶Ã (R2= 

0,615, p = 0,0213) und die Eiproduktionsrate (R2= 0,815, p = 0,004) waren signifikant 

mit dem Gonaden-Index korreliert. 



Gonaden-Index 

Abb. 4.12: Zusanlmenhang zwischen in-situ-Eiproduktion (A), prozentualem Anteil 
reproduzierender Weibchen (B), Gelegegrofie (C) und Gonaden- 
Index/In die statistische Analyse der Gelegegrofien wurden nur die 
Probennahmen 3 bis 10 einbezogen, da bei den ersten beiden Ausfahrten 
keine Gelege gefunden wurden.) 



4.1.4.2 AbschÃ¤tzun der  Gelegegrofie 

Die histologische Untersuchung der reifenden Oocyten zwischen zwei Eiablage- 

Ereignissen zeigte, daÂ bei einer Eiablage alle OS 4 abgegeben werden und das nÃ¤chst 

Gelege von synchron heranreifenden friihen OS 3 gebildet wird (vergl. Kap 4.1.3.3). 

Daher sollte man durch die Zahlung der OS 4 bzw. OS 3 in den histologischen Schnitten 

die GelegegrÃ¶Ã des folgenden Geleges ermitteln kÃ¶nnen 

In dem in1 Kapitel 3.5.3.1 dargestellten Experiment wurden die Weibchen fÃ¼ 5 Tage in1 

Labor gehalten und anschlieÃŸen lichtmiksoskopisch untersucht. Dabei zÃ¤hlt ich die OS 

4 oder OS 3 und ermittelte so die zu erwartende GelegegrÃ¶Ã bei 19 Weibchen. 

Aus der HÃ¤lterun waren folgende GrÃ¶ÃŸ bekannt: 

MTGG (mittlere tiigliche GG) 

MIGG (mittlere individuelle GG) I 11 , =-T GG, 

GMGG (gesamte mittlere GG aller Weibchen bei n,, n,  
- - ~ Z G G ~ . ,  

mehreren Tagen HÃ¤lterung (nw * nT) J = $  

GG = GelegegrÃ¶Ã 

GGi,i = GG von Weibchen; am Tagj 

Die ZÃ¤hlun der OS 3 bzw. OS 4 in den histologischen Schnitten ergab folgende GrÃ¶ÃŸe 

EGG (erwartete GG des Wi) = nos3 in oder nos4 in Wi 

MEGG (mittlere EGG) 

WÃ¤hren der HÃ¤lterun produzierten die Calanusfmmarchicus-Weibchen Gelege mit 9 

bis 148 Eiern. Die anhand der ZÃ¤hlun der OS 3 bzw. 0 4  ermittelte individuelle erwartete 

GelegegroÃŸ (EGG) variierte zwischen 25 und 84 Eiern. 

Aufgrund der hohen VariabilitÃ¤ der GelegegrÃ¶ÃŸ wÃ¤hren der HÃ¤lterun besteht nur 

eine schwach signifikante Korrelation der mittleren individuellen GelegegrÃ¶Ã (MIGG) 

mit der individuellen erwarteten GelegegroÃŸ (EGG); (R2 = 0,202; p = 0,06; vergl. im 

Anhang Tab. A.3 und A.4, Regressionsgerade Abb. A.1.) Die EGG lag jedoch im 

GrÃ¶ÃŸenberei der zuvor im Experiment produzierten Gelege (Abb. 4.13) 

Die mittlere tÃ¤glich GelegegroÃŸ (MTGG) verÃ¤ndert sieh Ã¼be den HÃ¤lterungszeitrau 

nicht signifikant. 
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Die gesamte mittlere Gelegeg~,Ã¶Ã (GMGG) der fÃ¼nftÃ¤gig Hdterung lag bei 49,8 Eiern. 

Die mit Hilfe der Histologie ermittelte durchschnittliche Anzahl OS 3 bzw. OS 4, d.h.. 

die durchschnittliche erwartete GelegegrÃ¶Ã (MEGG) betrug 50,l Eier. Die beiden Werte 

sind nicht signifikant unterschiedlich (ANOVA, p = 0,789), 

0 MIGG 

C. finmarchicus -Weibchen Nr.  

A b b .  4.13: Erwartete (EGG) und mittlere individuelle GelegegrÃ¶i3 (MIGG) von 
C. f ' innun-chicus-Weibchen. Dargestellt sind Mittelwerte und 
Standardabweichungen (MIGG) und die EGG fÅ¸ 19 Weibchen . 
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4.1.5 EinfluÃ der Nahrungsbedingungen 

4.1.5.1 EinfluÃ kurzzeitiger Hungerphasen auf die Reproduktion 

Um den EinfluÃ kurzzeitiger Hungerphasen auf die Eiproduktionsrate zu untersuchen, 

hÃ¤ltert ich nach den Probennahmen 1. 2, 4, 8, 9 und 10 (vergl Tab. 3.1) jeweils Ca. 85 

Weibchen Ã¼be 4 bis 9 Tage in1 Labor. Zwischen 40 und 50 Tiere wurden mit Diatomeen 

gefÃ¼ttert wÃ¤hren die restlichen Tiere in filtriertem Seewasser ohne Nahrung gehaltert 

wurden. Nach AbschluÃ des Versuchs wurden die Weibchen zur Untersuchung der 

Gonadenreifestadien (GS) fixiert. 

WÃ¤hren der HÃ¤lterun reagierten die Weibchen je nach Ausgangssituation und 

HÃ¤lter~~ngsdaue unterschiedlich auf die verschiedenen Nahrungsbedingungen. Daher 

werde ich in? folgenden Kapitel die Ergebnisse der Versuche in chronologischer 

Reihenfolge darstellen. 

Bei keiner Probennahme wirkten sich die Nahrungsbedingungen innerhalb der ersten 24 

h signifikanten auf die Eiproduktionsraten aus (ANOVA, p = 0,4396). 

Im ersten Versuch (begonnen am 16.3.) wurden in keinem der VersuchsansÃ¤tz 

(gefÃ¼ttert und nicht-gefÃ¼ttert Tiere) Eier produziert (Abb. 4.14-1A). Die Gonaden 

verÃ¤nderte sich wiihrend der viertÃ¤gige LaborhÃ¤lterun weder bei den gefÃ¼tterte noch 

bei den nicht gefÃ¼tterte Weibchen (Abb. 4.14-3A). 

WÃ¤hren bei der ersten Probennahme die Weibchen Ã¼berwiegen im GS 1 waren, 

Ã¼berwo bei der zweiten Probennahme der Anteil der Weibchen im GS 2. Bei der 

H a l t e r u n g n a c h  der zweiten Probennahme hatten die unterschiedlichen 

Nahrungsbedingungen innerhalb der 9 Tage einen deutlichen EinfluÃ (ANOVA, p < 
0,0001). Ab dem vierten Tag stieg die Eiproduktion der gefÃ¼tterte Weibchen signifikant 

an (Post-Hoc-Test nach Games- Howell, p = 0,05), etwa die HÃ¤lft der Weibchen hatte 

bis zum Ende des Versuchs zumindest einmal abgelegt. Bei der Fixierung waren 80% der 

Gonaden irn GS 4. Im Gegensatz dazu hatten sich die Gonaden der hungernden 

Weibchen nicht verÃ¤nder (Abb. 14.4-3B), die Tiere legten kaum Eier ab. 

WÃ¤hren der Versuche zu den nachfolgenden Probennahmen lag die Eiproduktion der 

gefÃ¼tterte Weibchen ab dem 3. Tag Ã¼be der Eiproduktion der hungernden Weibchen. 

Bei niedrigen Eiproduktionsraten zu Beginn der HÃ¤lterun war dies auf einen Anstieg der 

Produktionsrate bei den gefÃ¼tterte Weibchen zurÃ¼ckzufÃ¼hr (Versuch nach 

Probennahme 3 und SO),  wÃ¤hren parallel dazu die Produktion der hungernden 
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Weibchen abn;ihm. I11 den Versuchen 4. 8 und 9 blieb die Eiproduktion der gefiitterten 

Weibchen relativ konstant. die hungernden Weibchen legten jedoch auch hier erheblich 

weniger Eier. Der Reifegrad der Gonaden gefiitterter Weibchen zeigte keine Veriinderung 

gegeniiber der Freilandsit~iation zu Beginn der Hiilterung. Dagegen verringerte sich der 

Anteil reifer Gonaden (GS 4)  bei den hungernden Weibchen deutlich. AuÂ§erde fand ich 

in nicht gefiitterten Tieren vermehrt Gonaden. die eine insgesamt "16chrige" Siriiktiii. 

auf\viesen oder in denen sich einzelne Oocyten aufgeiest hatten - Merkmale d e r  21,s 

"seneszent" beschriebenen Tiere. Der Abbau der Gonaden scheint sich mit liingerer Dauer 

der Hungerperiode zu verstiirken. wie es sich im Versuch nach Ausfahrt 9 (Abb. 4.14- 

3F) als Trend abzeichnete. 

Beim le t~ ten  Versuch (Probennahme 10) Ende Mai war die Eiproduktionsrate im Freiland 

auf 5 Eier W-'d-I  abge~unken .  Etwa die Hslfte der Gonaden war reif, wiihrend die  

andere Hiilfte unreife oder "seneszente" Gonaden umfante. Im Labor reagierten die 

Weibchen auf die Fiitterung ab dem dritten Tag mit einer signifikant hÃ¶here 

Eiproduktion (ANOVA. p = 0001, Post-Hoc-Test nach Gtimes-Howell). Am Ende des 

Versuchs nach 5 Tagen war der grÃ¶ÃŸ Teil der Gonaden im GS 4. Die Eiproduktion der 

hungernden Weibchen dagegen blieb niedrig, die Gonaden veriinderten sich nicht. 

Bei allen Versuchen war die verÃ¤ndert Eiproduktion auf VerÃ¤nderunge in der Anzahl 

eierlegender Weibchen (Abb. 4.14-2A bis G) und damit der Frequenz der Eiablage 

zuriickzufiihren. Die GrÃ¶Ã der Gelege blieb w3hrend der Hiilterung konstant. 
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4.1.5.2 EinfluÂ langzeitiger Hungerperioden auf die Reproduktion 

Die Auswirkungen lsngerer Hungerperioden auf die  Eiproduktionsrate und  die 

Morphologie der Gonaden habe ich im folgenden Experiment untersucht. Jeweils 80 

Weibchen wurden Å¸be drei Wochen in1 Labor gefÃ¼tter bzw. unter Hungerbedingungen 

gehaltert. In ca. wÃ¶chentliche Abstiinden wurden Tiere zur Untersuchung des 

Gonadenreifezusta~ids,  zur  Priiparation der Gonaden und fÅ¸ histologische 

Untersuchungen fixiert (vergl. Kap. 3.5.2). Inwieweit die ErnÃ¤hrungssit~iatio vor 

Versuchsbeginn die VerÃ¤nderunge in der Morphologie der Gonaden beeinfluflt, soll die 

zweifache D i i r c l ~ f Å ¸ h r ~ ~ n g d e  Versuchs, zu Beginn des FrÃ¼hjahr v o r  der  

PhytoplanktonblÃ¼t (Probennahme 2 am 21.3.1994) und zum Ende des FrÅ¸hjahr 

wiihrend der PhytoplanktonblÃ¼t (Probennahme 7 am 25.4.1994; vergl. Kap. 2.2.3), 

kliiren. 

Versuch 1 (Weibchen vor der PhytoplanktonblÃ¼t gefangen): 

Situation zu Versuchsbeginn 

Direkt nach dem Fang wurde keine in-situ Eiproduktion festgestellt, die Weibchen von 

C a l a n m f i i z i ~ ~ c ~ r c / ~ i c u . s  waren Ã¼berwiegen im G S  3 (21.3.). Die histologische 

Untersuchung zeigte intakte Oocyten, mehrere Reihen OS 2 und manchmal eine Reihe 

ausgebildeter OS 3. Die Zellen in den Ovarien waren dicht gepackt; die typische 

Gliederung in Tei lung- ,  Synapsis- und Wachstumszone (vergl. Kap. 4.1.1) wurde bei 

allen sechs histologisch untersuchten Weibchen nachgewiesen. 

GefÃ¼ttert Weibchen 

Die gefÃ¼tterte Weibchen begannen innerhalb von vier Tagen mit der Eiproduktion (Abb. 

4.15). Nach 14 Tagen im Labor war die maximale Produktionsrate mit 35 Eiern W-I d-I 

erreicht. Insgesamt schwankte die Eiproduktionsrate stark. Sie lag deutlich unter den 

parallel im Freiland festgestellten Werten von bis zu 47 Eiern W-I d-I (vergl. Kap. 

4 .1 .3 .3 ) .  

Nach ca. einer Woche hatten die meisten Weibchen reife Gonaden entwickelt (Abb. 4.16- 

A) .  Bis zum Ende des Versuchs waren alle Gonaden i m  GS 4. Entsprechend nahm die 

Breite der Diveitikel und der Ovidukte zu (Abb. 4.17-A). 

Die Ovarienliinge ebenso wie die Breite der Wachstumszonen und der Teilungszonen 

blieben unter Futterbedingungen konstant (Abb. 4.17-A). 

Die histologische Untersuchung zeigt. daÂ die innere Organisation der Weibchen im 

wesentlichen den Freilandtieren entsprach. S o  waren in allen gefiitterten Weibchen OS 1 
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bis  O S  4 zu finden. Lediglich zum Ende der Untersuchung niich 23 T a s e n  

Laborhiilterung hatten sich in einem von 4 fixierten Tieren kleine LÅ¸cke in der 

Wachstuinszone der Ovarien gebildet. In nur wenigen Tieren waren abnorme (d.h. 

degenerierte Oocyten, OS 3 mit unvollstiindiger Vakuolisierung oder OS 4 mit abnormen 

Chromosomen) zu finden. 

Nicht geftitterte Weibchen 

Bei den nicht geftitterten Weibchen wurde an den meisten Tagen keine Eiproduktion 

festgestellt (Abb. 4.15). An nur 4 Tagen wurden Å¸berhaup Eier gefunden, die 

Eiproduktionsrate lag maximal bei nur 2 Eiern pro Weibchen und Tag. 

Im Verlauf der H2lter~1ng entwickelten sich in den hungernden Weibchen die Gonaden 

wenig weiter (Abb. 4.16-B). Ca. 5070 der Weibchen erreichten das GS 3. Am Ende des 

Versuchs wurden zwei Weibchen im GS 4 gefunden. 

Die Vermessung der Gonaden zeigte, daÂ sich die Breite der Divertikel und der Ovidukte 

nicht wesentlich verÃ¤nderte Bei den Ovarien allerdings verringerte sich die Liinge 

signifikant (ANOVA, p = 0,0294) Auch bei der Breite der Wachs t~~mszone  war eine 

Tendenz zur GrÃ–Benabnahm zu erkennen, sie veriinderte sich jedoch nicht signifikant. 

Die Breite der mitotisch aktiven Zone verÃ¤ndert sich nicht. Diese Befunde spiegeln sich 

auch in der Histologie wieder. 

Die histologischen Untersuchungen zeigten sehr deutliche VerÃ¤nderunge in den 

Gonaden:  Zuers t  k a m  e s  in den  Oocyten i n  d e n  Gonodukten  zu 

Auflosungserscheinungen, einige Oocyten degenerierten zu Vesikeln (vergl. auch Kapitel 

4.1,1), ein Effekt, der sich mit zunehmender Dauer des Experimentes verstÃ¤rkt 

(Fototafel). Auch in den die Ovarien zeigten sich VerÃ¤nderungen Zuniichst (1. Fixierung 

nach 4 Tagen, 2. Fixierung nach 8 Tagen) wiesen die Wachst~~mszonen der Ovarien nur 

kleine LÃ¼cke auf. Spiiter war der Zellverband der OS 1 nur noch sehr locker, zwischen 

den einzelnen O S  1 lagen insbesondere an den UbergÃ¤nge vom Ovar zu den 

Gonodukten groÂ§ ZwischenrÃ¤un~e Jedoch waren auch in den Weibchen, die liinger (16 

bzw. 23 Tage) gehungert hatten, i n ~ m e r  intakte OS 2 und OS l in den Gonaden zu 

finden. Zum Zeitpunkt der letzten Fixierung war die Wachstumszone der meisten Ovarien 

fast vollstÃ¤ndi aufgelÃ¶st die  beiden anschlieÃŸende Zonen (Synapsis- und 

Teilungszone) waren jedoch noch weitgehend erhalten. Bei einigen Weibchen waren 

abnorme OS 3 und OS 4 (unvollstÃ¤ndig Vakuolisierung und/oder abnorme Kerne) 

festzustellen. 
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----.---------------.-.--------.--------.------.----------.----------.-----..--------.-.--------..---.--- 

HÃ¤lterungsdaue (d) 

Abb. 4.15 EinfluÃ von Futter- und Hungersituation auf die Eiproduktionsrate von 
C. finmarcl~icus wÃ¤hren eines ~angzeitversuchs zwischen dem 
22.3.1994 und dem 14.4.1994. 

Beginn 4.Tag 8.Tag 16.Tag 23.Tag 

Abb. 4.16: EinfluÃ von Futter- und Hungersituation auf die Gonadenreifestadien 
von C. f i iz~;za~c/zic~~s wÃ¤hren eines Langzeitversuchs zwischen dem 
22.3.1994 und dem 14.4.1994. Die Zusammensetzung der 
Gonadenreifestadien (GS) zu den verschiedenen Fixierungszeitpunkten 
bei gefÃ¼tterte (A) und bei hungernden (B) Weibchen ist dargestellt, 
Beginn 50 untersuchte Weibchen; 4. bis 23. Tag 10 untersuchte 
Weibchen pro Fixierung und Versuchsansatz. 
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Abb. 4.17: EinfluÂ von Futter- und Hungersituation auf die GonadengrÃ¶Ã von 
C. fini7;a1.c/licits wiihrend eines Langzeitversuchs zwischen d e m  
22.3.19994 und dem 14.4.1994. Dargestellt sind die Durchschnittswerte 
bei gefiitterten ( A )  und nicht-gefÃ¼tter te  ( B )  W e i b c h e n  
(Standardabweichung vergl. Tab. A.5 im Anhang), n vermessene 
Gonaden = 6-8. 
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Versuch 2 (Weibchen wÃ¤hren der PhytoplanktonblÃ¼t gefangen) 

Situation zu Versuchsbeginn 

Zu Beginn des Versuchs am 25.4. betrug die in-situ-Eiproduktion 28 Eier W-I d-I, die 

Gonaden aller Weibchen waren im GS 4. Die histologische Untersuchung zeigte intakte 

Gonaden mit nur vereinzelt auftretenden AuflÃ¶sungserscheinungen wie sie seneszenten 

Weibchen zugeordnet werden (vergl. Kap. 4.1.2) 

GefÃ¼ttert Weibchen 

Die Eiproduktion sank wÃ¤hren der ersten zwei Halterungstage zunÃ¤chs stark ab, blieb 

dann aber auf einem konstanten Niveau von ca. 10 Eiern W-1 d-I ,  zum Ende des 

Versuches hin stieg sie wieder leicht (Abb. 4.18). 

Die Gonaden dieser Weibchen verÃ¤nderte sich in den ersten zwei Wochen der HÃ¤lterun 

nur wenig. der GroÃŸtei verblieb im GS 4 (Abb. 4.19-A). A m  letzten Fixierungstermin 

waren die Gonaden etwa der HÃ¤lft der Weibchen als seneszent einzustufen. 

Die PrÃ¤paratio und anschlieÃŸend Vermessung der Gonaden konnte an nur einem 

Termin durchgefÃ¼hr werden, da die MortalitÃ¤ hoch war und genÃ¼gen Weibchen fÃ¼ die 

histologischen Untersuchungen zurÃ¼ckgehalte werden sollten. Der Versuch mit den 

gefÃ¼tterte Weibchen muÃŸt aufgrund der hohen MortalitÃ¤ schon am 20. Tag  der 

HÃ¤lterun abgebrochen werden. Bis zur dritten Woche waren die Divertikel und 

Ovidukte nur wenig schmaler geworden. Auch die LÃ¤ng des Ovars ebenso wie die 

Breite der Wachstumszone nahmen nur wenig ab. Die Teilungszone war im Gegensatz 

dazu um ca. die HÃ¤lft schmaler als zu Beginn des Versuchs (Abb. 4.20-A). 

Die histologischen Untersuchungen spiegeln die Ergebnisse der Bestimmung des GS und 

der Vermessung der Gonaden wider. Die Weibchen, die an den ersten drei Terminen 

fixiert wurden, enthielten die fÃ¼ Gonaden im GS 4 charakteristischen Oocyten in den 

Stadien 1 bis 4.  Erst bei der letzten Fixierung enthielten drei der sechs untersuchten 

Weibchen zahlreiche Oocyten, die sich in1 Stadium der Degeneration befanden; in der 

Wachstun~szone des Ovars waren deutliche ZwischenrÃ¤um zwischen den Zellen . In den 

Ã¼brige drei Weibchen hingegen war der GroÃŸtei der Eizellen (OS 1 bis OS 3 bzw. OS 

4) intakt, nur vereinzelte Oocyten waren degeneriert. 

Nicht gefÃ¼ttert Weibchen 

Die Eiproduktionsrate sank innerhalb einer Woche auf 2 Eier W-Id-l.  In den folgenden 

zwei Wochen bis zum Ende des Versuches legten die Weibchen nahezu keine Eier mehr 

(Abb. 4.18). 

Schon nach einer Woche Hunger waren nur noch wenige Weibchen im GS 4, die 

Gonaden der meisten Weibchen waren im GS 2 und GS 3, der Anteil der Gonaden mit 
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Anzeichen fÃ¼ Seneszenz stieg auf iiber 20% (Abb. 4.19-B). Nach 23 Tagen waren Ca. 

75 % der Gonaden im C S  I.  ca. 20% seneszent und nur noch ca. 5% im GS 3. Innerhalb 

der ersten Woche unter Hungerbedingungen wurden die Divertikel und Ovidukte um ca. 

die HÃ¤lft schmaler als zu Beginn des Versuchs (Abb. 4.20-B). In den folgenden drei 

Wochen nahm die Breite langsam weiter ab bis sie mit ca. 100 prn nur noch ein Viertel 

(Divertikel) bzw. ein Drittel (Ovidukte) der ursprÃ¼ngliche MaÃŸ betrug. Die Liinge der 

Ovarien nahm signifikant ab (ANOVA p = 0,0304). die Breite der Wachstumszone des 

Ovars verringerte sich ebenfalls innerhalb der ersten Woche um ca. die HÃ¤lfte veriindert 

sich dann aber nicht mehr. Die Breite der Teilungszone nahm nach einen1 Maximum am 

sechsten Tag kontinuierlich im Laufe des Versuchs ab. 

Alle histologisch untersuchten Weibchen wiesen abnorme Oocytcn auf, d ie  

Wachstumszone der Ovarien war lÃ¶cherig Auch in der Synapsis- und der Teilungszone 

lagen Zwischenriiume zwischen den Eizellen. Wiihrend nach sechs Tagen Laborliiilter~~ng 

noch intakte OS l und OS 2, selten auch OS 3 oder OS 4,  vorlagen, waren die Gonaden 

der Weibchen, die an1 Ende des Experimentes fixiert wurden, fast vollstiindig aufgelÃ¶st 

Dennoch befanden sich auch hier vereinzelt OS 4 in den Gonodukten 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 
HÃ¤lterungsdaue (d) 

mit Futter 1 -C ohne Futter 

Abb. 4.18: EinfluÃ von Futter- und Hungersituation auf die Eiproduktionsrate von 
C. finmarchicus wÃ¤hren eines Langzeitversuchs zwischen dem 
25.4.1994 und 16.5.1994. Die Daten der gefÃ¼tterte und der nicht 
gefÃ¼tterte Weibchen sind im Vergleich dargestellt (y-Achse), x-Achse: 
Hiilterungsda~~er. 
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Beginn 6.Tag 14.Tag 19.Tag 23.Tag 

Beginn 6.Tag 14.Tag 19.Tag 23.Tag 

Abb. 4.19: EinfluÃ von Futter- und Hungersituation auf die Gonadenreifestadien 
von C. finmarchicus wÃ¤hren eines Langzeitversuchs zwischen dem 
25.4.1994 und dem 16.5.1994. Dargestellt wird die Zusammensetzung 
der Gonadenreifestadien (GS) zu den verschiedenen 
Fixierungszeitpunkten bei gefÃ¼tterte (A) und bei nicht-gefÃ¼tterte (B) 
Weibchen, n untersuchte Weibchen = 10. 
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I Beginn 6.Tag 

OvarlÃ¤ng 
mitotische Zone, Breite 

0 Wachstumszone, Breite 
Divertikel, Breite 

Beginn 6.Tag 14.Tag 19.Tag 23.Tag 

Abb. 4.20: Einflufi von Futter- und Hungersituation auf die GonadengroÃŸ von 
C. finmarchiciis wÃ¤hren eines Langzeitversuchs zwischen d e m  
25.4.1994 und dem 16.5.1994. Dargestellt sind die Durchschnittswerte 
bei  gefÃ¼tter te  (A)  und  nicht-gefÃ¼tter te  (B) Weibchen  
(Standardabweichungen vergl. Tab. A.6 in1 Anhang), n vermessene 
Gonaden 6 bis 8. 

Vergleich der beiden Vers~~chsansiitze 

Bei beiden Versuchsansiitzen war die Eiproduktionsrate der gefÅ¸tterte Weibchen deutlich 

hÃ¶he als die der hungernden Weibchen. I111 Durchschnitt lag aber die Eiproduktion der 

Weibchen. die vor dem Einsetzen der Phytoplanktonbliite gefangen wurden, Å¸be der 

Produktion der Weibchen. die wiihrend der Phytoplanktonbliite gefangen wurden. 

Die Vesiinderung der Gonaden unter den verschiedenen Nahrungsbedingungen hing von 

der Ausgangssituation ab: Hungernde Weibchen, die zum Zeitpunkt des Fangs im GS 2 

waren. entwickelten sich nur bis zum GS 3 weiter. Die Breite der Divertikel und 

Ovidukte veriinderte sich nur wenig. allerdings nahm die Liinge der Ovarien ab. An den 

gefiirbten Totalpriiparaten zeigten sich keine Anzeichen von Seneszenz. Im Gegensatz 

dazu reduzierten sich die Gonaden der meisten hungernden Weibchen. die beim Fang im 
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GS 4 waren, innerhalb kurzer Zeit und waren als seneszent einzuordnen. Die LÃ¤ng bzw. 

Breite der Ovarien, Divertikel und Ovidukte nahm ab. GefÃ¼ttert Weibchen entwickelten 

sich zum GS 4 (gefangen vor der Phytoplanktonbltite, 21.3.) bzw. blieben in1 GS 4 

(gefangen wÃ¤hren der PhytoplanktonblÃ¼te 25.4.). 

Die histologische Untersuchung ergab, daÂ sich die Morphologie und damit auch der 

physiologische Zustand der Oocyten in allen FÃ¤lle  verÃ¤nderte U n t e r  

Hungerbedingungen traten in beiden VersuchsansÃ¤tze abnorme Oocyten in groÃŸe 

Anzahl auf, in der Wachst~imszone der Ovarien bildeten sich ZwischenrÃ¤un~ zwischen 

den Eizellen. In gefÃ¼tterte Weibchen entwickelten sich immer OS 3 und OS 4. Am Ende 

beider VersuchsansÃ¤tz waren abnorme Oocyten zu finden, allerdings in erheblich 

geringerem Ausmal? als bei hungernden Weibchen. 
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4.2 Calarzus glacialis 

In diesem Kapitel werde ich die Ergebnisse zu den Untersuchungen an Calaniis glacialis 

darstellen. Eine Dokumentation des Reifungsprozesses der Gonaden von C. glacialis 

konnte ich nicht durchfÃ¼hren weil die Weibchen bei Beginn der Probennahn~e (August 

1994) schon ablegebcreit waren. Die Fragen nach der Morphologie der Oocyten und der 

Gonaden, nach dem Reifungsprozefi der Oocyten zwischen zwei Eiablagen und der 

Vorhersagbarkeit der Eiprod~iktion anhand fixierter Proben sollten anhand des folgenden 

Versuchs beantwortet werden (vergl. Kap. 3.5.3.1). Die C. glacidis-Weibchen wurden 

in Kulturschalen gehaltert und mit Thalassiosim antarctica gefÃ¼ttert Die Eiproduktion 

wurde tiiglich kontrolliert. Die Weibchen, bei denen weitgehend konstante Legeintervalle 

beobachtet wurden, fixierte ich in AbstÃ¤nde von 0, 24,48 und 72 h nach der Eiablage. 

Zwischen dem Fang der Tiere und dem Beginn des Versuchs lagen ca. 3 Wochen, in 

denen die Tiere nicht gefiittert werden konnten. 

4 . 2 . 1 .  Morphologie 

4 . 2 . 1 . 1  Morphologie der Oocyten 

Nach der lichtmikroskopischen Untersuchung entsprachen sich die Oocyten von C. 

glacialis und C. fi~zi~~circhicus hinsichtlich ihrer generellen Morphologie. Auch bei C. 

g lac ia l i s  lieÃŸe sich die Oocyten anhand der im Kapitel 4.1.1 beschriebenen 

Charakteristika in vier Stadien einteilen (Tab. 4.3, Fototafel 111 B-F). Die Entwicklung 

der Oocyten ging wie bei C. finmarchicus mit einer deutlichen GroÃŸenzunahm einher 

(Abb. 4.21). Zur Darstellung der GrÃ¶l3enzunahm der Oocyten wurde die maximale 

AnschnittsflÃ¤ch verwendet, da die Durchmesser der Oocyten sehr stark variierten (vergl. 

Kap. 3.4.2). Die mittleren Durchmesser der verschiedenen Oocytenstadien sind Tab. 4.5 

zu entnehmen. 



Ergebnisse 

Fototafel 111: OocflenreiScstadien (OS) von C. glacialis. A: Milose, Teilunsszone des Ovars; B: 
OS I ;  C: OS 2; D: OS 3; E: OS 4;  F: OS 4. Chromosomen auf der 
Ã„quatorialeben der Metaphase I .  Mi = Mitose. N = Nucleus, ChrM = Metaphase- 
Chromosomen, Fc = Follikelzellschiehi. MaktÃ¤be  A. B: 10 um; C. D: 50 um; E 
= 25 W; F = 20 um. 
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Tab. 4.3 Charakteristika der Entwicklungsstadien der Å¸ocyte (OS) von C. glacialis 
nach l i ch t~~~ikroskopischen  Untersuchungen. Angegeben wird d a s  
Erscheinungsbild im Lichtmikroskop (FÃ¤rbun der Schnitte mit Richardson 
Blue), D = Durchmesser mit Standardabweichung; vermessene Oocyten je 
Stadium = 100, insgesamt 24 bearbeitete Weibchen: KM = Kernmembran; 
Ubergangsstadien werden nicht berÃ¼cksichtigt 

Querschnit t  

sechscckig 

oval 

rund und zentral. dunkel gefarb~ ohne 

peripher. hÃ¤ufi mit 

dicker Follikelzell- Ooplasma verteilt 

schicht. Nucleolus 

vorhanden, aber spates 

OS 3 mit beginnender 

Chromosomen. diese gesamten Ooplasma 

sind in Metaphase I- 

In  Gonaden, die aus mit Boraxkarmin gefÃ¤rbte Weibchen heraus priipariert wurden, 

lieÃŸe sich OS 3 und OS 4 ohne histologische Untersuchung von den jÃ¼ngere 

Oocytenstadien unterscheiden. OS 3 und OS 4 erschienen heller und das Ooplasma 

stÃ¤rke strukturiert als OS l und OS 2. OS 4 waren eindeutig anhand des fehlenden 

Nucleus zu identifizieren. 

Allerdings waren in allen lichtmikroskopisch untersuchten Weibchen abnorme Oocyten 

vorhanden. Die Tiere waren in einem insgesamt schlechten Zustand: Zum Teil waren sie 

von Pilzen befallen. die Muskulatur erschien gegenÃ¼be Tieren aus dem Freiland 

z~~rÃ¼ckgebildet  die Zellen des Darms waren ebenfalls reduziert. Cytologische Details, 

wie Einstiilpungen der Follikelzellschicht in das Ooplasma oder die Unterscheidung 

zwischen dotter- oder IipidgefÅ¸llte Vesikel, konnten nicht eindeutig nachgewiesen 

werden. Dennoch beschreibt die Einteilung der Stadien die Oocyten in den Gonaden von 

C. glcic/ulis durchaus zuverlÃ¤ssig 
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Abb. 4.21: GrÃ¶ÃŸenhÃ¤ufigkeits-Verteilun der Oocyten von C. glacialis in 
unterschiedlichen Entwicklungsstadien (OS). Aufgetragen wurde die 
maximale QuerschnittsflÃ¤ch der Oocyten in histologischen Schnitten als 
MaÃ fÃ¼ die EigrÃ¶ÃŸ Die Skalierung der y-Achse wurde den Werten 
entsprechend unterschiedlich gewÃ¤hlt 
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4.2.1.2 Morphologie der Gonaden 

Der Aufbau der Gonaden der Ca1anii.s glacialis-Weibchen entsprach d e m  bei 

C. finmarchicus beschriebenen Muster (vergl. Kap. 3.3): Das dorsal liegende, liingliche 

Ovar war durchschnittlich 561 p111 lang (k 151 p n ~ )  lang und gliederte sich in drei 

morphologisch abgrenzbare Abschnitte. Diese waren auch in den priipariesten Gonaden 

gut zu unterscheiden, was die Vermessung einzelner Zonen ermÃ¶glichte In der Spitze 

des Ovars  befand sich eine Zone mitotischer Teilung (Fototafel I11 A). die  

durchschnittlich 11 1 p n ~  (k36 pm) breit war. Daran schloÃ sich nach vorne eine Zone 

an, deren Eizellen durch einen sehr groÃŸe zentralen Nucleus mit einem oder mehreren 

N ~ ~ c l e o l i  gekennzeichnet waren. Dicse Zellen besaÂ§e einen nur sehr diinnen Bereich mit 

Ooplasnia. In der wiederum nach vorne folgenden Zone waren OS l zu finden, die  von 

hinten nach vorne an GrÃ¶Â zunahmen. Diese Wachst~~mszone war im Durchschnitt 141 

p m  (? 62 pm) breit und nahm den grÃ¶Â§t Teil des Ovars ein. Vom Ovar zweigten zwei 

Divertikel nach vorne hin ab, wiihrend zwei Ovidukte lateral nach hinten bis zur 

GeschleclitsÃ¶ffn~~ngfuhrten 

In den Go~iodukten befanden sich Ent\vicklungsstadien von OS l bis OS 4, die  sich 

folgendermaÂ§e auf die Gonaden verteilten: OS 1 waren in der W a c h s t ~ ~ ~ n s z o n e  des 

Ovars und im ersten Drittel der Gonodukte zu finden. In den Divertikeln und Ovidukten 

schlossen sich nach vorne und nach ventral mehrere Schichten OS 2 an. die von dorsal 

nach ventral an GrÃ¶Â zunahnlen. Ventral der OS 2 lag eine Schicht OS 3, unter der sich 

bei einigen Weibchen noch eine Schicht OS 4 befand. 

In den Divertikeln und Ovidukten waren Oocyten der gleichen Stadien zu finden. 

AuÃŸerde waren sowohl die mittleren GrÃ¶ÃŸ als auch die GrÃ¶ÃŸenhÃ¤~~figkei  

Verteilungen (Abb. 4.22) der Oocyten in den Divertikeln und Ovidukten iihnlich. Da 

keine Normalverteilungen vorliegen, wird das geometrische Mittel zur Beschreibung 

eines mittleren Wertes angegeben: in den Divertikeln betrug die mittlere GrÃ¶Ã 596 pn12 

und in den Ovidukten 568 pm2. Auch mit Hilfe statistischer Verfahren lieÃŸe sich keine 

signifikanten Unterschiede zwischen der Verteilung der OocytengrÃ¶Â§ (Kolmogorov- 

Smirnov Test, p = 0,0797) und der mittleren GrÃ¶ÃŸ der Oocyten in den Divertikeln und 

den Ovidukten nachweisen (U-Test nach Mann- Whitney, p = 0,1995), wenn die  

MeÃŸdate aller untersuchten Weibchen in den Test miteinbezogen wurden. Bei der 

statistischen ÃœberprÃ¼fu der Meodaten der einzelnen Weibchen hingegen fanden sich 

signifikante Unterschiede bei 6 (Kolmogorov-Sn~irnov-Test) und 5 (U-Test nach Mann- 

Whitney) der 21 Weibchen (vergl. Tab. A 7 im Anhang). 



Stadienverteilung, GrÃ¶ÃŸenhiiufigkeits-Verteilung und mittlere GrÃ¶Â der Oocyten in 

Divertikeln und Ovidukten zeigen, daÂ auch bei dieser C a l a n u s - A r t  der 

Entwicklungsstand der Oocyten in Divertikeln und Ovidukten gleichermafien von dorsal 

nach ventral hin zunimmt. 

Ovidukte 
N = 635 

Abb. 4.22: GrÃ¶ÃŸenhÃ¤~~figke -Verteilungen der Oocyten von C. glacialis in 
Divertikeln und Ovidukten; als MaÃ fÃ¼ die GrÃ¶Ã wird der Querschnitt 
der Oocyten in um2 angegeben. Es wurden die Daten von insgesamt 21 
eierlegenden Weibchen besÃ¼cksichtigt 



4.2.2 Reifungsprozei3 der Oocyten zwischen zwei Eiablagen 

Im Versuch legten die meisten Weibchen alle zwei bis vier Tage Eier ab. Daher wurden 

die Abstiinde, in denen nach der Eiablage fixiert wurde, auf 24 h Intervalle festgelegt (0, 

24, 48 und 72 h nach der Eiablage). In diesem Kapitel werden nur die Ergebnisse der 

histologischen Untersuchung dargestellt, da die Vermessungen der Gonaden keine 

Veriinderungen der GrGÂ§ der Divertikel und Ovidukte in dem Zeitraum zwischen zwei 

Eiablagen ergaben. 

Wiihrend einer Eiahlage legten die Culunus gl~~<:Â¥ioIi.s-Weibche alle OS 4 ab. In der Regel 

wurde die ventrale Schicht bis 48 h nach der Eiablage von jungen OS 3 oder groÂ§e OS 2 

gebildet. Nach 78 h waren ventral fortgeschrittene OS 3 zu finden. OS 4 waren immer in 

den Weibchen enthalten, die wahrend eines Ablagevorganges fixiert wurden (48 oder 72 

h nach der ersten Eiablage). Ubergangsstadien zwischen OS 3 und OS 4 wurden bei 

dieser Untersuchung nicht gefunden. 

Allerdings war die Variabilitiit zwischen den einzelnen Weibchen sehr hoch: S o  waren 

auch 72 h nach der Eiabkige bei zwei von sechs Weibchen ventral junge OS 3 zu finden. 

Umgekehrt wurde eine ventrale Schicht fortgeschrittener OS 3 nach schon 48 h in einem 

von 5 und nach 72 h in 3 von 6 Weibchen nachgewiesen. OS 4 waren, auÂ§e in den 

eierlegenden Weibchen, in nur jeweils einem Weibchen 48 und 72 h nach der Eiablage 

vertreten. Die OS 4 bildeten aber in allen FZllen die an1 weitesten ventral liegende Schicht 

Oocyten. 

Die Ergebnisse zeigen. daÂ die Reifung der Oocyten wie bei C. fininarchicus synchron 

innerhalb der ventralen Schicht von OS 3 bis zu OS 4 erfolgte. Der genaue zeitliche 

Ablauf kann hier nicht rekonstruiert werden. weil die Variabilitiit zwischen den einzelnen 

Weibchen sein' hoch war und vor allem die Reifuns zum OS 4 innerhalb des 

B e o b a c h t ~ ~ n g s r a i i m e s  von 72  h in nur wenigen Weibchen erfolgte .  D i e  

GrÃ¶Â§enh2~1figkei[s-Verteil~1 der reifenden Oocyten (OS 3 und OS 4) zeigte jedoch eine 

Tendenz zur GrvÃŸenzunahm und damit Weiterentwicklung der Eizellen (Abb. 4.23). 

Nur bei Weibchen. die nach 72  h fixiert worden waren. war diese Tendenz nicht 

ausgepriigt. 
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Abb. 4.23: GrÃ¶ÃŸenhÃ¤ufigkeits-Verteil der reifenden Oocyten von C. glacialis im 
zeitlichen Verlauf innerhalb eines Legeintervalls (0, 24, 48 und 7 2  h). 
Dargestellt sind nur OS 3 und OS 4, aufgetragen wurde die maximale 
QuerschnittsflÃ¤ch der Oocyten im histologischen Schnitt. 



4.2.3 AbschÃ¤tzun der GelegegrGÃŸ 

WÃ¤hren des Experimentes variierte die Eiproduktion von Cc;lmiis glcicicilis zwischen 2 

und l l Eiern W-I d-I (Abb. 4.24). Die GelegegroÃŸ schwankte zwischen 9 (minimaler 

Wert, vergl, Kap. 3.5.2) und 89 Eiern bei einem Durchschnitt von 29 Eiern pro Gelege. 

Im tÃ¤gliche Durchschnitt bewegte sich die GelegegrÃ¶Ã zwischen 21 und 31 Eiern pro 

Gelege (vergl. Tab. A.8 im Anhang). Die Unterschiede waren nicht signifikant 

(ANOVA, p = 0,0737) 

0 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14  1 5  16 

Hiilterungsdauer (d) 

Abb. 4.24: Zeitliche Entwicklung von Eiproduktionsrate von C. glaciolis im Labor 
zwischen 23.8. und 7.9.1993, n Weibchen = ,180. Dargestellt ist die 
durchsch~~ittliche Eiproduktionsrate, wegen der Ubersichtlichkeit wurden 
keine Fehlerbalken aufgetragen, vergl. dazu Tab. A.8 im Anhang. 

Nach AbschluÃ der HÃ¤lterun wurden die regelmiiÃŸi legenden Weibchen fixiert und die 

OS 3 und OS 4 in den histologischen Schnitten bzw. die ventral reifenden Oocyten in 

priiparierten Gonaden gezÃ¤hlt Die erwartete GelegegrÃ¶Ã (EGG, vergl. Kap. 4.1.4.2), 

die sich aus diesen Daten ergab, lag bei 39 Eiern. Sie ist damit signifikant hÃ¶he als die 

bei der HÃ¤lterun ermittelte durchschnittliche GelegegrÃ¶Ã von 29 Eiern (ANOVA, p = 

0,001). Der Vergleich der individuellen mit der erwarteten GelegegrÃ¶Ã beststigt, daÂ 

auch bei Betrachtung der einzelnen Weibchen, die erwartete GelegegrÃ¶Ã (EGG) meist 

hÃ¶he liegt (Abb. 4.25). Bei mehr als 50 % der Weibchen liegt der Wert jedoch innerhalb 

der Standardabweichung. Anhand einer Regressionsgeraden lieÃ sich dennoch ein 
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signifikanter Zusammenhang zwischen der erwarteten (EGG) und der mittleren 

individuellen (MIGG) GelegegrÃ¶fl herstellen (R2 = 0,223; p = 0,0265) (vcrgl. Tab. A.9 

und Abb. A.2 im Anhang)). 

i. 

I I I I I 

0 5 10 15 20 25 
C. glacialis-Weibchen Nr. 

Abb. 4.25: Erwartete (EGG) und tatsÃ¤chlich individuelle GelegegrÃ¶fl (MIGG) von 
C. glacialis bei 16 tÃ¤gige LaborhÃ¤lterung Dargestellt sind Mittelwert 
und Standardabweichung (MIGG) und EGG fÃ¼ 26 Individuen. 
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4.3 Calaizus lzyperboreus 

Culanus h)pe;Â¥/10reus-Weibclie wurden im August 1993 in der GrÃ¶nlandse gefangen 

und anschlieÃŸen fÃ¼ mehrere Monate im KÃ¼hllabo gehalten (vergl Kap. 3.5.1). Neben 

der tiiglichen Kontrolle der Eiproduktion wurde in mindestens monatlichen Abst3nden die 

Morphologie der Gonaden in den lebenden Weibchen erfaÂ§t um die VerÃ¤nderunge 

wÃ¤hren der Entwicklung zu dokumentieren. WÃ¤hren der Phase der maximalen 

Reproduktion wurden die Gonaden Ã¼be 14 Tage tÃ¤glic kontrolliert. Diese Daten gaben 

AufschluÂ Ã¼be die VerÃ¤nderun des Gonadenzustandes in der Zeit zwischen den 

Eiablageereignissen. Die histologischen Untersuchungen der Oocyten waren schwierig 

(vergl. Kap. 4.3.1.2). Oocytenreifestadien konnten nicht klassifiziert werden. Daher 

verzichte ich auf die Darstellung der Morphologie der Oocyten in einem eigenen Kapitel, 

sondern beschreibe die Entwicklung der Gonaden auf histologischer Ebene, worin die 

Ergebnisse zur lichtmikroskopischen Untersuchung der Oocyten einflieÃŸen 

4 . 3 . 1  Morphologie und Entwicklungsstadien der Gonaden 

4 . 3 . 1 . 1  Aufbau und Reifestadien der Gonaden 

Der Aufbau der Gonaden von Calanns lzyperborens entsprach mit der Unterteilung in 

Ovar, Divertikel und Ovidukten demjenigen der beiden anderen Calanus-Arten (vergl 

Kap. 4.1.2 und Kap. 4.2.2). Wiihrend die Ovarien nur zu Beginn der Beobachtung an 

GrÃ¶Â zunahmen, veriinderte sich im Laufe der Entwicklung die Morphologie der 

Divertikel und Ovidukte aufgrund der darin befindlichen Oocyten gravierend. Anhand 

niorphologischer Charakteristika entwickelte ich daraus das folgende Schema zur 

Klassifizierung verschiedener Gonadenreifestadien (GS): 



GS 1 : 

GS 2: 

GS 3: 

Die Anzahl der Oocyten spielte bei der Beurteilung der Stadien 4 und 5 keine Rolle. Im 

Verlauf der genauen Beobachtung der Gonaden zeigte sich, daÂ im GS 5 zwei 

Erscheinungsbilder auftauchen: 5a - Oocyten mit sichtbarem Nucleus und Sb - Oocyten 

ohne sichtbaren Nucleus. 

keine Oocyten in Divertikeln und Ovidukten sichtbar 

eine Reihe kleiner durchsichtiger Oocyten in Divertikeln und Ovidukten 

sichtbar 

mehrere Reihen kleiner durchsichtiger Oocyten in Divertikeln und  

C S  4: 

GS 5: 

seneszent 

Dieselben Stadien lieÃŸe sich auch bei formolfixierten und gefÃ¤rbte Weibchen 

identifizieren, mit Ausnahme der Differenzierung in GS 4 und GS 5. Bei der Fixierung 

und der anschlieÃŸende FÃ¤rbun wurden die kleinen durchsichtigen Oocyten der 

lebenden Tiere dunkelrot gefirbt. Anhand ihrer Anzahl in den Divertikeln und Ovidukten 

lieÃŸe sich die Gonadenreifestadien GS 1 bis C S  3 unterscheiden. C S  4 und GS 5 waren 

durch grÃ¶ÃŸer stark strukturierte und hÃ¤ufi weniger deutlich angefÃ¤rbt Eizellen 

gekennzeichnet. In einigen Weibchen lieÃ sich die brÃ¤unlich FÃ¤rbun der lebenden 

Eizellen zwar noch erkennen, die Farbunterschiede zur Charakterisierung von GS 4 und 

GS 5 verschwanden aber im fixierten Zustand. GS 5a und C S  Sb waren durch die 

AuflÃ¶sun des Nucleus eindeutig gegeneinander abzugrenzen. 

Ovidukten sichtbar 

hellbraune oder -orange. groÃŸ Occyten ventral in Divertikeln u n d  

Ovidukten erkennbar 

dunkelbraune oder -orange groÃŸ Oocyten liegen ventral in Divertikeln 

und Ovidukten (Im Auflicht erscheinen die Oocyten im Tier orange, 

wÃ¤hren sie im Durchlicht braun wirken.) 

vereinzelte Oocyten in den Gonaden, hÃ¤ufi verstopfen amorphe Oocyten 

die Gonodukte. Ovarien z.T. ohne oder  mit nur sehr kleiner 

Wachstumszone 
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4.3.1.2 Histologische Untersuchungen zur Gonadenentwicklung 

Dic histologische Bearbeitung der Tiere war methodisch problematisch. Dcr Kunststoff 

war nicht vollstiindig in das Gewebe der Gonaden eingedrungen, was L6clier in den 

Schnitten bewirkte, oder er war nicht ausgehÃ¤rtet Im Bereich der Gonaden kam es dabei 

bei der Anfertigung histologischer Schnitte zu sehr starken Stauchungen oder in weiten 

Teilen sogar zur ZerstÃ¶run der Zellen. Eine detaillierte Darstellung der Cytoloaic kann 

daher an dieser Stelle nicht erfolgen. Dennoch erlauben die Ergebnisse eine vorsichtige 

Interpretation: 

In den Ovarien (605 k 92 pm lang) sind drei Zonen zu unterscheiden. von denen die 

erste, hinten liegende, aufgrund der mitotisclicn Teilungsstadien als Te i l~~ngszone  zu 

bezeichnen ist (157 k 133 pm breit). Daran schlieÃŸ sich nach vorn eine weitere Zone an, 

in der die Eizellen in die Prophase I der Reifeteilung eintreten (Synapsiszone). In der 

darauffolgenden Zone nahmen die Zellen von hinten nach vorne an GrÃ¶Ã zu 

(Wachstumszone, 177 k 176 pm breit). 

In den Gonadenreifestadien GS 1, GS 2 und GS 3 fand ich in der Wachstumszone, den 

Divertikeln und den Ovidukten stark gefÃ¤rbt Eizellen mit vollstÃ¤ndi von einer 

Kernmenibran umschlossenen Nuclei (Fototafel IV). I11 GS 4 und GS 5 traten ventral 

grÃ¶fler Oocyten mit relativ groÂ§e Vesikeln auf, die Ã¤hnlic wie die OS 3 von 

C. f i n m a r c h i c ~ ~ s  und C. glacicilis aufgebaut sind. In einigen Weibchen waren die 

Oocyten mit einer dicken Follikelzellschicht umgeben. Sie enthielten einen Nucleus mit 

einer intakten Kernmembran und fÃ¤dige Chromosomen, im Ooplasma waren nur mÃ¤ÃŸ 

viele Vesikel enthalten (Fototafel IV). Bei anderen Weibchen war die Follikelzellschicht 

u m  die Oocyten deutlich diinner, die Kernmembran war weitgehend aufgelÃ¶st die 

Chromosomen erschienen kondensiert und das Ooplasma war mit Vesikeln angefÃ¼llt 

Eine eindeutige Abgrenzung von GS 4 gegen GS 5a anhand der Morphologie der 

Oocyten war mit der Histologie nicht mÃ¶glich Es wurde jedoch die Tendenz deutlich, 

daÂ sowohl die Anzahl der Vesikel in1 Ooplasma als auch die AuflÃ¶sun der 

Kernmembran von GS 4 zu GS 5 zunehmen. AuÃŸerde erschienen die Chronlosomen 

im GS 5a stÃ¤rke kondensiert. ZusÃ¤tzlic habe ich bei jeweils fÃ¼n Weibchen in1 GS 4 

und i m  GS 5a die Oocyten (insgesamt 176 Oocyten) aus prÃ¤parierte Gonaden 

vermessen. Vom GS 4 (1 12 ik 19 pm Durchmesser) bis zum GS 5a (147 k 21 pm 

Durchmesser) wuchsen die Oocyten signifikant an (ANOVA, p < 0,0001). 

G S  5b  war deutlich durch Oocyten gekennzeichnet, deren Chron~osomen sich in der 

Metaphase I der Reifeteilung befanden (Fototafel IV). Diese entsprechen den OS 4 von 

C. finmarc1zicu.s und C. g1c~-ici1i.s. Die Untersuchung von Weibchen, die wÃ¤hren der 

Eiablage fixiert wurden, zeigte, daÂ diese Oocyten abgelegt wurden. 
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Fototaf'el IV: C. l iy /~et- /~ni 'ens. A: TotalprÃ¤para Gonade im GS 5a: B: Discrtikelspit/c (prapariert) 
im GS 5b, dorsal junge Oocyten, ventral reifere Oocytcn; C: Oocyten (priipariert) 
mit Nucleus (GS ja). D: reife Oocyten (prÃ¤pariert) Nucleus nicht sichtbar (GS Sb); 
E: junge Oocyten; F: Oocyte mit vielen Vesikeln. entspricht OS 3; G: Oocyte kurz 
vor der Eiablage; Chromosomen auf der Aquatorialcbene der Metaphase I .  D = 
Divertikel, Ov = Ovar. Ovd = Ovidukt, OS 3 = reife Oocyten mit Nucleus (GS ja). 
N = Nucleus, ChrM = Metaphase-Chromosomen. Fc = Follikclzellscl~icht. 
MaÃŸstÃ¤b A = 100 niln; B, C, D = 100 um- E. H = 10 F. G = 50 pm 
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In den Gonaden lagen die kleinen Oocyten dorsal. In dorso-ventraler Richtung nahmen 

sie an GrÃ¶Â zu. so daÂ ventral immer die Schicht mit den am weitesten entwickelten 

Oocyten lag. In GS 4 und GS 5 wurde diese Schicht von Oocyten mit Vesikeln gebildet. 

Auch im GS 5b lagen die reifen Oocyten mit kondensierten Chromosomen in der 

Metaphase I der Reifeteilung ventral. In den Divertikeln und Ovidukten waren immer 

Oocyten der gleichen Entwicklungsstufen zu finden, die sich Ã¼be die gesamte LÃ¤ng der 

Gonodukte verteilten. Eine Vermessung der Oocyten war aufgrund der starken 

Stauchungen der Schnitte nicht mÃ¶glich 

4.3.2 Gonadenentwicklung irn Labor 

Zu Beginn der Beobachtungen im August 1993 waren die Gonaden der Weibchen noch 

unreif (GS l oder GS 2), irn Verlauf der folgenden Wochen aber entwickelte sich der 

grÃ¶ÃŸ Teil bis zum GS 3 (Abb. 4.26). Nur etwa die Hiilfte der Weibchen vollendete den 

Reifungsprozefl und legte Eier ab, wiihrend die Gonaden der anderen Tiere im G S  3 

verbleiben. 

0 30 60 90 120 150 180 
HÃ¤lterungsdaue (d) 

Abb.  4.26: Gonadenreifestadienverteilung von C In'perhoreits in1 Labor ( B k  tri 11 11 

18.8.1993. Ende 28.2.1994). Dargestellt sind die Gonadenreifestadicii 
( G S )  in Prozent. 
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Irn September traten bei den ersten Weibchen hellbraune Oocyten (GS 4) auf, die sich 

wenige Tage spiiter dunkelbraun verfÃ¤rbte (GS 5). Alle Weibchen, deren Gonaden sich 

bis zum GS 4 entwickelt halten, vollendeten die Reifung (GS 5) und legten definitiv Eier 

ab. GS 4 und GS 5 sind damit die Stadien, in denen die Gonaden reif sind. Im 

November und Dezember (90.-100. Tag in1 Labor) erreichte der Anteil der reifen 

Gonaden (GS 4 und GS 5) maximale Werte von 45 %. Ab Ende Dezember verringerte 

sich der Anteil reifer Gonaden, bis am Ende der U n t e r s ~ i c I 1 ~ 1 n ~ 2 8 . 2 . )  keine reifen 

Gonaden mehr vorhanden waren. Seneszente Gonaden waren ab Anfang Dezember zu 

finden. Ihr Anteil erhtihte sich bis Ende Februar auf 14 %. In1 gleichen Zeitraum stieg die 

Zahl der Gonaden im GS 1 wieder an. Bei diesen Weibchen handelte es sich jedoch nur 

zu einem geringen Teil um unreife Tiere (ca. 5%),  die sich in? gesamten 

Beobachtungszeitraum nicht entwickelt hatten. Bei dem grÃ¶ÃŸer Teil der Weibchen 

waren die Gonaden nach der Reproduktionsperiode degeneriert und im lebenden Zustand 

nicht von unreifen, jungen Weibchen im GS 1 zu unterscheiden. Dabei erfolgte die 

Reduktion der Gonaden zum GS 1 bei den meisten Weibchen iiber das als seneszent '  

beschriebene Stadium. Einige Weibchen jedoch enthielten direkt nach Ablage der letzten 

Eier keine (GS I )  oder nur kleine Oocyten (GS 2) in Divertikeln und Ovidukten . 

Die Entwicklungszeiten der Gonaden der einzelnen Weibchen waren sehr verschieden. 

So lag die Zeitspanne des Reifungsprozesses vom GS 3 zum GS 5 zwischen 2 und 33 

Tagen. Das GS 4 dauerte zwischen l und 5 Tagen. Vom Beginn des GS 5 bis zur ersten 

Eiablage vergingen 4 bis maximal 26 Tage. 

Kurz vor der Eiablage schwollen die Eizellen zu lÃ¤ngliche Tuben an, so daÂ einzelne 

Zellen nur schlecht gegeneinander abzugrenzen waren. Im Laufe eines Ablagevorganges, 

der in 15 bis 20 Minuten abgeschlossen war, wurden alle dunkelbraunen Oocyten 

abgegeben. Danach waren die Weibchen meist im GS 4, hzufig allerdings auch im GS 3. 

Innerhalb weniger Tage fiirbte sich wiederum die ventrale Schicht Oocyten dunkel- bzw. 

hellbraun (GS 4 bzw. G S  5 ) .  Die abschliefiende Reifung der Oocyten erfolgte damit 

synchron in der jeweils ventralen gelegenen Schicht. 

Legten die Weibchen mehrfach innerhalb des Versuches ab, variierte die Dauer des GS 5 

zwischen einzelnen Eiablageereignissen von 4 bis 37 Tagen. Dabei dauerte das GS 5a 

/.wischen 2 und 35 Tagen, wÃ¤hren die Phase des GS Sb, in dem in den Oocyten kein 

Nucleus mehr sichtbar ist, relativ kurz und wenig variabel war. Sie  lag bei 

durchschnittlich 2 Tagen (zwischen einen1 Tag und 4 Tagen). 
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4.3.3 Eiproduktion 

Wiihrend des gleichen Versuchs, bei dem die Entwicklung der Gonaden dokumentiert 

wurde (vergl. Kap. 3.3), wurde die Eiproduktion der Weibchen tiiglich crfaÃŸt Diese 

Ergebnisse werden nachfolgend dargestellt. 

Innerhalb einiger Tage, nachdem reife Gonadcnstadien (GS 4 und GS 5) nachgewiesen 

wurden, stieg die Eiprod~~ktionsrate an (Abb. 4.27) 

HÃ¤lterungsdaue (d) 

Abb. 4.27: ~uf t r e t en  reifer Weibchen (in Prozent - y Achse L) und Eiproduktion 
(Eier W-I d-I ,  y-Achse 2) bei C. l ~ j ~ j ~ e r b o r e ~ ! . ~  in1 Labor, zwischen 
18.8.1993 und 28.2.1994. Zur besseren Ebersicht wurden die 
Eiproduktionsraten nur an den Tagen, an denen auch die 
Gonadenreifestadien bestimmt wurden, aufgetragen, die erste 
nachgewiesene Eiablage ist eingeschlossen, ebenso der Tag mit der 
maximalen Eiproduktion. 

Die ersten Eier wurden Mitte Oktober (nach ca. 60 Labortagcn) gefunden, die Phase 

maximaler Reproduktion lag jedoch zwischen Mitte November und Ende Dezember. Zum 

Ende der Untersuchung hin nahm die Eiproduktion deutlich ab. Die Eiproduktionsrate 

schwankte zwischen 0 und ca. 6 Eiern W-1 d-I. 18 der 36 beobachteten Weibchen legten 

Eier ab. Die AbstÃ¤nd zwischen den Eiablagen variierten zwischen 4 und 38 Tagen. Die 

meisten Weibchen (8) legten allerdings nur einmal, die anderen zwischen 2 und 6 mal 
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innerhalb des Beobachtungsze i t ra~~~~~s  ab. Die GelegegrÃ¶Ã variierte zwischen 9 (kleinste 

angenommene GrÃ¶i3 fÅ  ̧ ein Gelege vergl. Kap. 3.5.1.2) und 204. Die meisten Gelege 

bestanden aus 9 - 17 Eiern, die geometrischen und arithmetischen Mittel waren 30 und 42 

Eier pro Gelege (Abb. 4.28). 

Die nachfolgende Beobachtung der Eier zeigte, daÂ bis zum Ende der Untersuchung in1 

Februar aus den meisten Eiern Nauplicn schlÃ¼pften Ein Teil der Eier aber war entweder 

direkt nach dem Legen oder spiiter zerplatzt. Die Reste der Eier bildeten dann einen 

schmutzigen Film an der Wasseroberfliiche. AuBerdem waren in allen Kulturschalen, in 

denen reproduzierende Weibchen gehiiltert wurden, Faeces zu finden. Vielfach hatten die 

Weibchen einen briiunlic11-orange gefiirbten Darm, wahrscheinlich durch gefressene Eier. 

0 50 100 150 200 
GelegegrÃ¶ÃŸ (n) 

Abb. 4.28: GelegegroÃŸenklasse von C. hvperboreus (LaborhÃ¤lterun von 23. 
August 1993 bis zum 28. Februar 1994). Dargestellt ist die absolute 
Anzahl der Gelege in den verschiedenen GrÃ¶Â§enklasse Gelege < 10 
Eier (n = 6) wurden nicht in die Abbildung mit einbezogen 
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4.3.4 Abschiitzung der Eiproduktion 

Anhand der Gonadenreifestadien GS 4 und GS 5 lieÃ sich bestimmen, welche Weibchen 

sich in der Reproduktionsphase befanden (vergl. Kap. 4.1.4). Eine relativ genaue 

Angabe zum Zeitpunkt der Eiablage war durch das Auftreten des GS 5b kurz vor d e m  

Ablegen (vergl. Kap. 4.3.3) mÃ¶glich Um zusiitzlich die  Eiproduktion quantitativ 

abschiitzen zu kÃ¶nne waren mehr Weibchen als die 18 reproduzierenden aus d e m  

vorherigen Versuch (vergl. Kapitel 4.3.3 und 4.3.4.) nÃ¶tig Daher hÃ¤ltert ich weitere 

100 Weibchen in Kulturschalen. kontrollierte tÃ¤glic die Eizahlen und berechnete daraus 

die mittlere GelegegrÃ¶ÃŸ Diese Ergebnisse werden irn Vergleich mit Beobachtungen zur 

Morphologie und Priiparation der Gonaden dargestellt. 

Das geometrische Mittel der GelegegrfiÃŸ lag wiihrend der HÃ¤lterun bei 34 Eiern pro 

Gelege, die GrÃ¶Ã der Gelege variierte zwischen 9 und 204 Eiern. Auch hier liegt keine 

Normalverteil~~ng der GelegegrÃ¶ÃŸ vor. 

Schon an den lebenden Weibchen von C. 11ypei~horen.s lieÃ sich an der FÃ¤rbun der 

Oocyten erkennen. ob eine oder mehrere Reihen Oocyten dem abschlieBenden 

ReifungsprozeÃ unterlagen. Die durchschnittliche GelegegrÃ¶Ã bei Tieren, die nur eine 

Reihe reifer Oocyten (Abb. 4.29-B) aufwiesen, war mit 26 (k 15) signifikant kleiner 

(ANOVA p C 0,0001) als die der Weibchen mit mehreren Reihen (Abb. 4.29-A) (69 k 

44). Du hier die Werte normalverteilt sind. gebe ich das arithmetische Mittel an. 
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Gelegegrofien (n) 

Abb. 4.29: GrÃ¶Â§enklasscn-HÃ¤ufigkeitsverteil der GelegegrÃ¶ÃŸ bei 
C. h ~ ~ ~ e ~ ~ / ~ o ; Â ¥ e i ~ .  von Weibchen mit mehreren Reihen reifender Oocyten 
(A) und von Weibchen mit einer Reihe reifender Oocyten. Gelege < 10 
Eier (A n = 3; B n = 2) wurden nicht in die Abbildung mit einbezogen 

WÃ¤hren einer Eiablage wurden allen dunkelbraunen Oocyten abgegeben. Erst danach 

verfirbte sich die nÃ¤chst Schicht Oocyten und vollendete synchron die Entwicklung 

(vergl. Kap. 4.3.1). Daraus schlieÃŸ ich, daÂ die Anzahl der Oocyten im abschlieÃŸende 

ReifungsprozeÃ - diese sind anhand der FÃ¤rbun und der Morphologie zu identifizieren - 

in prÃ¤parierten reifen Gonaden (GS 4 und GS 5 )  der zu erwartende GelegegrÃ¶Ã 

(EGG) entspricht. 

Insgesamt wurden 14 Weibchen im GS 4 und GS 5 prÃ¤parier und die reifenden Oocyten 

gezÃ¤hlt Die so ermittelte EGG variierte zwischen 40 und 122 und lag damit im Bereich 

der im Experiment ermittelten GelegegrÃ¶Ã (9-204 Eier). Allerdings war die 

durchschnittliche erwartete GelegegrÃ¶fi mit 74 Eiern (geonletrisches Mittel) 

(arithmetisches Mittel 79 k 30) deutlich hÃ¶he als das im Experiment ermittelte Mittel von 

34 Eiern pro Gelege. Auch der Vergleich der individuellen Daten zeigt, daÂ die erwartete 

GelegegrÃ¶Ã (EGG) Å¸he der mittleren individuellen GelegegrÃ¶l3 (MIGG) liegt, meistens 

sogar noch oberhalb der Standardabweichung (Abb. 4.30). Eine Korrelation zwischen 



der EGG und der MIGG war nicht festzustellen (R2 = 0.108. p = 0.257. Tab. A 10 im 

Anhang). 

Abb. 4.30: GrÃ¶Ã der Gelege von C. hypei-boreus wiihrend 6-monatiger LaborhÃ¤lterun 
(durchschnittliche GelegegrÃ¶Â der einzelnen Weibchen, die Linien 
entsprechen der Standardabweichung) iim Vergleich mit der erwarteten 
GelegegrÃ¶Ã (Anzahl von OS 3 oder OS 4 in den Gonadcn. ermittelt anhand 
histologischer Schnitte oder prÃ¤parierte Gonaden'). 



5 Diskussion 

I n  den folgenden Kapiteln werde ich die verschiedenen Aspekte meiner  

Dnicrsiich~~ngen zur Reproduktionsbiologie von C ~ ~ l c ~ i ~ ~ i s f i ~ ~ m a r c l z i c ~ ~ . ~ ,  C. ghcialis und 

C. l i \ ' i > ~ ~ i ' / ~ o ~ w ~ s  vergleichend darstellen. Am Anfang steht eine Methodendiskussion. 

Die licl~~mikroskopisclie Bearbeitung der Oocyten war die Grundlage fiir weitergehende 

Untersuchungen und  wird daher irn AnschluÃ behandelt. Nachfolgend werde ich auf  die 

Morphologie und die Entwicklung der Gonaden eingehen, woran sich die Diskussion 

der Vorhersagbarkeit der Eiproduktion anschlieÃŸt Als letzten Punkt werde ich den 

EinfluÃ der Nahrungsbedingungen auf die Reproduktion erÃ¶rtern 

5.1 . I  Histologische Arbeitsgiinge 

Die histologische U n t e r s ~ ~ c h ~ ~ n g d e r  drei Ca1anw.y-Arten bildet einen wesentlichen Teil 

meiner Arbeit. Sie liefert Informationen Ã¼be die Morphologie der Oocyten und der 

Gonaden, die die Grundlage sind fÃ¼ die Bearbeitung weiterfÃ¼hrende Fragestellungen 

wie des Zusammenhanges zwischen den Nahrungsbedingungen und der Reproduktion. 

FÃ¼ eine standardisierte Untersuchung vieler Individuen, wie sie in dieser Arbeit 

durchgefÅ¸hr wurde, rnuBte die Methodik der Fixierung und der Einbettung zunÃ¤chs in 

Vorversuchen entwickelt werden. Im folgenden Kapitel werden daher zunÃ¤chs die 

ArbeitsgÃ¤ng in1 Vergleich zu anderen gebrÃ¤uchliche Methoden kurz diskutiert. In1 

AnschluB wird auf Probleme bei der Bearbeitung der drei Calanus-Arten hingewiesen. 

Fixierung 

Mit einer Fixierung soll die Struktur eines lebenden Gewebes bzw. einer Zelle erhalten 

werden.  U m  AutolysevorgÃ¤ng zu verhindern und damit die bestmÃ¶glich 

Strukturerhaltung zu gewÃ¤hrleisten werden die Organismen lebend in die FixierlÃ¶sun 

Ã¼berfÃ¼h (BURCK 1982). Bei den in dieser Arbeit untersuchten Calani.is-Arten zeigte 

sich, daÂ zusÃ¤tzlic die Extremitiiten entfernt und die Chitinhiille geÃ¶ffne werden 

muÃŸten um eine ausreichende Fixierung zu erreichen. 

Die meisten gebrÃ¤uchliche FixierungsflÃ¼ssigkeiten wie z .B.  Formol oder  

Glutaraldehyd, bewirken eine Fixierung - vereinfacht ausgedrÃ¼ck - durch die 

Denaturierung von EiweiÃŸe mit anschlieÃŸende Vernetzung der MolekÃ¼l (BURCK 
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1982). Fetttropfen werden dabei von EiweiI3 umschlossen und meist nicht wirklich 

fixiert. Organische LÃ¶sungs~i~ittel die nach der Fixierung fÃ¼ die EntwÃ¤sserun der 

Gcwcbe eingesetzt werden, lesen diese Fette, wodurch "LÃ¶cher in1 Cytoplasma 

verbleiben (BURCK 1982). 

Das in dieser Arbeit verwendete Fixiergemisch nach KARNORVSKY (1965) verbindet 

die guten Penetrationseigenschaften des Formaldehyds mit der stabilisierenden 

Wirkung des Gl~~taraldehyds (ROMEIS 1989). Dieses Fixanz wurde schon vielfach fÅ  ̧

die  elektronenmikroskopische Untersuchung von Copepoden eingesetzt (z .B.  

RAYMONT et al. 1974, ARNAUD et al. 1978. BLADES-ECKELBARGER & 

YOUNGBLUTH 1984, BLADES-ECKELBARGER 1986) und lieferte in dieser Arbeit 

auch fÅ  ̧die licht~i~ikroskopischen Untersuchungen an Keimzellen gute Ergebnisse . 

In den Vorunte rs~~ch~~ngen  wurden weitere Fixantien getestet (vcrgl. Kap. 3.4), die von 

anderen Autoren fÅ  ̧ die Fixierung von Copepoden verwendet wurden (HILTON 193 1, 

PARK 1966). Bei keiner dieser LÃ¶sunge war jedoch die Fixierung der Zellstrukturen 

in den Oocyten ausreichend. AuÃŸerde enthielten einige der LÃ¶sunge hochgiftige 

Substanzen (Dubrosq-Brasil: Pikrinsiiure; Krallinger: Cliroii~sii~~re), die nur schwer zu 

handhaben und zu entsorgen sind. 

Einbettung 

Die Einbettung des Gewebes erfolgte in Technovit 7100, einem Kunststoff auf der 

Basis von Glykolmethacrylat. Paraffin war, wie die Vorvers~~che x ig ten .  nicht fÅ  ̧eine 

standardisierte Einbettung der Copepoden geeignet: Beim Schneidevorgang wurde 

hiiufig das gesamte Tier aus dem Paraffinblock gebrochen. Auch bei intakten Schnitten 

erschienen die Oocyten deformiert und stiirker geschrumpft als hei den i n  Kiinststol'l' 

eingebetteten Objekten. 

Die Einbettung in Epoxidharzen (Epon oder Araldit) lieferte v o n  der Qualitiit her 

iihnliche Ergebnisse wie Technovit 7100. allerdings sind die bei dieser Einbettung 

benGtigten Chemikalien weitaus giftiger (WEAKLEY 198 1 ) .  AuÂ§erde sind bei einer 

Einbettung mit Epoxidharzcn nur Schnitte < l u m  Dicke mÃ¶glich Tcchnovit 7100 

hingegen erlaubte Schnittdicken von 5 pnl. Epoxidharze sind zudem viskoser als 

Methacrylate. benÃ¶tige eine deutlich liingere Infiltrationszeit (GLAUERT 1975) und 

harten erheblich langsamer. Wahrend die Einbettung des Gewebes in Technovit 7 100 

innerhalb von 24 bis 48 h erfolgte. dauert dieser Vorgang in Epon oder Araldit ca. eine 

Woche. 

Probleme bei der Histologie 

Insbesondere bei Ccilunns finmarcIiic;~.s fÃ¼hrt die verwendete Methode zu guten 

Ergebnissen. Die histologischen Schnitte der beiden anderen Arten C. ,glacicilis und 
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C. /zyperboreus waren hingegen zum Teil von minderer QualitÃ¤t Hier war o f t  der 

Kunststoff in weiten Bereichen der Gonade nicht ausgehÃ¤rtet Auffallend war, daÂ die 

reifen Oocyten (OS 3 oder OS 4) zumeist intakt waren, wÃ¤hren das Ovar u n d  die 

jÃ¼ngere Oocyten mehr oder weniger stark zerstÃ¶r waren. 

Folgende GrÃ¼nd kÃ¶nnte dafiir verantwortlich sein: Bei den untersuchten Weibchen 

handelte es sich durchweg um Tiere, die Ã¼be lÃ¤nger Zeit gehÃ¤lter worden waren 

(C. glacialis: Ca. 4 Wochen unter schlechten Nahrungsbedingungen; C. Izy~~erboreus: 

ca. 8 Monate). Fixierungen fÃ¼ histologische Untersuchungen sollten jedoch immer an 

mÃ¶glichs frisch gefangenem Material durchgefÃ¼hr werden (BURCK 1982, ROMEIS 

1989). Ein Hinweis darauf, daÂ die lange HÃ¤lterun der Weibchen von C. glacialis und 

C. I~yperboreus ein Grund fÃ¼ die schlechte QualitÃ¤ der Schnitte gewesen sein kann, 

zeigt der Vergleich mit den Vorversuchen, bei denen die Fixierung der Tiere direkt nach 

dem Fang vorgenommen wurde. Dort waren die Gewebe deutlich besser erhalten als bei 

den Hauptversuchen. 

Zu geringe Fixier- und Infiltrationszeiten sind als Grund fÃ¼ die schlechtere QualitÃ¤ der 

Schnitte wahrscheinlich auszuschlieÃŸen da die Zeiten entsprechend der GrÃ¶Ã der Tiere 

verlÃ¤nger wurden. AuÃŸerde traten sowohl in der Peripherie als auch im Inneren des 

Gonadengewebes dieser beiden Arten Stauchungen oder sogar LÃ¶che im Kunststoff 

auf. Diese Tiere waren aber ebenfalls geÃ¶ffne worden und das Keimgewebe war so in 

direktem Kontakt mit den LÃ¶sungen eine schnelle Diffusion war hier also 

gewiihrlcistet. Einc insgesamt schlechte Fixierung ist ebenfalls auszuschlieÃŸen wie das 

gut erhaltene Muskel- und Darmgewebe belegt. 

Insgesamt deuten die Ergebnisse darauf hin, daÂ der physiologische Zustand der 

Weibchen von C. hyperboreus und C. glacialis einen wesentlichen EinfluÃ auf die 

QualitÃ¤ der Schnitte hatte. 

5.1.2 Untersuchung der Gonaden 

I i c  Untersuchung der Gonaden erfolgte lichtn~ikroskopisch mit den histologischen 

Methoden (vcra,!. Kap.  5 .1.1)  als auch makroskopisch. wobei die Gonaden mit 

Boraxkarmin (Ciildiinx ,finiii(ri'c/~icus, C. glacialis, C. lzyperboreus) gefÃ¤rb wurden. 

Ergiin~t wurden diese Untersuchungen durch Lebendbeobachtung ( C  hyperbowus). 



5.1.2.1 FÃ¤rbun der Gonaden 

Durch die ChitinhÅ¸ll der Copepoden sind die Gonaden zwar relativ gut zu erkennen. 

Einzelheiten lassen sich aber. insbesondere bei fixierten Tieren. hiiufig nur ungentigend 

differenzieren. Daher gehÃ¶r eine Anfiirbung zu den Standarclmethoden bei der 

Untersuchung der Gonaden (MARSHALL & ORR 1955. TANDE & HOPKINS 1981. 

KURBJEWEIT 1993, HAGEN & SCHIEL in Vorbereitung). Bei einer gelungenen 

FÃ¤rbun setzen sich die Gonaden deutlich von1 umgebenden Gewebe ab. Als geeignete 

FÃ¤rbelÃ¶s~~ng haben sich Boraxkarmin (TANDE & HOPKINS 198 1) und Fast-Green 

(BATCHELDER 1986) erwiesen. Fast-Green, ein Farbstoff, mit dem BATCHELDER 

(1986) bei Met~i(1ici longa und KURBJEWEIT ( 1993) bei Ca1anu.s propi~~q;ii(.s und M. 

gerlachii gute FÃ¤rbunge erzielt hatten, fiirbte bei den untersuchten Ccilaiiiis-Arien 

nicht selektiv die Gonaden, sondern den gesamten KÃ¶rpe an  und wurde daher nicht 

verwendet. Stattdessen wurde in dieser Arbeit Boraxkarmin als Farbstoff verwendet. 

Allerdings wurde die LÃ¶sun nach ROMEIS (1968) abgewandelt (Metliylboraxkarmin), 

da sie sich nach diesem Verfahren erheblich schneller herstellen liiÃŸ und die gleichen 

Ergebnisse bringt. 

Boraxkarmin eignete sich besonders fÃ¼ die Gonadenfiirbung bei Cal~~~zus f in~ i z~~rch ic~ i s  

und C. glacialis. Bei C. hvperboreiis kann die Unterscheidung der Gonaden von 

anderen Geweben im Einzelfall schwierig werden. da sich nicht nur die Gonaden 

deutlich rot fiirben, sondern auch die Muskulatur gefÃ¤rb wird. Bei allen Arten nahmen 

die jungen, irn lebenden Tier transparenten Oocyten eine dunkelrote Farbe an, wÃ¤hren 

die reiferen, im lebenden Tier farbigen Oocyten z.T. nur schwach hellrot gefarbt 

wurden, wie auch von MARSHALL & ORR (1955) beobachtet. Dies kann dazu fÃ¼hren 

daÂ die reifen Oocyten iibersehen und daher das reife Gonadenstadium (GS 4) nicht 

identifiziert wird. Bei unsicheren FÃ¤lle empfiehlt es sieh daher. die gefÃ¤rbte Gonaden 

aus dem Tier herauszupriiparieren. 

5.1.2.2 Lebendbeobachtung 

Die genaue Beobachtung der Gonaden bei lebenden Weibchen war nur bei 

Calaniis hyperborens, der grofiten der drei Caianiis-Arten, mÃ¶glich Anhand der im 

lebenden T i e r  sehr  deut l ichen VerfÃ¤rbun der  Oocyten wÃ¤hren ihres  

Reifungsprozesses war die Entwicklung der Gonaden sowohl im Laufe der Monate als 

auch zwischen zwei Eiablagen gut zu verfolgen. FÅ¸ fixierte Proben ist die direkte 

Ãœbernahm des Schemas zur Gonadenreife aus der Lebendbeobachtung problen~atisch, 

da die Farbunterschiede innerhalb des abschliefienden Reifungsprozesses (hellbraun 
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entspricht GS 4, dunkelbraun GS 5) nicht mehr deutlich zu erkennen sind. Daher wurde 

Gonaden mit reifen Oocyten (hellrosa gefÃ¤rbt nur ein Gonadenstadium zugeordnet (GS 

4). 

5.1.3 Experimentelle Bestimmung der Eiproduktionsraten und d e r  

Gelegegrofien 

Ein Ziel dieser Arbeit war, die ZusammenhÃ¤ng zwischen den morphologischen 

Charakteristika der weiblichen Gonaden in ihren unterschiedlichen Entwicklungsstadien 

und der Eiproduktion zu untersuchen. Daher war die Bestimmung der 

Eiprod~~ktionsraten bzw. der GelegegrÃ¶ÃŸ wÃ¤hren der HÃ¤lterun ein wichtiger 

Teilaspekt und soll an dieser Stelle diskutiert werden. Aufgrund der unterschiedlichen 

Reprod~~ktionsbiologie der untersuchten Arten wurden verschiedene Methoden 

verwendet. 

Calanus finnwrclzicus 

Bei Calanus finniarchic~~s wurden sowohl die in-situ Eiproduktionsraten als auch die 

Eiproduktionsraten in Experimenten ermittelt (vergl. Kap. 3.5.1.1). Da die 

Reproduktion von C. f inmarchic~~s eng an die Phytoplanktonbliite gekoppelt ist (2.B. 

HEINRICH 1962, DIEL & TANDE 1992), wurde ein Teil der Weibchen gefÃ¼ttert der 

andere nicht, um die Reproduktion bei fehlender Nahrungsversorg~~ng zu untersuchen. 

Die grÃ¶ÃŸt Probleme bei der HÃ¤lterun sind Ei-Kannibalismus und 

Nahrungsversor~~ng. Ei-Kannibalismus wurde durch die HÃ¤lterun der Weibchen in 

speziellen BecherglÃ¤ser verhindert. Diese Methode wurde bei der Bestimmung der 

Eiproduktionsraten schon vielfach angewendet (RUNGE 1984, HIRCHE & BOHRER 

1987, SMITH 1990). Die beobachteten Produktionsraten entsprechen den Werten 

frÃ¼here Publikationen und sind als zuverlÃ¤ssi einzuschÃ¤tze (vergl. z.B. HIRCHE 

1990, RUNGE 1985b). 

Die FÃ¼tterun der Weibchen erfolgte mit der Kieselalge Tlzalassiosira anfc~rcfica in 

einer Konzentration von ca. 30 pg Chlorophyll a 1-1.  Die Konzentration der Algen lag 

damit im Vergleich zur PhytoplanktonblÃ¼t in nordnorwegischen Fjorden sehr hoch, wo 

Werte bis zu 10 pg Ch1.a 1-I gemessen wurden (DIEL & TANDE 1992, NORMAN 

unveroffentlichtc Daten). Bei einem C1Chl.a.-VerhÃ¤ltni von 41 (2 8) entspricht eine 

Konzentration von 30 pg  Chl. a 1-I einem Kohlenstoffgehalt von ca. 1230 pg C 1-I 

(MEYER 1991). Es kann daher davon ausgegangen werden, daÂ im Experiment 

Nahrung im Ãœberflu vorhanden war, selbst wenn ein Teil der zugefÃ¼gte Algenzellen 

sedimentierte. Bei der HÃ¤lterun mehrerer Weibchen in einem Becherglas (vergl. Kap. 
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3.5.2.2) kann es jedoch aufgrund der hohen Zahl der Tiere, und damit des grÃ¶ÃŸer 

WegfraÃŸe an Algen, zu Nahmngsknappheit gekommen sein. Dies kÃ¶nnt ein Grund fÃ¼ 

die trotz FÃ¼tterun nur relativ niedrige Eiproduktion sein (vergl. Kap 4.1.5.2). 

Die Weibchen in den Hungervers~ichen wurden in 0,45 p m  gefiltertem Seewasser 

gehalten. Das Wasser enthielt somit keine Algen und grÃ¶ÃŸe Partikel, vermutlich aber 

Bakterien oder heterotrophe Mikroorganismen, die den Filter passieren konnten. Diese 

kÃ¶nne aber als potentielle Nahrung ausgeschlossen werden, da C. fiizi~zcirchicus keine 

Partikel unter 5 um aufnehmen kann (FROST 1972). 

Calanus ficia1i.s 

Bei dem Experiment mit C. glacioiis stand die Frage nach den Reifungsprozessen der 

Oocyten zwischen zwei Eiablagen in1 Vordergrund. Daher wurden Weibchen benÃ¶tigt 

die regelmiiÃŸi Eier legten. Da die Eiproduktionsrate von C. glacicilis ebenfalls vom 

Nahrungsangebot abhiingt (HIRCHE & BOHRER 1987. TOURANGENAU & 

RUNGE 1991, KOSOBOKOVA 1993), wurden die Weibchen gefiittert. Weil jedoch 

nicht ausreichend Futteralgen zur VerfÃ¼gun standen,  muÃŸte die Tiere in 

kleinvolumigen GefiiÃŸe gehiiltert werden (vergl. Kap. 3.5.1.1). Dabei wurde weder Ei- 

Kannibalismus verhindert, noch war die Versorgung mit Futter ausreichend. Da die 

Weibchen vor  Versuchsbeginn Ã¼be mehrere Wochen  unter l imit ier ten 

Nahrungsbedingungen gehiiltert werden muÃŸten sind zusÃ¤tzlic Alters- oder 

Degenerationsprozesse nicht auszuschlieÃŸe (HIRCHE & BOHRER 1987). Es ist daher 

anzunehmen, daÂ die Eiproduktionsrate in meiner Arbeit sicherlich wegen des 

WegfraÃŸe von Eiern unterschÃ¤tz wurde. 

Ich gehe jedoch davon aus, daÂ die Reifungsprozesse vollstÃ¤ndi abliefen und daher in 

diesem Versuch erfaÃŸ und beschrieben werden konnten, weil trotz der unzureichenden 

Nahrungsversorgung viele Weibchen regelmÃ¤ÃŸ Å¸he 14 Tage alle 2-3 Tage Eier 

ablegten. 

Cala1~11.~ lixpei'b0rell~ 

Die Entwicklung der Gonaden und die Reifung der Oocyten im Eiablagezyklus wurde 

bei den Weibchen von C. lz>,perboreus irn Labor untersucht. Die HÃ¤lterungsn~ethod 

ermÃ¶glicht eine schonende Beobachtung der Weibchen wÃ¤hren der Entwicklung der 

Gonaden und der Reproduktionsphase (vergl. Kap. 3.5.1.1). Problematisch war der 

erhebliche WegfraÃ der Eier. auf den die gefÃ¼llte Darme der Tiere und die Kotballen 

(vergl. Kap. 4.3.3) hindeuteten. Dies fÃ¼hrt zu einer deutlichen Unterschiitzung der 

Eiproduktion. Da ein Teil der Eier. irn Gegensatz zu den. Eiern von C.fininard~icu.s. zur 

Oberfliiche steigt. hatte die Hiilterung in Bechergliisern Kannibalismus auch nicht 

verhindern kÃ¶nnen 
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Bestimmung der GelegegsÃ¶Ã bei allen drei Calanus-Arten 

Die Gelegegr6ÃŸ kann sowohl unter- als auch Ã¼berschÃ¤t werden: Bei allen drei in 

dieser Arbeit untersuchten Calanus-Arten wurde ein minimaler Wert von 9 Eiern pro 

Gelege angenommen (vergl. Kap. 3.5.1.2). Die histologischen Ergebnisse zeigen 

jedoch, daÂ im abschlieÃŸende Reifungsvorgang minimal 25 Eier pro Weibchen reifen. 

Der Wert von 9 Eiern pro Gelege ist also noch zu niedrig angesetzt. GelegegrÃ¶ÃŸ von 

weniger als ca. 20 Eiern sind wahrscheinlich artifiziell (Reduktion der Eizahlen durch 

Kannibalismus oder Unterbrechung der Eiablage durch StÃ¶rungen oder auf die 

MortalitÃ¤ der Eier zurÃ¼ckzufÃ¼hr (vergl. besonders C. hyperboreus; Kap. 4.3.3). Die 

tatsÃ¤chliche GelegegrÃ¶ÃŸ wurden somit unterschÃ¤tzt Eine UberschÃ¤tzun der 

GelegegrÃ¶fie ist dagegen mÃ¶glich wenn zwei Gelege in einem Kontrollintervall 

produziert werden. Da der Zeitabschnitt zwischen den Eiablagen <: 24 h war, 

(C.finmarchicus bei 5OC: 24 h (MEYER 1991, HIRCHE 1990), C. glacialis bei 0'C: 2- 

3 Tage (MEYER 1991), C. hyperboreus bei 0'C = 9 Tage (HIRCHE & NIEHOFF im 

Druck) wurde bei einer tÃ¤gliche Kontrolle in der Regel maximal ein Gelege erfaÃŸt 
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5.2 Oocyten: Oogenese, Oocytenreifestadien und Vitellogenese 

Ein Ziel dieser Arbeit war es, die Oocyten von drei Cnlaniis-Arten unter dem 

Lichtmikroskop anhand ihrer Morphologie in Entwicklungsstadien einzuteilen. Mit. 

Hilfe dieser Oocytci~reifestadien (OS) wurden dann der Aufbau und die Entwicklung 

der Gonaden sowie der Reifungszyklus der Oocyten zwischen zwei Eiablagen 

beschrieben. 

Die OS beschreiben die Morphologie der Oocyten wiihrend verschiedener Abschnitte 

der Reifung der Urkeimzelle zum reifen Ei - der Oogenese. Zum besseren Verstiindnis 

gebe ich zuniichst einen Uberblick iiber die Oogenese im allgemeinen und iiber die 

Oogenese der Calani~.s-Arten im besonderen. In1 Anschlufl werden die Ergebnisse der 

morphologischen Untersuchung der Oocyten mit den Darstellungen in der Literatur 

verglichen. AbschlieÃŸen werden Vitellogenese-Prozesse in1 Zusammenhang mit den 

OS betrachtet. 

5.2.1 Oogenese und Oocytenreifestadien 

Wiihrend die Oogenese vieler Taxa innerhalb der Crustacea relativ gut erforscht ist 

( 2 .  B. BEAMS & KESSEL 1963, KESSEL 1968, HINSCH & CONE 1969, 

EURENIUS 1973, FYHN & COSTLOW 1977, ZERBIB 1980, QUAKENBUSH & 

KEELY 1986, BROWDY ET AL. 1990), wurden die Copepoden bislang wenig 

untersucht. Lichtmikroskopische Arbeiten zur Morphologie der Oocyten und Gonaden 

bei den calanoiden Copepoden existieren bisher fÃ¼ E u c a h s  elongaf~is (HEBERER 

1930), Calanus finmarchicus (HILTON 193 1 ,  LOWE 1935), Epilcibidocera aestiva 

(PARK 19661, Temora styl'Â¥/'er (RAZOULS 1974, RAZOULS et al. 1986), und 

Sinocalc~n~~s tenellus (KIMOTO et al. 1986). Die ultrastrukturellen Veriinderungen der 

Oocyten wÃ¤hren der Oogenese und der Dottersynthese sind nur fÃ¼ Labidocera clestiva 

(BLADES-ECKELBARGER & YOUNGBLUTH 1984) und Cent rupqes  typiciis 

(ARNAUD et al. 1982) bekannt. RAYMONT et al. (1974) beschrÃ¤nkte die 

elektronenn~ikroskopische Untersuchung der Oocyten von C.filimat~cllicus auf die 

Oogonien und junge Oocyten; eine Darstellung der Vitellogenese und der 

Reifungsprozesse der Eizellen fehlt. 

Allgemeine Beschreibung der Oogenese 

WÃ¤hren der Oogenese durchlaufen die Oocyten generell drei Abschnitte (SIEWING 

1980): Zuerst entstehen durch mitotische Teilungen der Urkein~zellen Oogonien. die 
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sich wiederum mitotisch (norn~alerweise 2 - 6 mal GIESE & PEARSE 1974) teilen. In 

diesem Zeitraum findet kein Ze l lwachs t~~m statt: die Eizellen werden durch die 

Teilungen kleiner. Im zweiten Abschnitt der Oogenese treten die Eizellen nach der 

letzten mitotischen Teilung in die Prophase der ersten Reifeteilung ein und werden 

damit als Oocyten I .  Ordnung (in dieser Arbeit nur als Oocyten) bezeichnet. Die 

Prophasc . die mehrere Wochen oder Monate dauern kann, ist in die Stadien Leptotiin, 

Zygot:in, Pacliytiin. Diplotiin und Diakinese unterteilt. Wiilirend die ersten drei Stadien 

schnell durchlaufen werden, verbleiben die Kerne wiihrend der weiteren Entwicklung 

der Oocyten (Wachstum und Vitellogenese) in1 Diplotiin (GIESE & PEARSE 1974). Irn 

dritten Abschnitt der Oogenese wird die erste Reifeteilung (Diakinese, Meta-, Ana-, und 

Telophase) vollendet; die Oocyte wird dann als Oocyte 2. Ordnung oder schon als Ei 

bezeichnet. Der diploide Chromosomensatz wird hier zum haploiden Satz reduziert und 

die Zelle ist fiir die Befr~~chtung vorbereitet. 

Die Oogenese der Cala~~i/.s-Arten 

Bei den untersuchten Cn1cinn.s-Arten lassen sich die drei oben beschriebenen Abschnitte 

der Oogenese klar unterscheiden. Die Entwicklung der Eizellen beginnt im Ovar: 

Lichtmikroskopi',:he Untersuchungen an C. finmai~c11icu.s von HILTON (1931) zeigten, 

daÂ die mitotischen Teilungen der Urkeimzellen und der Oogonien in der Spitze des 

Ovars (Teiluneszone) stattfinden ( I .  Abschnitt der Oogenese). Die frÃ¼he Stadien der 

Prophase 1 (Leptotiin-, ZygotÃ¤ und Pachytgn-Stadiuni) befinden sich in dem von 

HILTON (1931) als Synapsiszone bezeichneten schmalen Abschnitt hinter der 

Teilungszone. Die Oocyten differenzieren sich dann zum DiplotÃ¤n-Stadiu und 

wandern irn Ovar nach vorne, wo sie die Wachstumszone bilden (HILTON 193 1). I11 

diesen Oocyten sind die ersten Dottervesikel nachzuweisen. Wiihrend der weiteren 

Entwicklung, die in den Divertikeln und Ovidukten erfolgt, werden Dotter und Lipide 

in die  Oocyten eingelagert (2. Abschnitt der Oogenese). bis die Eizellen in die 

Metaphase 1 der Reifeteilung eintreten (3. Abschnitt der Oogenese) (HILTON 193 1). 

Morphologie der Oocyten 

Im Rahmen dieser Arbeit wurden die von HILTON (1931) beschriebenen drei 

morphologisch unterschiedlichen Zonen des Ovars fÃ¼ alle drei Arten bestÃ¤tig (vergl. 

Kap. 4.1.1, 4.2.1.2 und 4.3.1.2). Aus der sehr Ã¤hnliche Morphologie der Oocyten in 

den Ovarien schlieÂ§ ich, daÂ es sich bei allen drei Calcuins-Arten im Prinzip u n ~  die 

gleichen cytologischen Prozesse handelt, die die Bildung der drei Zonen hervorrufen. 
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D a  ein Schwerpunkt dieser Arbeit a u f d e r  Untersuchung der Gonadenre i f~~ng  lag, 

wurden in dem Schema der Oocytenreifestadien (OS 1 bis OS 4) nur diejenigen 

Oocyten beriicksichtigt, die fiir die morphologischen VerÃ¤nderunge der Gonaden 

ausschlaggebend warcn. Dabei handelte es sich um die Oocyten in den Gonodukten, 

deren Anzahl und Rei fcs tad iun~ die unterschiedlichen E ~ i t w i c k l ~ ~ n g s s t a d i e n  

charakterisierte. Die Oocytenstadien in den Ovarien hingegen veriinderten sich wiihrend 

der Gonadenreife nicht und wurden daher nicht berÃ¼cksichtigt Eine Ausnahme stellt 

hier das OS 1 dar, das sich sowohl in der Wachstumszone als auch in den Gonodukten 

findet und daher in der Beschreibung mit erfaÂ§ wird. 

Mit  dem Eintritt der Oocyten in die Wachstun~szone (OS I)  warcn die ersten 

Dottervesikel im Ooplasma zu sehen. Hier beginnt also der 2. Abschnitt der Oogenese. 

Der Kern der OS l erschien bei der DIK-Mikroskopie deutlich erhoben und leicht 

wellig. Dies ist ~ ~ ~ Ã ¶ g l i c h e r w e i s  das Resultat von AbschnÃ¼runge der Kernmembran, 

wie sie fÃ¼ LubiJocera aes t iw (BLADES-ECKELBARGER & YOUNGBLUTH 1984) 

und Centropases ve1ificatu.s (BLADES-ECKELBARGER & MARCUS 1992) 

beschrieben wurden. Bei L. aestiva werden sogenannte 'blebs' von der Kernmembran 

abgeschniirt, die spiiter in1 Ooplasma fusionieren und das erste Dottermaterial enthalten. 

Solche Prozesse wurden auch bei anderen Crustaceen fiir den Beginn der  

Dottersynthese nachgewiesen (KESSEL 1968). HILTON (1931) interpretierte die 

dunkel angefarbten Strukturen in1 Ooplasma (dm, vergl. Kap. 4.1.1) als Mitochondrien, 

die rnaflgeblich an der Dottersynthese beteiligt seien. MÃ¶glicherweis handelte es  sich 

jedoch um Material, das aus dem Kern ausgeschlossen wurde. Welche morphologischen 

Strukturen tatsiichlich an der Dottersynthese in diesem Stadium beteiligt sind, kÃ¶nne 

letztendlich nur elektronenmikroskopische Untersuchungen klÃ¤ren 

Im Verlauf der Entwicklung der Oocyten zu OS 2. die mit einer GrÃ¶ÃŸenzunahn und 

damit verbundenen Abrundung der Zellen einhergeht, nahm die Anzahl der 

Dottervesikel deutlich zu. Sie waren, wie auch von HILTON (1931) in Ã¤ltere Oocyten 

beschrieben, im OS 2 in1 gesamten Ooplasnia verteilt. 

Im OS 3 veriinderte sich die Morphologie der Oocyten drastisch: Die Kernmembran 

lÃ¶st sich auf und die Chromosomen kondensierten von laugen knotigen zu verdickten 

Fiiden (Diakinese-Stadium. 3. Abschnitt der Oogcnese) und die Follikelzellschicht 

wurde dicker (vergl. Kap. 4.1.1). Die Ausbildung einer Follikelzellschicht wurde bereits 

bei Lal~idocera aes t im (BLADES-ECKELBARGER & YOUNGBLUTH 1984) und 

auch bei anderen Crustaceen (z.B. Amphipoda. Isopoda und Decapoda CHARNIAUX- 

COTTON & PAYEN 1985 und Referenzen darin. Peneida. TAX-FERMIN & 
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PUDADERA 1989) nachgewiesen. HILTON (1931) dagegen beschreibt keine 

Follikclzellen bei den Oocyten von C.f'iniiiarcliic~~.s, Der Grund hierfÅ¸ kÃ¶nnt i n  der 

von HILTON (193 1) verwendeten Einbettung in Paraffin liegen. Bei der Anfertigung 

der Schnitte kann es  erfahrungsgemÃ¤ zu erheblich grÃ¶ÃŸer ZerreiÃŸunge a l s  im 

Kunststoff kommen. MÃ¶glicherweis wurden die Fragmente der Follikelzellschicht von 

HILTON (1931) dann als GonadenwÃ¤nd interpretiert.  Da auÃŸerde d ie  

Follikelzellschicht die Oocyten hÃ¤ufi nicht vollstÃ¤ndi umgibt (vergl. Kap. 4.1.1) und 

nur in1 Oocytenstadium 3 deutlich zu sehen ist, wurde sie eventuell in bisherigen 

Untersuchungen nicht als solche erkannt. 

Bei den jungen OS 3 traten die ersten hellen Vesikel auf. Im Verlauf der weiteren 

Entwicklung der Oocyten nimmt deren Zahl zunÃ¤chs stark zu, dann aber wieder leicht 

ab. In spÃ¤te OS 3 oder OS 4 sind diese Vesikel noch zahlreich, viele andere sind 

jedoch mit Dottermaterial gefÃ¼llt wie die dunklere AnfÃ¤rbun zeigt. Die hellen Vesikel 

habe ich aufgrund ihrer Farbe und ihres Erscheinungsbildes im DIK-Verfahren als mit 

Lipiden gefÃ¼llt Vesikel interpretiert (vergl. Kap. 3.4.2). Lipide dienen wie auch das 

Dottermaterial der Versorgung der Embryonen bzw. der ersten Naupliusstadien und 

bilden einen wesentlichen Bestandteil der Eier (z.B. MEUSY 1980). Bei einer 

Fixiening mit Glutaraldehyd werden Lipide jedoch schlecht fixiert und daher hÃ¤ufi 

ausgewaschen (vergl. Kap. 5.1 . I ) .  Sie hinterlassen dann leere Stellen, d i e  im 

histologischen Schnitt hell erscheinen. Dotter dagegen besteht Ã¼berwiegen aus 

Lipoproteinen (HARRISON 1990, und Referenzen darin) und wird daher gut fixiert und 

angefirbt. 

Theoretisch kÃ¶nnte daher die Vesikel in den OS 3 nicht artifiziell, sondern schon in1 

lebenden Zustand leer sein. Da helle Vesikel jedoch auch in den ablagebereiten OS 4 zu 

finden sind und es  unwahrscheinlich ist, daÂ Vesikel ungefiillt bleiben, ist davon 

auszugehen, daÂ zumindest ein wesentlicher Teil der Vesikel im Ooplasma schon im 

OS 3 mit Lipiden gefÅ¸ll war. Andere Vesikel dagegen kÃ¶nnte wie bei der Oogenese 

von Lal~idocerc~ aestiva (BLADES-ECKELBARGER & YOUNGBLUTH 1984) 

zunÃ¤chs leer sein und sich erst im Verlauf der Entwicklung mit Dotterniaterial fÃ¼llen 

Dafiir spricht, daÂ in1 Ooplasma der jungen OS 3 Å¸berwiegen helle Vesikel zu finden 

waren. bei Ã¤ltere OS 3 oder OS 4 jedoch relativ zu den hellen mehr dunkle Vesikel 

nachgewiesen wurden. 

In den OS 4 waren die Kernmembran und der Nucleolus vollstÃ¤ndi aufgelÃ¶st die 

Chromosomen lagen auf der iiquatorialen Platte der Metaphase 1 der Reifeteilung. Die 

Oocyten entsprechen damit den Oocyten 2. Ordnung (s.o.). In dieser Arbeit wurde 

gezeigt. daÂ bei der Eiablage Oocyten dieses Stadiums abgegeben werden. Ich 

bezeichne sie dann, analog der Bezeichnung der Oocyten nach der Ovulation bei 
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Fischen (HILGE 1975), als Eier. Auch nach der Eiablage verbleiben die Chromosomen 

in der oben genannten Konfiguration (HARDING et al. 195 1 . HARDING 1963, diese 

Arbeit). Dies wurde sowohl bei den Weibchen von Calanus,fimiiarc11icit.s, C. glacialis 

und C. / ;~~1er lmre~is -  (vorliegende Arbeit) als auch bei C. 11el~olciiuliui.s (MULLTN 

1967) nachgewiesen. DAMAS (1905, fide MARSHALL & ORR 1955) und HILTON 

(1931) dagegen beschreiben, daÂ die Bildung von PolkÃ¶rperche (Anaphase I )  noch 

vor der Eiablage in den Gonaden erfolgt. Die Reifeteilung ist nach ihrer Beschreibung 

also weiter fortgeschritten, als ich es beobachtet habe. Aufgrund meiner Ergebnisse und 

der Literaturdaten gehe ich jedoch davon aus, daÂ es sich bei den Beobachtungen von 

HILTON ( 1  93 1) und DAMAS (1905,fiele MARSHALL & ORR 1955) um Ausnahmen 

handelte. Bei histologischen Untersuchungen, die die morphologische Beschreibung 

von Strukturen zum Ziel haben, werden in der Regel nur sehr wenige Tiere bearbeitet, 

da  man von einer geringen Variabilitiit des Phiinotypus ausgeht. So ist es mÃ¶glich daÂ 

'Sonderfiille" nicht als solche erkannt und verallgemeinert wurden. 

5.2.2 Vitellogeneseprozesse 

Allen Oocytenreifestadien ist gemeinsam, daÂ Dottersynthese (Vitellogenese) 

stattfindet. Die Morphologie der Oocyten deutet jedoch daraufhin, daÂ unterschiedliche 

Prozesse an der Dotterbildung beteiligt sind. Daher wird in1 folgenden Abschnitt der 

Zusammenhang zwischen den Oocytenreifcstadien (OS) und den Vitellogenese- 

Prozessen erliiutert. 

Unter dem Begriff 'Vitellogenese' werden die Vorgiinge der Produktion der 

VorlÃ¤ufersubstan des Dotters (Vitellogenin) und des Dotter-Lipoproteins (Lipovitellin) 

sowie der Akkumulation organischer und anorganischer Bestandteile des Dotters 

zusammengefaÃŸ (ADIYODI & SUBRAMONIAM 1983). Bei den malakostraken 

Krebsen werden zwei Prozesse der Vitellogenese unterschieden (Reviews von DEHN et  

al. 1983, CHARNIAUX-COTTON 1985, QUAKENBUSH 1986), die von ARNAUD et 

al. (1982) auch bei dem Copepoden Centropages typic~1.5 nachgewiesen wurden: Die 

Vitellogenese l kann mehrere Monate andauern (LU1 et al. 1974). in denen die Oocyten 

langsam wachsen; die Dotterbildung erfolgt endogen, d.h..  im Ooplasma . Die 

Vitellogenese 2 ist durch die  schnelle Anreicherung der Zellen mit Lipovitellin 

gekennzeichnet, wobei die GrÃ¶Ã der Eizellen ebenfalls schnell zunimmt. Neben der 

endogenen Synthese sind zusÃ¤tzlic exogene (d.h. auÃŸerhal der Oocyte ablaufende) 

Bildungsprozesse an1 Dotteraufbau beteiligt. Die Oocyten nehmen in dieser Phase durch 

Micropinocytose groÃŸ Mengen  an Vitellogenin aus der HÃ¤molymph auf 

(PAPATHANASSIOU & KING 1984, PAULUS & LAUFER 1987). 



Verschiedene Indizien sprechen dafÃ¼r daÂ die Vitellogeneseprozesse in den Oocyten 

von Calm~i.sfininarc1~icu.s den1 oben genannten Schema entsprechen. OS 1 und OS 2 

durchlaufen wahrscheinlich die Vitellogenese 1: Die Dottersynthese in diesen 

Oocytenstadien scheint Å¸be einen langen Zeitraum zu erfolgen, denn OS 1 und OS 2 

waren sowohl im CV-Stadium als auch in den adulten Weibchen unabhÃ¤ngi vom 

Gonadenreifestadi~~m (GS) zu finden. AuÃŸerde lieferte die lichtmikroskopische 

Untersuchung keine Hinweise auf exogene Prozesse, die an der Vitellogenese beteiligt 

sind. Dies stimmt mit den Ergebnissen von BLADES-ECKELBARGER & 

YOUNGBLUTH (1984) fÃ¼ Labidocem aesfiva und ARNAUD et al. (1982) fÃ¼ 

Ce17tropase.s typicus Å¸berein die in den jungen Entwicklungsstadien der Oocyten eine 

ausschlieÃŸlic endogene Vitellogenese nachgewiesen haben. 

Die OS 3 und eventuell auch die OS 4 befinden sich dagegen in der Phase, in der die 

Vitellogenese 2 stattfindet: In den OS 3 erfolgte bei Calannsfinmarcl~icus 

offensichtlich die Akkumulation groÃŸe Mengen Dotter und Lipiden innerhalb von nur 

24 h ,  und die Eizellen wuchsen schnell. Zudem enthielt die verbreiterte 

Follikelzellschicht Vesikel, die denen in1 Ooplasma sehr Ã¤hnlic waren. In einigen 

FÃ¤lle waren auch EinstÃ¼lpunge in die Oocyte zu beobachten. Diese Ergebnisse sind 

Hinweise auf exogene Dottersynthese-Prozesse (z.B. KESSEL 1966, 

PAPATHANASSIOU & KING 1984), wie ARNAUD et al. (1982) sie auch bei 

C. fypicus feststellten. Auch bei L. aestiva vermuten BLADES-ECKELBARGER & 

YOUNGBLUTH (1984) die Aufnahme von Material aus der HÃ¤molymphe wenn sich 

die Follikelzellen in einem spÃ¤te Entwicklungsstadiun~ der Oocyten verbreitern. 

Vergleich der drei Calanus-Arten 

Die histologische Untersuchung der drei Calanus-Arten zeigte eine grundsÃ¤tzlic 

gleiche Morphologie der Oocyten. WÃ¤hren fÃ¼ C. glacialis eine Einteilung in 

Oocytenreifestadien analog zu C.finmarchic~is mÃ¶glic war, muÃŸt diese bei 

C. hyperbore~~s aufgrund der mangelnden QualitÃ¤ der Schnitte unterbleiben. Bei 

C hyperboreus war es insbesondere schwierig, den genauen Zeitpunkt des Auftretens 

von Lipidvesikeln zu bestimmen. Da die Oocyten mit ersten Lipidvesikeln im 

VerhÃ¤ltni kleiner als die Oocyten der anderen beiden Arten waren, scheint es, als 

wÃ¤re schon zu einem frÃ¼here Zeitpunkt Lipidvesikel im Ooplasma vorhanden. 

Dennoch lÃ¤Ã auch bei dieser Art die Morphologie der Oocyten darauf schlieÃŸen daÂ 

zwei unterschiedliche Reifungsprozesse ablaufen: Die kleinen, dunkel gefÃ¤rbte 

Oocyten kÃ¶nnte den OS 1 und OS 2 der beiden anderen Arten analog die 

Vitellogenese 1 durchlaufen, die Oocyten mit einer sichtbaren Follikelzellschicht (im 

GS 4 und GS 5) hingegen analog den OS 3 die Vitellogenese 2. Die reifen Oocyten, 
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deren Kern aufgelÃ¶s und deren Chromosomen sich in der Metaphase l befinden, 

kÃ¶nne wie bei den beiden anderen Arten als OS 4 gelten. 

Zusammenfassend lassen sich folgende Ubereinstimn~ungen der Oogenese der drei 

Arten feststellen: 

Das Ovar bildet 3 Zonen. 

Die jungen Oocyten werden von der Wachstumszone des Ovars aus in die 

Gonodukte abgegeben. 

Wiihrend der weiteren Reifung treten in den Oocyten Vesikel auf, d i e  

wahrscheinlich mit Dotter und Lipiden gefiillt sind. In einem Stadium der  

Entwicklung ist eine breite Follikclzellschicht um die Oocyten zu finden. 

Vor der Eiablage treten die Chromosomen in die Metaphase 1 ein. 
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5.3 Gonaden: Aufbau, Entwicklung und Reifestadien 

D a  der Aufbau der Gonaden wichtige Informationen Ã¼be die Wander~~ngsriclitung der 

Oocyten wÃ¤hren der Reifung liefert, werden zu Beginn dieses Kapitels der 

Gonadenaufbau erliiutert und danach die Entwicklung der Gonaden anhand der 

Gonadenreifestadien diskutiert. ZusÃ¤tzlic wird der Eiablagezyklus erÃ¶rtert Im 

Anschlu8  wi rd  d ie  Gonadenentwicklung im Zusammenhang  m i t  den  

Vitellogencseprozessen betrachtet. AnschlieÃŸen werden die bisher aus der Literatur 

bekannten Schemata zur Klassifizierung der Gonaden diskutiert. 

5.3.1 Aufbau der Gonaden und Verteilung der Oocyten 

Der generelle Aufbau der Gonaden ist bei den drei untersuchten CCI/C/JIL/S-Arten "eich 

(vergl. Kap. 4.1.2.1, 4.2.1.2, 4.3.1.2): In der Mitte des Thorax liegt dorsal das Ovar, von 

dessen vorderem Bereich aus 2 blind endende KanÃ¤l nach vom in den Kopfbereich 

(Divertikel) und 2 weitere KanÃ¤l lateral nach hinten (Ovidukte) fÃ¼hren Die Ovidukte 

miindcn in die Geschlechtsoffn~~ng im ersten Abdominalsegment, in dem sich auch die 

Spermatheke befindet. 

Bei meinen Untersuchungen fiel auf, daÂ die Ovarien von C a l m s  f inmarc l~ ic~ is  im 

Mittel am lÃ¤ngste waren, obwohl diese Art am kleinsten war. Die, besonders im 

VerhÃ¤ltni zur KÃ¶rpergrÃ¶Ã geringen LÃ¤nge der Ovarien bei C. glacialis und 

C. Izy~~erboreus sind mÃ¶glicherweis darauf zurÃ¼ckzufÃ¼hre daÂ die Individuen im 

Gegensatz zu C. finmarchic~is nicht sofort nach den1 Fang fixiert wurden, sondern 

einige Zeit im Labor gehgltert wurden. Suboptimale Erniihrung wÃ¤hren dieser Zeit 

kann die LÃ¤ng des Ovars durchaus verkÃ¼rzen wie die  Hungerversuche mit 

C. f i n m a r c h i c ~ ~  zeigen (vergl. Kap. 4.1 S.2)  

In der Literatur finden sich zwei unterschiedliche Auffassungen Ã¼be den Aufbau der 

Divertikel: S 0 M M E  (1934) beschreibt die Divertikel von Calanus 1zype1-boreus als 

"Blinde SÃ¤cke der Ovidukte. HILTON (1931) und LOWE (1935) dagegen meinen, daÂ 

die Divertikel von C. finmarchic~is in einen oberen und einen unteren Kanal unterteilt 

sind. Nach LOWE (1935) vollzieht sich in den KanÃ¤le eine sukzessive Entwicklung 

der Oocyten: Die jungen Eizellen treten aus dem Ovar in den dorsalen Divertikelkanal 

und wandern in den Kopfbereich. Dort verlÃ¤uf der Kanal in einer Schleife abwÃ¤rt und 

die heranreifenden Oocyten wandern dann im ventralen Abschnitt des Kanals, der sich 

als Ovidukt fortsetzt, nach hinten bis zur GeschlechtsÃ¶ffnung WÃ¼rd ein solcher 
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Aufbau vorliegen, mÃ¼ÃŸt sich die reifen Eizellen ausschlieÃŸlic in den Ovidukten 

befinden. wie CORKETT & MOLAREN (1978, vergl. dort Abb. 16) e s  fÃ¼ 

P . w ~ ~ d o c a l a n i ~ s  dargestellt haben. 

Meine Arbeit zeigt hingegen, daÂ bei allen drei Calanns-Arten der Reifegrad der 

Oocyten in der Gonade immer von dorsal nach ventral zunimmt. In keinem Bereich der 

Gonodukte wurden Ansammlungen von besonders reifen oder unreifen Oocytcn 

gefunden, sondern in den Divertikeln und Ovidukten lagen Oocyten im OS 1 bis O S  4 

nebeneinander vor. AuÃŸerde wurde in den Divertikeln keine Membran nachgewiesen, 

die einen oberen von einem unteren Kanal trennt. Damit ist die friiher beschriebene 

Unterteilung der Divertikel bei allen drei untersuchten Arten unwahrscheinlich. Die von 

L O W E  (1935) dargestellte Struktur der Gonaden scheint dennoch von vielen Autoren 

als Basis fÅ  ̧ ihre Beschreibungcder Goiiadenentwickl~~ng gedient zu haben (z.B. 

MARSHALL & ORR 1955. CONOVER 1967. TANDE & GR0NVIK 1983. HIRCHE 

& BOHRER 1987). Auf diese Problematik werde ich im Kapitel 5.3.4 noch eingehen. 

5.3.2 Entwicklung der Gonaden und Gonadenreifestadien 

Bei C a l a n u s f i ~ z ~ ~ i c ~ r c l ~ i c ~ ~ . ~  und C 11~~1erboreus reiften die Gonaden im adulten 

Weibchen nach dem gleichen Schema: 

Die Morphologie der Divertikel und der Ovidukte veriinderte sich im Laufe der 

Entwicklung aufgrund der wachsenden Anzahl und des zunehmenden Reifungsgrades 

der Oocyten sehr deutlich. Die Ovarien dagegen verÃ¤nderte sich nicht, LÃ¤ng und 

Aufbau blieben gleich. Die typische Zonierung des Ovars in 3 Abschnitte fand sich in 

Weibchen aller ReifezustÃ¤nde UnabhÃ¤ngi vom Entwicklungszustand waren, in der 

Teilungszone mitotische Teilungsstadien zu finden. Demnach werden auch nach dem 

Erreichen des adulten Stadiums weiter Oocyten gebildet, wie e s  auch von anderen 

Crustaceen-Taxa bekannt ist (ADIYODI 1985). 

Den Anfangspunkt der Entwicklung der Gonaden im adulten Weibchen stellt in der 

Regel das GS 1 dar, wenn auch bei einem geringen Teil der CV und damit auch der 

frisch gehÃ¤utete Weibchen Oocyten bis in die Spitzen der Divertikel und Ovidukte 

gefunden (MARSHALL & ORR 1955, TANDE & HOPKINS 1981, GRIGG & 

BARDWELL 1982) wurden. Das bedeutet, daÂ sich ein Teil der frisch gehiiuteten 

Weibchen schon in1 G S  2 befindet. Im Normalfall erfolgt jedoch die Abgabe der 

Oocyten in die Gonodukte erst kurz vor der HÃ¤utun zum Adultus und wird durch 

endogene Faktoren gesteuert (GRIGG & BARDWELL 1982): S o  waren die Weibchen 

von C.finmarchici/s nach der HÃ¤utun in1 GS 1: die Gonodukte waren hier wie auch 
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bei den CV leer bis auf die direkt an das Ovar angrenzenden Abschnitte (vergl. Kap. 

4.1.2.1). Bei C. hxperbore~~s waren die Gonaden der Weibchen in1 Labor ebenfalls zu 

Beginn der Entwicklung in1 GS I.  

In1 Verlauf der Entwicklung vom GS l zum GS 4 erhÃ¶ht sich die Anzahl der Oocyten 

gleichernlaÃŸe in den Divertikeln und den Ovidukten. Die Anordnung der Oocyten in 

der Gonade mit von oben nach unten steigendem Reifungsgrad deutet darauf hin, daÂ 

die Reifung der Oocyten in den Gonodukten in dorsoventraler Richtung erfolgt.  

Vermutlich wandern die Oocyten also zunÃ¤chs gleichzeitig aus dem Ovar nach vorne in 

die Divertikel und nach hinten in die Ovidukte. In1 Laufe ihrer Reifung verlagern sie 

sich dann immer weiter nach ventral, wÃ¤hren weitere Oocyten vom Ovar abgegeben 

werden und sich dorsal in den Gonodukten Å¸be die schon vorhandenen Oocyten 

schieben. 

Der  Eiablagezyklus wurde bei allen drei Arten untersucht. Die histologischen 

Untersuchungen an Cc~lanusfinmarclzic~~s und C. @cialis zeigten, daÂ die OS 3 und 

OS 4, die dem abschlieflenden Reifungsprozefl unterliegen immer ventral Å¸be die 

gesamte LÃ¤ng der Gonaden verteilt vorlagen. Nach einer Eiablage nahm immer die 

dorsal der abgegebenen Oocyten liegende Schicht junger OS 3 die Reifung zum OS 4 

auf und wurde dann im nÃ¤chste Schub abgegeben. Die endgÃ¼ltig Reifung der Oocyten 

erfolgte  demnach immer synchron innerhalb einer  Schicht,  wie auch  d ie  

Lebendbeobachtung an C. li)y~erboreus zeigte. Daher waren in einem reifen Weibchen 

auch nicht alle Entwicklungsstadien der Oocyten vertreten (vergl. Kap. 4.1.2.3.). Dieses 

Ergebnis impliziert, daÂ auch der Transport von NÃ¤hrstoffe Å¸be die HÃ¤molymph in 

die Oocyten in der Vitellogenese 2 (vergl. Kap. 5.2.1) synchron in der ventralen Schicht 

von Oocyten ablÃ¤uft Diese Prozesse kÃ¶nne nach den vorliegenden Ergebnissen Ã¼be 

die gesamte LÃ¤ng der Gonodukte erfolgen und sind demnach nicht auf einen Bereich 

beschrÃ¤nkt Die synchrone Reifung einzelner Oocytenschichten erklÃ¤r die Tatsache, 

daÂ die drei CC~/C;IZLL.S -Arten die Eier immer in Gelegen und nicht einzeln ablegt. Damit 

bestÃ¤tig sich die Vermutung von RUNGE (1984), daÂ nur synchrone Reifungsprozesse 

in der Gonade das Ablaichen von Gelegen erklÃ¤re kÃ¶nnen 

Die synchrone Reifung von Oocyten zum Ei ist bei den Copepoden verbreitet: 

KIMOTO et al. (1986) zeigten fÃ¼ die Brackwasser-Art Sinocalanus t e n e l l ~ ~ s ,  daÂ 

ebenfalls immer eine Schicht Oocyten reift und dann abgeben wird. Den gleichen 

Reifungsvorgang fanden RAZOULS (1974) und RAZOULS et al. (1986) bei Temora 

siylifera. 

Im Gegensatz zu den untersuchten Calanus-Arten enthalten reife Labidocera aestiva- 

Weibchen  gleichzeitig al le  Entwicklungsstadien der  Oocyten (BLADES-  

ECKELBARGER & YOUNGBLUTH 1984). Dies lÃ¤Ã auf eine kontinuierliche Ablage 

110 



der Eier schlieÃŸen wie KIMOTO et al. (1986) vermuten. Eine kontinuierliche 

Eiproduktion wurde auch bei Acartia toma (PARRISH & WILSON 1978) und bei 

A. clausi (UYE 1981) festgestellt. FÃ¼ diese beiden Arten liegen jedoch bisher keine 

Untersuchungen der Reif~ingsprozesse vor, 

Gonaden- Oocyten- Oocyten- Lokalisation der 
reifestadien reifestadien schichten Oocyten in den Gonaden 

Gonade 
im CV OS 1 mehrer- Wachst~~mszone des Ovars 

GS 1 Wachstumszone des Ovars 
OS 1 mehrere/ 

Eingang der Gonodukte 
OS 2 eine / 

GS 2 
Wachstumszone des Ovars 

OS 1 mehrere 

2<~nehrere Eingang der Gonociukte 

eine gesamte LÃ¤ng der 
Gonodukte 

GS 3 
Wachst~~mszone des Ovars 

OS 1 mehrere< 
Eingang des Gonodukte 

OS 2 mehrer< 
gesamte LÃ¤ng der 

(frÃ¼h OS 3) (eine) Gonodukte 

Wachst~l~nszone des Ovars 
OS 1 mehrere< 

Eingang der Gonodukte 
OS 2 mehrer< 

gesanite LÃ¤ng der 
O S 3  1 

und/ode~/ eine 
H Gonodukte 

O? 4 

Eier 0 
Abb. 5.1: Gonadenreifestadien (GS) und die entsprechenden Oocytenseifestadien 

(OS) bei C. , ~ ~ I z I ~ T ~ ~ ~ c I ~ ~ c I ~ . s .  Die OS sind jeweils analog der a ~ ~ a t o n ~ i s c h e n  
Lage in1 Tier von dorsal nach ventral angeordnet 
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Die von mir entwickelten Sche~nata zur Gonadenreife beziehen sich a ~ i f  die zwei Arten 

Ccrlc111us ,fi1~17~orc17ic~~s ~ l n d  C. l ~ y / ~ e r l ~ o ~ . e u s .  Die C. ~1zi~zorcl7ic~!s-Weibchen wurden 

dabei in1 fixierten Zustand bearbeitet, wÃ¤hren bei den C. /?yperbore~!s-Weibchen die 

Einteil~ing in 5 unterschiedliche GS an1 lebenden Tier erfolgte. Da nach der Fixierung 

bei beiden Asten nur 4 Stadien mit gleichen Cf~arakteristika ~lntesschieden werden 

(vergl. Kap. 5.1.2.21, kann dasselbe Sclienia benutzt werden. 

Die C. glacic~l is-Weibchel~,  deren Goiiadenentwicklung in dieser Arbeit nicht 

dokunientiert werden konnte, waren aufgsund reifer Oocyten in den Gonodukten 

durchgÃ¤ngi als reif (GS 4) eingeordnet worden. Die Morphologie der Gonaden und der 

Oocyten und die Reifungsprozesse zwischen zwei Eiablagen sind den beiden anderen 

Arten sehr Ã¤hnlich A~lÃŸerden lassen die Beschreibungen des Gonadenentwickl~ing von 

C. glc~ciolis (HIRCHE & BOHRER 1987, TOURANGENAU & RUNGE 1991) darauf 

schlieÃŸen dal3 die Entwicklung der Gonaden Ã¤hnlic der von C. fi~~i~zc~rclzicus und 

C. 11~/1erl10re~~r verlii~lft. Ich gehe daher davon aLls, daÃ mein Schenia auch bei dieser 

Ast anzuwenden ist. 

Die Esgeb~~isse  z.B. von RUNGE (1985a) und RAZOULS et al. (1991) fÃ¼ C. pacijicus, 

T A N D E  & G R 0 N V I K  (1983) fÃ¼ Metridio l o ~ ~ g c ~ ,  MULLIN (1967) fÃ¼ 

C. l z e / g o l ~ ~ ~ d i c ~ ~ s ,  RAZOULS (1974) fiir Te~nora  sty/(fercr, KIMOTO et al. (1986) fÃ¼ 

S i i ~ o c c ~ l c ~ ~ ~ r ~ ~ s  teizell~!.~ lassen vermuten, daÃ alle Arten, die Gelege produzieren, einen 

Ã¤hnliche Reifungsniodus aufweisen. Daniit wÃ¤r das hier entwickelte Schema zur 

Bestimniung ~7on Gonadenreifestadien generell bei allen Gelege prod~~zie renden  

calanoiden Copepoden anwendbar und wÃ¼rd erst~lials vergleichende Untessuchungen 

z ~ i r  Reproduktionsbiologie auf objektiver Basis esmÃ¶glichen 

5.3.3 Gonadenreifestadien : Vitellogenese und Nahn~ngsversorgung 

Die unterschiedlichen Prozesse der Dottersynthese lassen sich den verschiedenen 

Gonadenreifestadien folgender~naÃŸe ztiosdnen: Die Entwicklung von1 GS 1 zum GS 3 

erfolgte bei C c ~ l a ~ z ~ ~ ~ s ~ ~ ~ ~ ~ ~ c ~ ~ - c / z i c ~ ~ s  d ~ ~ r c h  eine zunehmende Anzahl OS 1 und OS 2, die 

die Vitellogenese 1 (langsame, endogene Dottersynthese) durchlaufen. Das G S  4 

hingegen ist durch OS 3 und / oder OS 4 gekennzeichnet. In den OS 3 und OS 4 findet 

die Vitellogenese 2, eine schnelIe und exogene Dottersynthese, statt. 

Da  a n a l o g  zu C .  ,fi1117lc~rc/zici~s bei C. /~ype~-bo~.eus v e r ~ n u t l i c h  Ã¤hnl ich  

Vitellogeneseprozesse ablaufen (vergl Kap. 5.2.21, lassen sich auch hier die  

Gonadenreifestadien wie folgt zuordnen: Vom G S  1 bis GS 3 ninirnt die Zahl der 

kleinen unreifen Oocyten, in denen wahrscheinlich die  Vitellogenese 1 stattfindet, 



langsa111 ZLI. GS 4 L I I ~  GS 5 (bz\v. nur GS 4 in1 fixierten Tier) clagegen sind d~~scl i  groi3e 

d ~ ~ n k l e  Oocyte11  charakterisiert^ in de1ie11 wal~rschci~~licl~ die Vitellope~~ese 2 abliii~ft. 

Die drei ~ u ~ t e r s ~ ~ c l ~ t e ~ i  Arkn haben z.T. ~interschiedliclle Reprodi~ktio~lsstrategien. Bei 

alle11 ch-ei Arten entm~ickeln sich die G o ~ m i e ~ i  vonl CV bis Z L I I ~ I  ~111reiSe1i : l d ~ ~ l t e ~ i  

Weihcheli ohne N ~ ~ l i r ~ ~ ~ i g s a ~ ~ f n a h ~ i i e .  IViihrend bei C, f i t i i~roi~cl~;c~~.s clie e~lclgiiltige 

Reif~mg cler Gonaden ~lild clie Eipsoduktio~l YOII der P l ~ y t o ~ ~ l ~ ~ ~ ~ k t o i ~ ~ ~ l ~ t e  a b z ~ ~ l i i i ~ ~ g e ~ ~  

scheint (TANDE & HOPKINS 1981, TANDE 1982. GRIGG &.L BARDWELL 1982. 

IMARSHALL & ORR 1955. RUNGE 198512. HIRCHE i ~ i l  D ~ L K ~ .  ilnd Refcre~lze~l 

dari~i), beginnt C. h j l ~ e r l ~ o t . e ~ ~ . ~  in1 Freiland wie in1 Labs wiihre~~d cler \Vi~i~er~l~o~la te .  in 

dene11 kein Phytoplmk[on z ~ i r  VerfÃ¼g~~n stellt (COXOIJER & SIFERD). mit der 

Reprocl~iktio~~ (CONOVER 1962: 1967, HIRCFIE & NIEHOFF ilii Druck) L I I ~ ~  

v e rb ra~~ch t  i n  dieser Zeit ca. 80% der K Ã ¶ r p e r s ~ ~ b s t a ~ ~  (HIRCHE 1995). Eine 

N a h r u ~ i g s a u f ~ ~ a l ~ ~ ~ ~ e  mfi~kt sich aher positiv a ~ ~ f  die Reprocl~~ktion \ .o~i  C. l ~ ~ p e r . l ~ o i . e ~ ~ , ~  

21~1s: So war in L ~ ~ l ~ o r e x p e s i ~ ~ ~ e ~ ~ t e ~ l  die Eiprocl~~ktio~~sr:~te bei FÃ¼tter~~n z\var gleich hoch 

wie bei felllender Nal i r~~ng> die Eier der gefiitterten Weibche11 \i,i~ren aber besser 

lebe~lsf'ihig als die der I~~~ngernden Weibchel~ (CONOVER 1967). A~~f iesden~ war die 

Gesamtproduktio~~ bei clen gefÃ¼tterte Weibclle11 lnit CLI. 2000 Eiern (le~~tlich h6her als 

die der h ~ ~ ~ l g e r ~ i d e n  Weibchen (ca. 450 Eier) (CONOVER 1988). Bci C. Lgl<icic~lis 

w u s d e ~ ~  zwei u~~terscl~ieclliche -Modi der Reprocl~lktion beobaclltet (Sh4ITH 1990, 

HIRCHE & KATTNER 1993): Nach cler Ã œ b e r w i ~ ~ t e r ~ l ~ ~  erfolgcli die e~~clgÃ¼ltig 

Reif~ing der Gonaden ~11id eine geringe E i p r o d ~ ~ k t i o ~ ~  ~~~iabl i i i~ lg ig  von der Nallrung 

(HIRCHE & KATTNER 1993). Bei h~~ngcrnclel~ Weibcllen vesri~lgert sich 1l:lch einiger 

Zeit die Eiprod~~kt ionsra te :  Lipid- L I I I ~  Waclisestergel~alt sinken. Holle 

Eiprod~~ktiolisraten \v~lrclen nur \Ion gefGttertei~ Weibclle~l erreicht, Bei ihnen bleiben 

diese Para~lieter stabil, da die aufg~nonlnieneli Niihrstoffe in die Eiprod~~ktion 

umgesetzt werden (HIRCHE & KATTNER 1993). 111 der n a l l r ~ ~ ~ l g s ; ~ s n l e ~ ~  Periode 

nutzen die C c l l c ~ ~ ~ ~ / , s - A r t e ~ ~  interne Lipidreserven ~ ~ 1 1 1 1  A L I ~ ~ L I  der Gonaden ~ m d  

C. gl~~ci~r1i.s und C, l z y / ~ e ~ ~ l ~ o r e ~ ~  auch Z L I ~  Eiablage ( TANDE 22 HOPKINS I98 1, 

CONOVER 1988, TANDE & HENDERSON 1988, SlMITH 1990, HIRCHE & 

KATTNER 1993). Diese Lipide, die \viihrend der Friihjallrs L I ~ I ~  S o ~ l l ~ l i e r ~ i ~ o ~ l a t e  

eingelagert werden (LEE 19741, sind bei den Copepode~l der hÃ¶here Breiten 

typiscl~erweise Wacllsester (SARGENT 1976, S ARGENT & FALK-PETERSEN 198 1 

TANDE & HENDERSOX 1988). 

Die oben dargestellten Z~isa~i~nie~lhiinge lasse11 RiickschlÃ¼ss m f  den Energiebedarf der 

~~~~terschiedliclien Vitellogenese~~rozesse zu (Abb. 5.2): Bei C. ,f?~7tr1cii~clzic~/.s erfolgte die 

E~~twicklung von1 GS 1 zuni GS 3 in eines Zeit~ in der noch wenig Phytoplu~k[on in der 

Wassersii~~le vo~-hande~~  war (vesgl. Kap, 2.3 und Kap, 4.1.3.1). Ai~fiercle~il ent~vickelte 
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sich bei Iiingerer Hiiltes~lng etwa die Hiilfte nicht gefÃ¼tterte Weibchen bis zunl G S  3. 

Dies sind I~idizien d a f ~ r ,  daÃ die Bildung der OS 1 und OS 2 ~ ~ n d  damit die 

Vitellogenese 1 ohne Nahrungszuf~~hr erfolgen kann. Ob die Anzahl des OS 1 L I I I ~  OS 

2, die C. f i ~ i ~ ~ ~ ( / i - c l ~ i c ~ ~ . ~  e~ltwickelt, mit des gespeicherten Menge an Wachsestern der 

j~lvenilen Stadien z~lsamn~enhiingt, wie DIEL & TANDE (1992) vermuten, kann in 

dieses Arbeit ~iicht beantwortet werden. Weibchen mit OS 3 oder OS 4 (GS 4) waren 

dann in1 Freil:~nd zu finden> wen11 die Phytoplanktonko~~zentsationen hoch waren (vesgl. 

Kap. 4.1.3 und Kap. 2.3). Verin~1tlich erfordert die schnelle Akk~trnulation von Lipiden 

und Dottermaterial in den Oocyten wÃ¤hren des Vitellogenese 2 eine gsofle Menge von 

Proteinen und Lipiden, die von C. fi?711m/*c/~ici~~s nicht aus internen Speicher11 bereit 

gestellt werden kann, Die Unlsetz~~ng assiinilierter S~~bstanzeii in Einlaterial erfolgt, wie 

Experinlentc mit radioaktivn~arkiesten Algen von MARSHALL & ORR (1952b) 

nachwiesen, i1111erhaIb weniges Stuiiden. Die Stoffwcchselreaktionen der Vitellogenese 

2 scheinen d:111iit disekt abhÃ¤ngi von den NÃ¤hrstoffe zu sein. 

Die E ~ i t w i c k l ~ ~ n g  der Gonaden ~ l n d  die Eipsoduktion bei C, 17yperhore~~s ~ ~ n d  fakultativ 

bei C. ,y/~~cicili.s sind nahr~lngsunaL?hiingig. Im Gegensatz zu C. f i ~ i ~ ~ ~ c ~ r c l ~ i c ~ i s  kÃ¶nne 

hier die Vitellogenese 1 und Vitellogenese 2 durch interne Speichel- versorgt werden. 

C. ~ / c ~ i c ~ / i . s  produziert unter der Verwendung von Speicherlipiden nur langsam mit 

einer g e s i ~ ~ g e t ~  Eipl-oduktionsrate. Bei Futter werden dagegen viele Eier abgelegt, hier 

wirkt sich die Nahrungsvessorgung also disekt auf die Vitellogeneseprozesse aus 

(HIRCHE & KATTNER 1993). Bei C. hyper-l~oreus dagegen hat die Fiitterung keinen 

Einflufi auf die Eiproduktio~israte wohl aber auf die Gesan~teiproduktio~~ (CONOVER 

1967). Diese Art reproduziert erheblich langsan~er als die beiden anderen Asten: Pro 

Tag werden bei C. 1zyperho1-~L/S unabhÃ¤ngi von der Nahrungsvessorgung immer nur 

0,5% des KÃ¶speskohlenstoff in Ei-Kohlenstoff umgesetzt, bei C . f i ~ ~ ~ ~ z ~ r c l z i c u s  und 

C. glacialis bei N a h r u n g s a ~ ~ f ~ ~ a h n ~ e  dagegen 5,s % (HIRCHE & NIEHOFF, im Druck). 

Es  ist mÃ¶glich dai3 die Dottersynthese nur Ãœbe Speicherlipide versorgt wird, da  die 

Nahrung keinen EinfiuÃ auf die Eiproduktionssate hat. Nahrung kÃ¶nnt sich daher auf 

die Vitellogenese nur iibes den Unliveg des Lipidspeichers auswirken und damit eine 

hÃ¶hcr Gesan~teipsoduktion esn~oglichen. Diese Hypothese ~ I L I ~  jedoch eingehend 

untersucht wesden. 



Art V1 V2 

C, f i ~ z ~ ~ ~ ~ ~ r c l z i c u . ~  mtern extern d hohe Eiprod~iktion 

1 intern + geringe Eipsoduktion 
C. glocialis intern 

extern hohe Eiprod~~ktion 

8esinge Eiprodulction, 
intern geringe Gesan~teiprod~~ktion 

C. lzypet-l7ore[~~s inte171 
ex te~n  

geringe Eipsod~lktion, 
hohe Gesan~teiproduktio~~ 

bessere Ãœberlebei~irat der Eier 

Abb. 5.2: Sche~nat ische Darstell~lng der unterschiedlichen Reprod~~kt ions-  
strategien des drei C ~ ~ C ~ I Z L ~ S - A r t e n .  V1 = Vitellogenese 1. V 2 = 
Vitel logenese 2; intern: Energieversorgung aus internem 
Lipidspeicher, extern: Energieversorgung durch N a h s ~ l ~ i g s a ~ ~ f n a h n ~ e .  

5.3.4 Vergleich der Gonadenschernata 

Die Beschreibung der Gonadenseife dient dazu, Infornlationen Ãœbe den Lebenszyklus 

der Copepoden ZLI gewinnen (z.B. NORRBIN 1991; TANDE & GR0NVIK 1983). So 

kÃ¶nne iiber den Reifezustand die  aktive Reprod~ikt ionspesiode und d ie  

Reproduktionsst~.ategie der Tiere erniittelt (TANDE et al. 1985). A~lÃŸesder wurde 

v e r s ~ ~ c h t ,  die Bez ie l~~ing  zwischen den1 Zustand des Gonaden und des Eiproduktion zu 

quantifizieren (RUNGE 1985a, 1987). 

Da sich die Gonaden des Copepoden ~viilisei~d der Entwick l~~ng  n~orphologisch deutlich 

veriindern. wurde die Einteil~lng in Reifestadien vielfach angewandt: Schon S 0 M M E  

(1934) beschrieb bei C. Iny1e1.1701~el~s den Z~lsamn~enhang zwiscl~en des AMorphologie 

der Oocyten und der Eiablage. Das erste Schema, das Kriterien zur Einordnung der 

Gonaden lieferte. geht a ~ ~ f  MARSHALL et al. (1934) zu~%ick. Seitdem wurde eine 

Vielzahl solches Schenlata entwickelt. Z ~ ~ ~ i i i c h s t  standen die Asten des nÃ¶rdliche 

Gebiete in1 V o s d e s g s ~ ~ ~ ~ d  (Tab. 5.1). bis Anfang der 70es Jahre auch Tc i i~o i~ l  s ~ l f e r o  

~ L I S  dem l M i t t e l ~ ~ ~ e e ~ - r ; l ~ ~ ~ ~ ~  bearbeitet wurden (RAZOULS 1974. RAZOLJLS et al. 1986). 

In neuerer Zeit \%?urden U~iters~ichuiigen ZLIS Gonadenseife ailch an antarktischen Arten 

durchgefLihst (KURBJEWEIT 1993; HAGEN & SCHN.4CK-SCHIEL in Druck). 



Tab. 5.1: Klassifi~ierunt; der Gonadcnrcil'c; Ãœbersich Ã¼be verschiedene Schemata. AufgcfÅ¸hr sind jeweils die Gonadcnrcifcstaclien (GS) mit den Bcwcrtungskrilet-ien 

2s  

inreif 

mittel 
-reif 

iCIl1l- 
rei t' 

reit' 

. . 
Der von MARSHALL & ORR (1955) und TANDE & GRDNVIK (1983) verwendete ~ e g r i f f ~ i e r  (eggs) wurde hier durch Oocyten ersetzt. s = scnesient 

MARSHALL & ORR 
1952; 1953 

Ovar klein: Kntwicklung 
der Dtvenikcl beginnt im 
Koptbereich; in den 
Ovidukten nur eine Reihe 
kleiner Eier sichtbar 

Ovar vergr<iÂ§ert dorsale 
K. ,. 'inale der Divertikel mit 
kleinen Oocytcti angefÅ¸llt 
in Ovidukten L.T. mehrere 
Reihen Oocyten 

Beide Kaniile der Divertikel 
mit Oocytcn gefullt; irn 
ventralen Kanal groÃŸ 
Oocyten 
Mehrere Reihen reifer 
Oocytcn vorhanden; im 
ventralen Kanal Oocyten, 
die zum Abdomen hin 
fl6lier werden; auch in 
AusstÃ¼lpunge der Ovidukt< 
reife Oocyten sichtbar 
Ovar degeneriert, 
Divertikel und Ovidukte 
sind schwer LU sehen 

Rcifckriterieti 

Ovar klein: die Divcrtikel niii 
kiir/ hinter dem Ovar mit 
einer Reihe Oocyten gcfullt 
"inccIii.ii~i" Divcrtikcl wie l , 
Ovidukte bis /um ersten 
freien Thoi-akal'iegment mit 
Oocytcn sel'iillt 

"late medium" Divertikel mit 
Oocytcn gctullt bis zur HaH'ti. 
cle-i Prosomas, aber nur ein 
Kanal sichtbar 

Beide Kaniilc der Divertikel 
mit Oocyten gefullt; in den 
Ovidukten mehrere Reihen 
Oocyten 
GroBe Oocyten bilden 
Taschen in den Ovidukten 

WNGE 
19x7 

I G? 
Keine Oocyten in den 
3ivcrtikcln sichtbar 

Divertikeln: Oocytcii 
deiner 211s 140 u,ni, 
enthalten braunes Plasma 

Chephalon bis Iet~ten 
Thorakalsesmetit 

Reihe Oocytcn in den 
Ovidtikten sichtbar 

Mehrere Reihen gr(jÂ§erc 
Oocytcn in den Divertikeln, 
Divertikel sind zusammen 
gepreÃŸt mehr als eine Reihe 
Oocyten in den Ovidukten, 
Oocytcn und Ovar 2rGÂ§e als in 

das vordere Posoma fort: 
Oocytcn bilden R~schcn in den 
Ovidukten 

Diese Arbcit 

Keine Oocytcn in 
Divcriikclti und Ovidukten 
sichtbar 
Eine Reihe kleiner. 
:luiikelrot gel'iit-btcr (fixiert) 
oder triinsptircntcr (lebend) 
Oocytcti Ã¼be die gesamte 

der Divertikel tini.1 
Ovicluktc sichtbar - 
Mehrere Reihen kleiner, 
dunkelrot i.ingcÂ§irbi.e 
(fixiert) oder trt~nsptircntcr 
(lebend) Oocytcn in 
Divertikeln und Ovidukten 
sichtbar 

GroÂ§e hellrosa gefiirhte 
(fixiert) oder dunkler 
(lebend) Oocyten bilden 
ventrale Schicht in 
Divertikeln und Ovidukten. 
darÃ¼be Reihen kleiner, 
dunkelroter Oocyten 
GroÂ§ Oocytcii vereinzelt in 
Divertikeln und Oviduktcn, 
zwischen den kleinen 
Oocytcn sind hiiufig LÃ¼cke 



Die Mehrzahl der bereits bekannten Schemata basiert auf rein morphologischen 

Merkmalen, wie sie von auÂ§e an1 gefÃ¤rbte Tier zu erkennen sind. Bei der  

vorl icgcnden Untersuchung dreicr  arktischer Copepodenarten wurde d e r  

Reifungsvorgang und die damit einhergehenden morphologischen Veriinderungen 

vergleichend "von auÃŸen und an histologischen Schnitten eingehend untersucht. 

Dadurch wurde erstmals eine auf physiologischen Prozessen basierende Klassifizierung 

der Gonaden mÃ¶glic (vergl. Kap. 5.3.3). Dabei wurde deutlich, daÂ einige Annahmen 

friiherer Autoren Å¸be den Aufbau und den Reif~~ngsvorgang der Gonaden falsch sind. 

Nachfolgend werden die bisherigen Kenntnisse Å¸be die morphologischen Merkmale 

mit meinen Ergebnissen vergleichend diskutiert. 

- GrÃ¶ÃŸ Lage und Morphologie des Ovars 

Als Kriterien fiir die Klassifizierung der Gonaden wurden die GrÃ¶Â (MARSHALL & 

ORR 1955, DIEL 1991), die Lage (RAZOULS et al. 1991) und die Morphologie 

(KURBJEWEIT 1993) des Ovars verwendet. Bei den von mir untersuchten Arten waren 

der Aufbau und die GrÃ¶Ã der Ovarien relativ konstant. Es ist allerdings mÃ¶glich daÂ 

durch das Wachstum der Divertikel die Ovarien nach hinten geschoben werden und 

dadurch vergrÃ¶I3er erscheinen. Zudem ist es bei reifen Weibchen schwierig, den  

Ubergang von den Ovarien zu den Gonodukten auszun~achen,  was ebenfalls 

fiilschlicherweise als Liingenwachstun~ interpretiert werden kÃ¶nnte Eine Veriinderung 

der Morphologie des Ovars ist aufgrund des Reifungsmod~is der Gonaden der Calunus- 

Arten nicht wahrscheinlich. Zudem kÃ¶nnt sie nur mit histologischen Methoden 

eindeutig nachgewiesen werden. Daher sind alle drei Parameter keine geeigneten 

Kriterien. 

-Divertikelkaniile 

Viele Autoren benutzen den Fiillungsgrad eines dorsalen bzw. ventralen "Kanals" der 

Divertikel als Kriterium zur Beschreibung des Reifezustandes der Gonaden 

(Cala~znsf inmarch ic~~.~  (MARSHALL & ORR 1955), C. g lac ia l i s  (HIRCHE & 

BOHRER 1987), Metridia lor~ga (TANDE & GR0NVIK 1983), C pac(ficiis (RUNGE 

1985a)). Diese Beobachtungen wurden an fixierten, gefÃ¤rbte ganzen Tieren gemacht. 

Wie in Kapitel 5.3.1 schon diskutiert, konnte ich bei der lichtn~ikroskopischen 

Untersuchung von Schnittprzparaten der drei Calanus-Arten die Unterteilung der 

Divertikel in einen dorsalen und einen ventralen Kanal nicht bestÃ¤tigen Da alle oben 

genannten Arten Å¸be einen lÃ¤ngere Zei t raum heranreifen, bis in  der  

Reproduktionsphase in regeln~Ã¤ÃŸig AbstÃ¤nde Gelege abgegeben werden, ist auch der 

Gonadenaufba~i vermutlich gleich. Ohne die histologische Untersuchung kÃ¶nne 
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mÃ¶glicherweis die jungen, dorsal liegenden Oocyten als oberer Kanal und die reifen, 

ventral liegenden Oocyten als untercr Kanal interpretiert worden sein. 

- Oocytenanzahl 

Viele der bisher verÃ¶ffentliche Schemata beziehen sich auf die Anzahl  der  

Oocytenreihen in den Divertikeln undIoder Ovidukten (z.B. RAZOULS et al. 1991, 

DIEL 1991, KURBJEWEIT 1993). Dieses Kriterium ist meines Erachtens 

problematisch: Eine groÃŸ Zahl von Oocyten in den Gonodukten kennzeichnet zwar 

meist reife Gonaden, eine geringe Anzahl Oocyten in den Gonodukten ist aber  nicht 

gleichbedeutend mit "unreifen Gonaden". Dies haben besonders die vorliegenden 

Uniersuchungen an Calanns hyperboreus und an C. glacialis gezeigt: Bei beiden Arten 

legten auch Weibchen, bei denen makroskopisch nur wenige Oocyten in den 

Gonodukten zu sehen waren, Eier ab. Diese Weibchen waren also zur Reproduktion 

fahig, wÃ¤re aber bei dem Kriterium "Oocyten-Anzahl in den Gonodukten" als unreif 

eingestuft worden. Nach dem von mir entwickelten Schema wurden die Weibchen als 

reif (reproduzierfÃ¤hig eingestuft, da reife Oocyten in ventralen Bereich der Gonade zu 

finden waren. Die Methode, die die QualitÃ¤ und damit den Reifungsgrad der Oocyten 

berÃ¼cksichtigt ermÃ¶glich im Gegensatz zu dem quantitativen Kriterium der 

Oocytenzahl eine sichere Identifizierung der reifen Weibchen. Die Erfassung der 

Oocytenzahl in den Gonodukten gibt dagegen eher AufschluÃ darÃ¼ber wieviele Eier 

abgelegt werden. Dieser Punkt wird ausfÃ¼hrlic im Kapitel 5.4 diskutiert. 

RUNGE (1987) benutzt bei Calanusfinmarchicus fÃ¼ die Einteilung der Gonaden die 

Zahl & die Morphologie der Oocyten. Damit kommt seine Einteilung dem in dieser 

Arbeit entwickelten Schema am nÃ¤chsten Allerdings wurden von RUNGE keine 

histologischen Arbeiten durchgefÃ¼hrt Seine Einteilung beruht auf empirischen 

Beobachtungen und Literaturdaten. Aufgrund meiner histologischen Untersuchung 

komme ich zu folgenden Unterschieden: RUNGE (1987) beschreibt die hellen, kleinen 

Oocyten in den  Gonodukten analog einer  Untersuchung von BLADES-  

E C K E L B A R G E R  & YOUNGBLUTH (1984) an Labidocera aestiva als 

"prÃ¤vitellogen" Dies konnte ich in meiner Untersuchung nicht bestÃ¤tigen Auch in den 

kleinen Oocyten von C. finmarchicus waren Dottervesikel zu finden, vitellogene 

Prozesse laufen damit also schon in diesem Stadium ab. Aufierdem fÃ¼hr RUNGE 

(1987) zwei Gonaden-Stadien (4 und 5) an (vergl Tab. 5.1), in welchen er Gonaden mit 

"vitellogenen" (braunen) Oocyten in den Divertikeln und "prÃ¤vitellogenen 

(transparenten) Oocyten in den Ovidukten beschreibt. Meine Untersuchungen hingegen 

haben gezeigt, daÂ bei C finmrchicus in den Divertikeln und den Ovidukten immer die 

gleichen Oocytenreifestadien zu finden waren (vergl. Kap. 4.1.2.2). Auch in den 

lebenden Weibchen von C. 1z)y~erboreu.s traten Orange-FÃ¤rbunge der Oocyten immer 

sowohl in den Divertikeln als auch in den Ovidukten auf (vergl. Kap. 4.3.3.1 ). In allen 
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untersuchten Weibchen, auch in den prÃ¤parierten war kein den Stadien 4 und 5 von 

RUNGE (1987) analoges Erscheinungsbild der Gonaden zu finden. Da die Divertikel 

eng nebeneinander im Tier liegen, liegen bei lateraler Ansicht in der ventralen Schicht 

mehr O S  3 undIoder OS 4 nebeneinander als in den Ovidukten. Dies kÃ¶nnt dazu 

fÃ¼hren daÂ bei lateraler Ansicht die Oocyten in den Divertikeln eher dunkel erscheinen, 

als dies in den Ovidukten der Fall ist. 

5.4 Quantitative Vorhersage der Eiproduktion 

Zur Bestimmung der ProduktivitÃ¤ der Copepoden werden verschiedene Methoden 

verwendet: Kohortenanalyse nach KIMMERER (1987), Temperaturmethode nach 

HUNTLEY & LOPEZ (1992) und Exponentielle Methode nach CONOVER & 

HUNTLEY (1991), Physiologische Methode nach OMORI & IKEDA (1984). Unter der 

Annahme, daÂ bei den adulten Weibchen kein somatisches Wachstum mehr stattfindet, 

sondern eine Produktion ausschlieÃŸlic in Form von Eiern erfolgt. gewinnt auÂ§erde 

die Messung der Eiproduktion zunehmend an Bedeutung fÃ¼ die Bestimmung der 

Produktion der Copepoden (MCLAREN 1969, SEKIGUCHI et al. 1980, HIRCHE et  al. 

1991). BERGGREN et al. (1988) stellten fest, daÂ die somatische Wachstumsrate der 

Juvenilen und die Eiproduktionsrate der Weibchen bei Acartia tonsa gleich sind, und 

daher iibcr die Eiproduktionsrate die PIB-Rate der gesamten Population abgeschÃ¤tz 

werden kann. 

Die Vorteile der Eiproduktionsratenbestin~mung gegeniiber den oben genannten 

Methoden sind, daÂ die zu ermittelnde Variable (Eier W " ' )  schnell und direkt gemessen 

werden kann. AuÃŸerde reagieren die  Copepoden auf VerÃ¤nderunge der  

Nahrungsversorgung und der physikalisch-chemischen Parameter schnell mit 

veriinderter Eiproduktionsrate (HIRCHE et  al. im Druck), so  daÂ diese als guter 

Indikator fiir die Qualitiit der Umweltbedingungen angesehen werden kann (PARRISH 

& WILSON 1978). Der Nachteil ist, daÂ die Eiproduktionsrate bisher nur experimentell 

und unmittelbar nach dem Fang bestimmt werden kann. Eine Methode, die die Messung 

der Eiproduktionsrate anhand fixierter Proben ern~Ã¶glicht wÃ¤r daher von deutlichem 

Vorteil, Bei einigen Copepoden-Arten wurden Zusammenhiinge zwischen Morphologie 

und Reproduktionsrate diskutiert ( IANORA & SCOTTO D1 CARLO 1988 Acartia 

clansi und C. t ~ p i c u s .  IANORA et al, 1989 Temora s ty l i fera ,  IANORA 1990 

Centropages Wiciis), die Beziehungen wurden bisher aber nicht quantifiziert. 

RUNGE (1987) fand bei C. ,finiiiai.dlicus eine signifikante Korrelation zwischen dem 

Reproduktionsindex (Reproductive Index). der den Prozentsatz reifer Weibchen in einer 
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Population angibt, und der Eiproduktionsrate. Er nahm an, daÂ anhand dieser 

Beziehung die Eiproduktionsrate an fixierten Proben vorhergesagt werden kann. Die 

Eiprod~~ktionsrate in einer Population ist jedoch abhÃ¤ngi von der HÃ¤ufigkei der 

Eiablagen und der GrÃ¶Ã der Gelege. Die Frequenz der Eiablagen wird dabei vom 

Anteil der eierlegenden Weibchen, also dem Reifegrad der Gonaden. und der Dauer des 

Eiablagezyklus, die sich in Abhiingigkcit von der Temperatur und dem 

Nahr~~ngsangebot veriindert (HIRCHE 1990, HIRCHE et al. in1 Druck), bes~inin~t.  Auch 

die GelegegrÃ¶Ã kann sich Å¸be einen liingeren Zeitraum signifikant veriindern (DIEL & 

TANDE 1992, diese Arbeit) und hzngt auÃŸerde von der Linge der Weibchen ab 

(RUNGE & PLOURDE 1994). Die Methode von RUNGE (1987) kann daher nur bei 

Populationen mit bekannter Eiablage-Frequenz und GelegegrÃ¶Ã angewendet werden. 

In der vorliegenclen Arbeit wurde deshalb versucht, die drei wesentlichen Parameter - 

Anteil eierlegender Weibchen, Frequenz der Eiablagen und GelegegrÃ¶Ã - getrennt zu 

erfassen: 

(1) Der Anteil eierlegender Weibchen und Frequenz 

Der Vergleich zwischen dem Gonaden-Index (GI = Prozentsatz der Weibchen im GS 4) 

und dem Anteil eierlegender Weibchen zeigt, daÂ der GI die Weibchen beschreibt die 

sich im Eiablagezyklus befinden. 

Bei Calanns finmarciliciis war der GI proportional dem prozentualen Anteil 

eierlegender Weibchen 24 h-I, wie die hochsignifikante Korrelation (r2 = 0,923) zeigt, 

allerdings lag er manchmal etwas hÃ¶he als der Prozentsatz der eierlegenden Weibchen 

(vergl. Kap. 4.1.4.1). Dies ist mÃ¶glicherweis darauf zurÃ¼ckzufÃ¼hre daÂ die 

Wasserteniperatur im Freiland unter 5 '"C lag. Da die Intervalle zwischen den Eiablagen 

mit abnehmender Temperatur grÃ¶ÃŸ werden (MEYER 1991, HIRCHE 1990), dauerte 

bei einigen Weibchen der Eiablagezyklus wahrscheinlich lÃ¤nge als 24 h. ZusÃ¤tzlic 

liegt bei einigen Weibchen aufgrund der statistischen Variabilitiit des Mittelwertes der 

Eiablagezyklus Ã¼be 24 h. Die Eiablage11 dieser Weibchen wurden nicht in den 24 h der 

Inkubation erfaÃŸt 

Unter den in der vorliegenden Arbeit untersuchten Freilandbedingungen kann der 

Anteil eierlegender Weibchen 24 h-1 anhand des GI ermittelt werden, und die Frequenz 

muÃ nicht zusÃ¤tzlic bestimmt werden. Diese Ergebnisse lassen sich wahrscheinlich auf 

Gebiete mit iihnlichen Uniweltfaktoren (Verlauf der PhytoplanktonblÃ¼te 

Wassertemperaturen) Ã¼bertragen 

Der GI korreliert ebenfalls signifikant mit der GelegegrÃ¶B (vergl Kap. 4.1.4.1), obwohl 

die Einordnung der Gonaden in das GS 4 nicht aufgrund quantitativer Merkmale 

erfolgte. Ein kausaler Zusammenhang zwischen dem GI und der GelegegrÃ¶fi besteht 
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daher nicht, sondern offensichtlich werden mit zunehmender Anzahl reifer Weibchen 

die Gelege grÃ¶Â§c Dieser Punkt wird im Kapitel 5.5 ausfiihrlich diskutiert. 

Auch zwischen der Eiproduktionsrate und dem GI bestand eine signifikante Korrelation 

(vergl.  Kap. 4 .1.4.1) .  Dieser Zusammenhang ist aber nicht kausal, da d i e  

Eiproduktionsrate von der Anzahl eierlegender Weibchen und der GelegegrÃ¶Ã abhÃ¤ngt 

E r  resultiert daher vielmehr aus der direkten Beziehung zwischen der Anzahl 

eierlegender Weibchen und dem GI und auch aus der nicht-kausalen Korrelation des GI 

und der GelegegrÃ¶ÃŸ 

Bei C. hyperboreus wurde durch die direkte Beobachtung im Labor festgestellt. daÂ 

sich Weibchen im GS 4 und GS 5 in der Reproduktionsphase befinden. Im fixierten 

Zustand wurden GS 4 und GS 5 zusammengefaÃŸt Der GI  entsprach also bei 

C. hyperhorens dem Anteil der Weibchen im Eiablagezyklus. Der Zusammenhang 

zwischen dem GI und dem Anteil der eierlegenden Weibchen war jedoch aufgrund der 

niedrigen und stark schwankenden Frequenz der Eiablagen statistisch nicht  

nachzuweisen: Zwischen dem Erreichen des GS 5 bzw. G S  4 und der Eiablage 

vergingen bis zu 3 Wochen. Auch bei Vorhandensein relativ vieler reifer Weibchen 

hatte daher am Tag der Kontrolle entweder kein oder nur 1 bis maximal 5 Weibchen 

gleichzeitig an einem Tag Eier abgelegt. 

Bei  den drei untersuchten Arten ist die Frequenz der Eiablagen unter gegebenen 

Un~wel tbed ing~~ngen  aus der Literatur bekannt (z.B. C(ilc~~;~~.s,fimnarchicus (HIRCHE 

1990, MEYER 1991, HIRCHE et al. im Druck), C. ,ylctciali,s (HIRCHE & BOHRER 

1987, HIRCHE 1989): C. hyperbore~ts (HIRCHE & NIEHOFF im Druck). So zeigte die 

vorliegende Untersuchung, daÂ der GI bei C. finmarchicits den Anteil der Weibchen 

beschreibt, die innerhalb von 24 h Stunden Eier ablegen (s.o.). 

Eine MÃ¶glichkeit die Frequenz abzuschÃ¤tzen wÃ¤r eventuell, die Anzahl Weibchen mit 

OS 4 zu bestimn~en, da bei allen drei untersuchten Arten OS 4 erst relativ kurz vor der 

Eiablage, das heiÃŸ im letzten Drittel des Intervalls zwischen zwei Eiablagen, zu finden 

waren. Diese Beobachtungen decken sich mit den Ergebnissen von HARDING et al. 

(1951) und HARDING (1963) fÃ¼ C. f inmarchici i .~ und MULLIN (1967) fÃ¼ 

C. helgolandicus. Reife Oocyten, deren Kerne aufgelÃ¶s sind (OS 4), sind so ein 

sicheres Indiz dafiir, daÂ die Weibchen kurz vor der Eiablage stehen. 

Ein hoher Anteil reifer Weibchen mit OS 4 wÅ¸rd demnach bedeuten, daÂ die Frequenz 

der Eiablage hoch ist. Ein hohcr Anteil reifer Weibchen mit OS 3 dagegen wÃ¼rd eine 

niedrige Frequenz der Eiablagen bedeuten. Dies trifft jedoch nur zu, wenn OS 3 und OS 

4 mit unterschiedlichen Entwicklungszeiten auf Umweltbedingungen wie Nahrung oder 

Temperatur reagieren, d.h. also, wenn das Verhiiltnis, in dem Weibchen mit OS 3 und 
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Weibchen mit OS 4 zueinander vorliegen, variabel ist. Fiir diese Annahme gibt es 

bislang keine Beweise, dennoch lassen sich folgende Oberlegungen anstellen: 

Im OS 3 ist das Wachstum der Oocyten besonders hoch (vergl. Kap. 4.1. I), die Oocyten 

bilden den grÃ¶ÃŸt Teil des Dottermaterials (HILTON (1931). Im OS 4 dagegen werden 

vermutlich in1 Vergleich zum OS 3 erheblich weniger Stoffe eingelagert. Damit kÃ¶nnt 

die Entwicklungszeit im OS 3 von einer Ã„nderun der Nahr~~ngsversorgung oder der 

Temperatur stÃ¤rke beeinfluÃŸ werden als die Dauer des OS 4. Diese Hypothese muÃ 

jedoch experimentell iiberpriift werden, um die tatsÃ¤chliche Auswirkungen der 

Umweltbedingungen auf die Oocytenentwicklung zu erfassen. 

(2) GelegegrÃ¶fie 

Wiihrend die individuelle GelegegrÃ¶Ã stark schwankt (RUNGE 19850, HIRCHE 

1990), bleibt die durchschnittliche GelegegrÃ¶Ã relativ konstant (HIRCHE 1990). Ziel 

dieser Untersuchung war es, die durchschnittliche GelegegrÃ¶B einer Population anhand 

fixierter Proben zu bestimmen. Die Methode zur Bestimmung der GelegegrÃ¶Ã basiert 

auf den Ergebnissen der histologischen Untersuchungen, nach denen die erwartete 

GelegegrÃ¶Ã (EGG) der Anzahl Oocyten, die sich im abschlieÃŸende Reif~~ngsprozeÃ 

befinden, entsprechen muÃŸ Bei Calanusfinmarcliicus und C. glacialis sind dies die 

ventral liegenden OS 3 oder OS 4, bei C. 1iyperboren.s die dunklen Oocyten (im GS 5a 

mit und irn GS 5b ohne Kern) (vergl. Kap. 4.1.2.3, Kap. 4.2.2 und Kap. 4.3.2). 

Da die Tiere beim Fixieren abgetÃ¶te werden, lÃ¤Ã sich die tatsÃ¤chlich GelegegrÃ¶Ã 

nicht mehr ermitteln. Die tatsÃ¤chlich und die erwartete GelegegrÃ¶Ã konnten daher nur 

indirekt miteinander vergleichen werden. Zu diesem Zweck wurden die 

durchschnittlichen GelegegrÃ¶ÃŸ der einzelnen Weibchen (individuelle GelegegrÃ¶Ã = 

MIGG) und aller Weibchen (mittlere GelegegrÃ¶Ã = GMGG) wÃ¤hren der HÃ¤lterun 

ermittelt. Diese Daten wurden dann mit der erwarteten GelegegrÃ¶Ã der einzelnen 

Weibchen (individuelle erwartete GelegegrÃ¶Ã = EGG) bzw. der erwarteten 

GelegegrÃ¶l3 aller Weibchen (mittlere erwartete GelegegrÃ¶Ã = MEGG) verglichen. 

Bei C.f inmarchic~~s  war die MEGG genauso hoch wie die GMGG, es war kein 

signifikanter Unterschied zwischen diesen Werten nachzuweisen. Dieses Ergebnis ist 

ein Hinweis darauf, daÂ die durchschnittliche GelegegrÃ¶fi einer Population anhand der 

ZÃ¤hlun der OS 3 oder OS 4 ermittelt werden kann. Die individuellen Schwankungen 

der GelegegrÃ¶ÃŸ waren dagegen wie erwartet sehr hoch. Die Korrelation der MIGG 

mit der EGG ist bei C. finmrchicus daher nur schwach. 

Sowohl bei C. hyperborer~s als auch bei C. glacialis lagen die Werte der MEGG 

deutlich Ã¼be denen der GMGG. Ich fÃ¼hr die niedrigeren GMGG auf Ei- 

Kannibalismus zurÃ¼c (vergl. Kap. 5.1.3). Bei C. hyperboreiis waren zusÃ¤tzlic oft 
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zahlreiche Eier kurz nach der Eiablage zerplatzt, was ebenfalls zur UnterschÃ¤tzun der 

GMGG fiihrte. 

Bei C. iflucicilis war im Gegensatz zu C. hyperhoreus' und C. fimnarchicus die M I G G  

der einzelnen Weibchen signifikant mit der E G G  korreliert, was eventuell auf die  

hÃ¶her Anzahl untersuchter Weibchen zurÅ¸ckzufiihre ist. MÃ¶glicherweis waren 

auÃŸerde die individuellen. Schwankungen der GelegegrÃ¶f3e nicht so hoch wie bei den 

beiden anderen Arten. Es ist denkbar, daÂ die lange Dauer der Hiilterung individuelle 

Unterschiede in  der ProduktivitÃ¤ nivelliert hat. 

Da bei Culanus li\perboreiis die Beobachtung am lebenden Tier mÃ¶glic war, lieÃ sich 

der Zusammenhang zwischen den im Tier reifenden Oocyten und der GrÃ¶Ã der 

nachfolgend abgelegten Gelege direkt herstellen: S o  war die GelegegrÃ¶Ã nach der 

Reifung mehrerer Reihen Oocyten signifikant grÃ¶ÃŸ als nach der Entwicklung von nur 

einer Reihe. Bei Weibchen, bei denen aufgrund der geringen Anzahl die dunklen 

Oocyten geziihlt werden konnten, entsprach die GrÃ¶Ã der Gelege exakt der Anzahl 

reifender Oocyten. 

Nach den vorliegenden Ergebnissen ermÃ¶glich also die Ziihlung der Oocyten im 

abschlieÃŸende Reifungsprozef3 die Bestimmung der GelegegrÃ¶ÃŸ Die signifikanten 

Unterschiede zwischen der GEGG und der MEGG beruhen eher auf Problemen bei der 

Hiilterung als auf einem prinzipiellen Fehler der Methodik. Die Methode liefert generell 

gute Ergebnisse. sie ist jedoch relativ zeitaufwendig. Bei der Anwendung sind folgende 

Schwierigkeiten zu beriicksichtigen: Die Oocyten, die sich zum Ei entwickeln, und die, 

die in der Gonade im OS 2 verbleiben, sind direkt nach einer Eiablage schwer zu 

unterscheiden. Hier kann die EGG iiber- oder unterschÃ¤tz werden. Die EGG kann 

Å¸berschZtz werden, wenn Eier direkt nach der Eiablage zerplatzen. Solche Eier bzw. 

Oocyten kÃ¶nne in den fixierten Weibchen nicht identifiziert werden. Die EGG kann 

unterschiitzt werden, wenn histologische Schnitte verloren gehen. Der Verlust schon 

weniger Schnitte kann aufgrund der geschichteten Anordnung der Oocyten zu einer 

deutlich geringeren Anzahl an OS 3 oder OS 4 fuhren, da nur die Nucleoli oder die 

Chromosomen gezÃ¤hl werden (vergl Kap. 3.4.2). 

Zusammenfassend betrachtet liefert die hier entwickelte Methode zur AbschÃ¤tzun der 

Eiprod~~ktionsrate anhand fixierter Proben die folgenden Parameter: Mit dem Gonaden- 

Index (GI) lÃ¤Ã sich die Anzahl der Weibchen in der Reprod~iktionsphase bestimmen. 

Die erwartete GelegegrÃ¶Ã kann durch die Anzahl reifender Oocyten (OS 3 und OS 4) 

in der Gonade ermittelt werden. Ist die Eiablage-Frequenz unter den untersuchten 
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Bedingungen bekannt, reichen diese beiden Parameter zur AbschÃ¤tzun der  

Eiproduktionsrate aus. Andernfalls k6nnte der Anteil der reifen Weibchen, die in KÃ¼rz 

Eier ablegen, als MaÃ fÃ¼ die Frequenz der Eiablage dienen. Daraus lÃ¤Ã s ich  die  

Eiprod~iktionsrate wie folgt berechnen: 

EPR (Eier W.'* Zeit-[) = GI (70) * 100 (%-I) * EGG (Eier W-1) *Legefrequenz (Zeit.') 

mit 

EPR = durchschnittliche Eiprod~iktionsrate in einer Population 

GI = prozentualer Anteil Weibchen im GS 4 (%W) 

EGG = erwartete GelegegrÃ¶Ã 

WÃ¤hren die Bestimmung des GI  einfach und schnell mÃ¶glic ist, erfordert die 

Erniittlung der GelegegrÃ¶Ã und der Frequenz aufgrund der aufwendigeren Methoden 

mehr Zeit. Pro Weibchen muÃ insgesamt fiir die prÃ¤parative und histologischen 

ArbeitsgÃ¤ng mit einem Aufwand von ein bis anderthalb Stunden gerechnet werden, bei 

einer standardisierten Bearbeitung der Proben (z.B. viele Tiere pro ProbengefÃ¤Ã 

histologische Seriensclinitte nur im ventralen Bereich, bzw. von nur einer Seite 

aufgrund des symmetrischen Aufbaus der Gonade) lieÃŸ sich die Zeit sicherlich noch 

verkiirzen. Bei den drei untersuchten Ccilaniis-Arten kann grundsÃ¤tzlic das gleiche 

Schema fÅ  ̧die Erfassung der Reproduktion angewendet werden. 

Die  im Rahmen dieser Arbeit entwickelte Methode zur Best immung der  

Eiproduktionsraten durch die Kombination von makroskopischer Analyse und 

Histologie ist bei Copepoden neu, bei anderen niarinen Organismen werden jedoch 

Ã¤hnlich Methoden angewendet: 

Aufgrund der geringen GrÃ¶Ã der Copepoden wurden bislang die Gonaden fast 

ausschlieÃŸlic anhand der makroskopischen Beurteilung in Reifestadien eingeteilt. 

Diese Gonadenreifestadien ersetzen den Gonado-Somatischen-Index (relativer Anteil 

des Gewichtes der Gonaden arn Gesamtgewicht eines Individuums), der z.B. bei den 

Dekapoden verwendet wird. Zusiitzlich haben sich bei der Untersuchung der 

Reprod~~ktionsbiologie der Dekapoden histologische Methoden etabliert: Wie in dieser 

Arbeit an den Calcnziis-Arten, werden die Oocyten in Reifestadien eingeteilt und der 

Reifczustand der Gonaden beschrieben. Die GrÃ¶ÃŸenhÃ¤ufigkeits-Verteil der Oocyten 

liefert Informationen zum Modus der Oocytenentwicklung und der Eiablage (z.B. 

PENN 1980, PAPATHANASSIOU & KING 1984, MINAGAWA et al. 1993, TAN- 

FERMIN & PUDADERA 1989. COURTNEY & DREDGE 1988, G O R N Y  & 

GEORGE. in Vorbereitung). 



Auch bei den Fischen werden der GSI und die Histologie verwendet, u m  die  

Reprod~~ktionsbiologie zu erfassen (z.B. HUNTER et al. 1992. LISOVENKO & 

PRUT'KO 1987, MCGREGOR 1976). Bei mehrfach ablaichenden Fischen wird 

auÂ§erdem iihnlich wie bei den Copepoden versucht, die tÃ¤glich Eiproduktion anhand 

der gefangenen Weibchen zu bestimmen (AHLHEIT 1991, LISOVENKO & 

ANDRIANOV 1991): Bei der "daily egg production method" (DEPM) liefert die 

Z Ã ¤ h l ~ ~ n  der hydratisierten Oocyten. die erst kurz vor dem Ablaichvorgang zu finden 

sind, die zu erwartende Anzahl Eier pro Laichvorsang (HUNTER et al. 1985). Analog 

dazu ergibt bei den von mir untersuchten Calaiius-Arten die Anzahl OS 3 oder O S  4 in 

den Gonaden die zu erwartende GelegegrÃ¶ÃŸ Die Frequenz der Laichvorgiinge bei den 

Fischen wird anhand der postov~~latorisclien Follikcl - diese verbleiben in den Gonaden 

und haben je  nach Zeitpunkt nach der Eiablage ein charakteristisches Aussehen im 

histologischen Schnitt - bestimmt (HUNTER & GOLDBERG 1980). Entsprechen sind 

bei den Copepoden die OS 4. genauer die einzeln sichtbaren Chromosomen ein Indiz 

fÃ¼ die kurz bevorstehende Ablage der Eier. 
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5.5 Einflufi der NahrungsverfÃ¼gbarkei auf die Reproduktion von 
Calanus fi~ir~zarchiczis 

Die Reproduktion der Copepoden wird von den herrschenden Umweltbedingungen 

beeinfluÃŸt Die Temperatur beeinfluot die Kinetik der Stoffwechselreaktionen generell 

und hat daher einen wesentlichen EinfluÃ auf die Geschwindigkeit der Oocytenreife. 

Die N a h r ~ ~ n g l i e f e r t  die Stoffe, die zum Aufbau der Gonaden und zur Reifung der 

Oocytcn nÃ¶ti sind. Dabei sind sowohl die QuantitÃ¤ (z.B. MCLAREN 1969 ,  

CHECKLEY 1980, SMITH & LANE 1985) als auch die QualitÃ¤ (MARSHALL & 

ORR 1955, RAZOULS et al. 1991, JONASDOTTIR 1994) der verfiigbaren Nahrung 

von Bedeutung. Die NahrungsqualitÃ¤ beeinflufit auÃŸerde die cberlebensrate der Eier 

bzw. der Embryonen (POULET et al. 1994, IANORA et al, 1995). 

In den folgenden Kapiteln wird versucht, aus den ZusammenhÃ¤nge zwischen 

Nahrungsbedingungen und Reproduktion sowie Gonadenn~orphologie auf d ie  

Reproduktionsstrategie von Cc~lc~~z~~.s'finma~-chici~~s zu schliefien. Dazu werden zunÃ¤chs 

die Reproduktion und die Nahrungsbedingungen im Grgtsund diskutiert. Im AnschluE 

werden die generellen Folgen von Nahrungsliniitierung erÃ¶rtert Als letzter Punkt wird 

der EinfluB der Nahrung auf die GelegegrÃ–B diskutiert. 

5.5.1 Reproduktion im Freiland 

Je nach Meeresgebiet entwickelt Calan~~sfinmarducus eine bis mehrere Generationen 

pro Jahr: In arktischen (LIE 1965, TANDE et al. 1985, DIEL 1991) oder subarktischen 

Gebieten (TANDE 1982, DIEL & TANDE 1992) gibt es nur eine Generation, wÃ¤hren 

sich in der Norwegischen See und an der siidnorwegi.schen KÃ¼st zwei oder drei 

Generationen entwickeln (WIBORG 1954, MATTHEWS et  al. 1978). 

Die Entwicklung der C. finiiiarchicus-Pop~ilation wÃ¤hren des FrÃ¼hjahr wurde i m  

Malangen-Fjord (DIEL und TANDE 1992), im Balsfjord (TANDE 1982) und im 

Troms0 Sund (MARSHALL & ORR 1953, fide DIEL & TANDE 1992) ~intersuclit. Da 

diese Fjorde in der nÃ¤here Umgebung des Gr0tsund liegen, werden die Ergebnisse 

d iese r  Untersuchungen  an d ieser  S t e l l e  k u r z  zusammengefaf i t :  D i e  

Uberwinteriingspopulation besteht zum grÃ¶ÃŸt Teil aus CV, nur wenige Tiere 

Ãœberwinter als adulte Weibchen oder CIV. Die CV hÃ¤ute sich in den Monaten Januar 

und Februar zu Adulten. ZunÃ¤chs entwickeln sich relativ viele MÃ¤nnchen In dieser 

Phase findet die Kopulation statt. Die Abundanz der MÃ¤nnche und der CV nimmt in 

den folgenden Monaten ab, bis im April fast nur noch Weibchen zu finden sind. Die 
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Reproduktionsperiode beginnt im MÃ¤r und dauert bis in den Mai. Ab April kÃ¶nne die 

ersten juvenilen Stadien der neuen Generation nachgewiesen werden. 

Im FrÃ¼hjah 1994 (diese Arbeit) entwickelte sich die Calanusfinmarchiciis-Population 

im Gr0tsund im Prinzip Ã¤hnlich jedoch mit ca. 14tÃ¤gige VerzÃ¶gerun gegeniiber den 

von DIEL & TANDE (1992) und TANDE (1982) beschrieben VerhÃ¤ltnissen So hatte 

sich zu Beginn meiner Untersuchung Mitte MÃ¤r erst die Hiilfte der CV zu Adulten 

gehÃ¤ute (DIEL & TANDE 1992: 75% Adulte, TANDE 1982 ca. 85 % Adulte). Die 

Gonadenreife der Weibchen verlief wie im Tromsg Sund und irn Malangen-Fjord 

innerhalb von zwei Wochen. Dabei entwickelten sich die Weibchen der Population 

weitgehend synchron. Der maximale Anteil reifer Gonaden am 14.4. wurde Ca. 14 Tage 

spiiter als in  den Untersuchungen von DIEL & TANDE (1992) und TANDE (1982) 

erreicht. 

DIEL & TANDE (1992) unterschieden 3 Abschnitte der Eiproduktionsphase: Im ersten 

Abschnitt in1 MÃ¤r stieg die Eiproduktion Å¸be Ca. 3 Wochen langsam an, erreichte 

dann fiir ca. 2 bis 3 Wochen im April maxinlale Produktionsraten und sank bis Ende 

Mai sank wieder ab. Auch in meiner Untersuchung verlief die Reproduktion wie von 

DIEL & TANDE (1992) dargestellt. 

Die Phase der maximalen Eiproduktion fiel mit der Phytoplanktonblute zusammen. 

Allerdings konnte aufgrund fehlender MeÃŸwert die Korrelation zwischen den Ch1.o- 

Werten in der WassersÃ¤ul und Eiproduktionsrate nicht untersucht werden. Die 

maximale Eiproduktionsrate lag mit 47 Eiern W-I d-1 deutlich hÃ¶he als die von DIEL 

& TANDE (1992) ermittelten 34 Eier W-I d-I. Allerdings erreichten die Weibchen in 

der Untersuchung von DIEL & TANDE (1992) eine erheblich hÃ¶her GelegegrÃ¶ÃŸ 

Dieser Punkt wird im Kap. 5.5.5 diskutiert. 

5.5.2 EinfluÂ des  Gonadenreifestadiums auf  den Beginn der 

Eiproduktion 

Die NahrungsverfÅ¸gbarkei beeinfluÃŸ nicht nur die Eiproduktionsrate der reifen 

Calciiuis,fiÃ§~i(~rc/iic~is-Weibchen sondern auch die endgÅ¸ltig Reifung der Gonaden 

und den Zeitpunkt der Eiproduktion (TANDE & HOPKINS 1981, TANDE 1982, 

GRIGG & BRADWELL 1982. MARSHALL & ORR 1955, RUNGE 1985, HIRCHE 

1991). Von der ersten Nahrungsaufnahnle an vergehen wenige Tage. bis die ersten Eier 

abgelegt werden. Dies geschieht unabhiingig davon, ob schon zum Zeitpunkt der letzten 

Hiiutung Phytoplankton vorhanden ist (MARSHALL & ORR 1956), oder ob sich das 

Auftreten des Phytoplanktons verzÃ¶ger (MARSHALL & ORR 19520). Nach meinen 

Ergebnissen beeinfluÃŸ allerdings der Reifegrad der Gonaden den Zeitraum zwischen 
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der ersten Nahrungsaufnahme und ersten Eiablage: Die 4-tÃ¤gig Fiitterung der 

Weibchen, deren Gonaden noch zu wenig entwickelt waren (15. MÃ¤rz 50% GS 1; 30% 

GS 3), nach der ersten Probennahme fÃ¼hrt nicht zur Eiablage. Nach der zweiten 

Probennahme (21. MÃ¤rz 50% GS 3, 20% GS 5 )  dagegen waren bei FÃ¼tterun a m  

vierten Tag 20% und am 8.  Tag 80 % der Gonaden im GS 7 (Abb. 5.3 verdeutlicht 

diese ZusammenhÃ¤nge) Ab dem fÃ¼nfte Tag  wurde eine signifikant hÃ¶her  

Eiproduktion als bei den nicht-gefiitterten Weibchen festgestellt (vergl. Kap. 4.1.5.1). 

RAZOULS et al. (1991) stellten auch bei C. pcicificus fest, daÂ die Reifung der 

Gonaden in1 Laborversuch entscheidend von1 Reifegrad der Gonaden zum Zeitpunkt 

des Fanges abhiingt. 

Wie  in Kap. 5.3.3. diskutiert, kann die Entwicklung der Gonaden bis zum G S  5 

wahrscheinlich nahrungsunabhÃ¤ngi verlaufen. Das erklÃ¤rt warum die Weibchen nach 

der zweiten Probennahme reifer als die Weibchen nach der ersten Probennahme waren, 

obwohl  nur wenig Phytoplankton in der WassersÃ¤ul vorhanden war. L a n g e  

Hungerperioden unreifer Weibchen kÃ¶nne sich dennoch negativ auf den Zustand der 

Gonaden auswirken. S o  zeigte die histologische Untersuchung, daÂ nach drei Wochen. 

ohne FÃ¼tterungdi Oocyten in den Gonodukten und auch in der Wachstumszone des 

Ovars zu Vesikeln degenerierten. Die Degeneration der Oocyten deutet auf eine 

anschlieÂ§end Resorption hin (BARTHOLOMAUS, pers. Mit.). Zur Reifung der 

Gonaden muÃŸte Oocyten wieder nachgebildet werden, was den Zeitraum zwischen der 

ersten Nahrungsaufnahme und dem Beginn der Eiproduktion verlÃ¤nger wÃ¼rde Dies 

bestÃ¤tig die Vermutung von DIEL & TANDE (1992), daÂ sich die LÃ¤ng der 

Hungerperiode nach der HÃ¤utun zum Adultus auf den Zeitraum zwischen der ersten 

Nahrungsaufnahn~e und dem Beginn der Eiablage auswirkt. 

Insgesamt betrachtet, bedeutet dies fÃ¼ die Reproduktionsstrategie von C. f inmc~rchic~~s,  

daÂ sich die Weibchen, wenn auch langsamer als bei Nahrungsaufnahme, zum GS 5 

entwickeln kÃ¶nnen daÂ nach lÃ¤ngere Zeit ohne Nahrung jedoch Oocyten in der 

Gonade degenerieren und vermutlich resorbiert werden. Damit investiert das Weibchen 

einen Teil seiner Reserven fÃ¼ den Aufbau der Gonaden, um bei gÅ¸nstige Bedingungen 

schnell mit der Reproduktion beginnen zu kÃ¶nnen Unter suboptimalen Bedingungen 

jedoch kÃ¶nne die Oocyten wieder resorbiert und dem somatischen Stoffwechsel zur 

VerfÃ¼gun gestellt werden. 
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Tage im Labor 

Abb. 5.3: Gonadenreifestadien von C. fininarchiciis bei drei Probennahmen (P1 - 
P3, eckige KÃ¤sten und nach anschlieÃŸende Fiittcrung im Labor 
(abgerundete Kgsten). Die Summe der schwarzen Balken ergibt 100%. 
Die Ergebnisse der Lang- und KurzzeithÃ¤lterun (vergl. Kap. 4.1.5) 
wurden hier zusammengefaÂ§t 

5.5.3 Reproduktion bei unterschiedlichen Nahrungsbedingungen 

In1 Gegensatz zur Hypothese der nahrungsabhÃ¤ngige Reproduktion beobachteten 

S 0 M M E  (1934), DAVIS (1976) und TANDE & HOPKINS (198 1 )  reife Gonaden 

schon vor der PhytoplanktonblÃ¼te DIEL & TANDE (1992) fanden in ihrer 

Untersuchung im Malangen-Fjord ebenfalls vor dem Einsetzen der Phytoplanktonbliite 

schon geringe Eiproduktionsraten. Nach meinen Ergebnissen ergibt sich fÃ¼ die 

Reproduktionsstrategie von Calannsfinmarchicus folgendes Bild: Ohne Nahrung 

entwickeln sich nur wenige Weibchen zum GS 7, Eiproduktion findet in der Regel nicht 

statt. Unter limitierten Nahrungsbedingungen entwickelt sich zwar der Groflteil der 

Weibchen zum GS 7, die Eiproduktionsrate liegt jedoch unter dem Maximum, da die 

Frequenz der Eiablagen gering ist. Unter unlimitierten Nahrun~sbedingungen sind 

sowohl der Anteil der reifen Weibchen als auch die Frequenz der Eiablagen hoch, die 

Eiproduktionsrate erreicht das Maximum. 



Diskussion 

Bei meiner Untersuchung blieb der grÃ¶ÃŸ Teil der nicht-gefÃ¼tterte Weibchen bei der 

Langzeithiilteriing nach der zweiten Probennahme (15. MÃ¤rz unreif und nur wenige 

Weibchen entwickelten sich zum GS 7 (vergl. Kap. 4.1.5.2). Eine vo l lkon~men 

nahr~~ngs~inabhiingige Entwicklung der Gonaden scheint sich also nur bei e inem 

geringen Anteil der Weibchen zu vollziehen. In einem iihnlichen Experiment von 

PLOURDE & R U I W E  (1993) waren ebenfalls nur wenige Weibchen mit reifen 

Gonaden zu finden. PLOURDE & RUNGE (1993) halten es fÃ¼ mÃ¶glich daÂ ein Teil 

der Weibchen die Reifung der Gonaden Ã¼be kÃ¶rpereigen Speicherstoffe versorgt, der 

GroÃŸtei der Weibchen jedoch auf die Phytoplanktonversorg~ing angewiesen ist. 

HIRCHE (im Druck) vermutet, daÂ es sich bei diesen Weibchen wie auch bei 

C. glac/'c;//',s (HIRCHE & KATTNER 1993) um iiberwinternde Weibchen handelt. 

Die gefÃ¼tterte Weibchen entwickelten sich nach der zweiten Probennahme in1 Labor 

bis zum CS 7 und begannen mit der Eiproduktion. Gonadenreife und Eiproduktionsrate 

dieser Weibchen am Ende der FÃ¼tterun (7 Tage, fixiert am 23.3) entsprachen der 

Gonadenreife und der in-situ-Eiproduktion der Weibchen irn Freiland (3. Probennahme, 

28.3.) (Abb. 5.3). Daraus kÃ¶nnt man schlieÂ§en daÂ im Freiland zwischen der zweiten 

und der dritten Probenna11me viel Phytoplankton zur VerfÃ¼gun gestanden hat. Die 

Phytoplanktonkonzentrationen waren jedoch Ende MÃ¤r noch gering (vergl. Kap. 2.3). 

Diese Ergebnisse zeigen, daÂ bei C. fin~iiarchiciis auch bei Nal~rungslimitierung in1 

FrÃ¼hjah die Gonaden reifen und Eier produziert werden kÃ¶nnen DaÂ die Weibchen im 

Freiland nach der  3.  Probennahme tatsÃ¤chlic nahrungslimiticrt waren, zeigt die 

Steigerung der Eiproduktionsrate bei FÃ¼tterun i m  Labor.  Hier fÃ¼hrt die  

Nahrungsaufnahme zu einer hÃ¶her Eiablagefreqeunz, wie schon von MEYER (1991) 

und HIRCHE et  al. (im Druck) beobachtet. Das heiÃŸt daÂ bei hohem Nahrungsangedot 

die endgiiltige Reifung der Oocyten, und damit auch die Vitellogenese 2,  schneller 

erfolgt als bei Nahrungslimitierung. 

Eine Limitierung der Nahrung bestand bei Versuchen mit Thalassiosira antarcfica bei 

Konzentrationen unter 1,6 mg Chlorophylls 1-1 ( das entspricht einen1 Kohlenstoffgehalt 

von 62 g C 1-1 (MEYER 1991). Hier wird der Kohlenstoffverlust durch die Eiablage 

nicht durch den mit der Nahrung aufgenommen Kohlenstoff kompensiert. Im Freiland 

wird eine Nahrungslimitierung wahrscheinlich schon bei hÃ¶here Chlorophyllci-Werten 

eintreten, da C. fininarcl7icus im allgemeinen Partikel grÃ¶ÃŸ 5 ,um aufnimmt (FROST 

1972)- kleinere Phytoplankter also nicht nutzen kann. 



5.5.4 Hungereffekt oder Seneszenz? 

In diesem Kapitel wird diskutiert, ob altersbedingte Fehlfunktionen oder Hungereffekte 

verantwortlich fiir die Verringerung der Eiproduktionsrate und den Abbau der Oocyten 

sind: Ab Anfang Mai stieg der Anteil der Weibchen, deren Gonaden die Merkmale von 

'Seneszenz" aufwiesen. Gleichzeitig verringerten sich die Eiprod~iktionsraten. DIEL & 

TANDE (1992) fÃ¼hrte iihnliche Beobachtungen auf eine beginnende Seneszenz der 

Weibchen zuriick. In der Literatur werden die Begriffe "seneszent" oder "abgelaicht 

(spent)" benutzt (z.B. MARSHALL & ORR 1955, SMITH 1990), beide beschreiben 

jedoch lediglich einen Zustand der Gonaden nach der Reproduktionsperiode, 

unabhiingig von n~Ã¶glichcrweis wirksamen Umweltfaktoren. MÃ¶glicherweis bewirkte 

jedoch ein veriindertes Nahrungsangebot, daÂ die Weibchen die Reproduktion 

einstellten. 

Fiir die Calunnsfinmarcl~icus-Weibchen hieÃŸ Seneszenz, daÂ vor allem altersbedingte 

Effekte ab Mai die Reproduktionsrate verringern. Die Hiilterung nicht gefÃ¼tterte 

Weibchen zeigte jedoch, daÂ anfangs reife Weibchen bei Nahr~ingsmangel unabhÃ¤ngi 

vom Fangtermin "seneszent" werden. Der Anteil der "seneszenten" Gonaden nimmt 

dabei mit der Hi i l t e r~~ngsda~~er  zu (vergl. Kap 4.1.5). Die Eiproduktionsrate verringerte 

sich ab dem 2. Tag im Labor, wie auch von HIRCHE (1990) und HIRCHE et al. (im 

Druck) nachgewiesen wurde. Reproduzierende Weibchen sind demnach nach Eintritt 

von Nahrungsmangel in der Lage, noch ein bis zwei weitere Gelege zu produzieren. 

Das bedeutet. daÂ die Oocyten, die einen bestimmten Reifegrad erreicht haben, in 

jedem Fall endgiiltig reifen und abgegeben werden kÃ¶nnen Eine weitere Reifung der 

nachfolgenden Schichten von Oocyten findet jedoch nicht mehr statt oder verlÃ¤uf nur 

sehr langsam. wie die geringen Eiprod~iktionsraten (diese Arbeit. HIRCHE 1990, 

HIRCHE et  al.  im Druck) und der geringe Anteil reifer Weibchen unter 

Nahr~ingsmangel zeigen. Wie die histologischen Untersuchungen belegen. kehrt sich im 

Gegenteil der Reif~~ngsprozefi um: Oocyten beginnen zu degenerieren. was auf eine 

Resorption des Oocytenmaterials hinweist (BARTHOLOMAL'S pers. Mit . ) .  Dieser 

ProzeÂ verstiirkt sich mit zunehmender Dauer der Hungerperiode und kann sogar zu 

einer vollstiindigen Reduktion der Oocyten in den Gonodukten fiihren: so waren nach 

der Langzeithiilterung bei Hunger die Gonodukte der anfangs reifen Weibchen leer. Auf 

der anderen Seite entwickelten "seneszcnte" Weibchen bei FÅ¸tterun im Labor reife 

Gonaden und nahmen die Eiproduktion wieder. auf (vergl.  Kap. 4 .1.5.1 ); der 

DegenerationsprozeÃ ist demnach reversibel. Experimente von HIRCHE (1990) belegen 

zudem. daÂ C j ~ ~ ~ i n a ~ ~ c l ~ i c i i s  bei Fiitterung bestÃ¤ndi eine Eiproduktion zwischen 20 und 

30 Eiern W - '  d-I iiber sechs Wochen bei 0 OC aufrecht erhalten kann. 
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Diskussion 

Da es sich bei den beobachteten PhÃ¤nomene also offensichtlich um Hungereffekte und 

nicht um Seneszenz handelt,  erscheint der Ausdruck "pos t rcprod~~kt iv"  zur 

Beschreibung der Weibchen nach der Eiproduktionsperiode treffender. In dieser Arbeit 

ist der Begriff "scneszcnt" daher im Sinne von "postreproduktiv" verwendet. 

Der bei zunehmender Liinge der Hungerphase fortschreitende Abbau der Oocyten in 

den Gonodukten kann mÃ¶glicherweis auch die unterschiedlichen Reaktionen der 

Weibchen auf Futterziigabe nach verschieden langen Hungerphasen erklÃ¤ren Mit 

zunehmender Dauer der Hungerperiode scheint sich die Reaktionszeit auf  die  

Futterzugabe zu vcrliingcrn. S o  nahmen anfangs reife Weibchen nach 2, 4 oder 7 Tagen 

unter H ~ ~ ~ i g e r b c d i i ~ g u n g e n  die Reproduktion innerhalb von ca. 2 Tagen wieder auf 

(HIRCHE 1990), wiihrend nach zwÃ¶lftiigige Hiilterung ohne Futter die Eiproduktion 

erst nach 4 Tagen wieder anstieg, die GelegegrÃ¶Ã aber deutlich geringer blieb als vor 

der H~~ngerperiode (HIRCHE et al. im Druck). Bei lÃ¤nge andauernder Hungerperiode 

mÅ¸sse wahrscheinlich erst OS I und OS 2 gebildet werden und diese in die Gonodukte 

wandern, bevor die Produktion beginnen kann, wÃ¤hren bei kÃ¼rzere Phasen noch 

intakte OS 2 vorhanden sind, die schnell die Reifung aufnehmen kÃ¶nnen 

Die Oocyten in1 Ovar werden bei liingerer Hungerphase ebenfalls abgebaut: Sowohl bei 

den unreifen als auch bei reifen Weibchen verringerte sich die LÃ¤ng der Ovarien der 

nicht gefÃ¼tterte Tiere wiihrend der LangzeithÃ¤lterun signifikant, bei gefiitterten 

Weibchen dagegen blieb sie konstant. Die Zonierung der Ovarien blieb jedoch erhalten, 

allerdings entstanden in der Wachstumszone groÃŸ Zwischenriiu~ne zwischen den 

Oocyten. Unter Hungerbcdingungen scheinen also auch Prozesse im Ovar, wie die 

Proliferation junger Oogonien und deren Reifung zum O S  l langsamer oder gar nicht 

mehr abzulaufen. In der Teilungs- und auch der Synapsiszone degenerierten die 

Oocyten erst nach dreiwÃ¶chige Hungerperiode, auch wenn schon vorher die Breite 

dieser Zonen abnahm. 

Die Degeneration der Oocyten vollzieht sich unabhiingig vom Gonadenreifezustand der 

Weibchen demnach in einer bestimmten Abfolge: Der Abbau der Gonaden beginnt mit 

den iilteren Oocyten in den Gonodukten, spÃ¤te degenerieren auch die jungen Oocyten 

der Wachstumszone und zuletzt die der Synapsis- und der Teilungszone. Dies kann 

gegeniiber einem gleichzeitigen Abbau aller Oocyten als eine Anpassung der Weibchen 

an Hungerperioden interpretiert werden: Da das Keimgewebe im Ovar erst spÃ¤ 

degeneriert, kÃ¶nne die auch relativ lange Hungerperioden ohne Verlust ihrer 

Reproduktionsfihigkeit Ãœberstehen 



5.5.5 Nahrung und GelegegrtiÃŸ 

Die GelegegrÃ¶Ã ist ein wichtiger Faktor bei der Reproduktion der Ca/mÃ§.s'-Arten S ie  

kann sich in einer Population signifikant veriindern, wie in der vorliegenden Arbeit und 

von DIEL & TANDE (1992) nachgewiesen wurde. Uber die GrÃ¼nde die  zur  

VerÃ¤nderun der GelegegrÃ¶Ã fÃ¼hren gibt es unterschiedliche Auffassungen: DIEL & 

TANDE (1992) vermuten, daÂ ein interner Reg~~lationsrnechanism~is ("biological 

clock") die GrÃ¶Ã der Gelege bestimmt, wÃ¤hren OHMANN & RUNGE (1994) die  

Nahrungsbedinpngen fÃ¼ den maflgeblichen Faktor halten. Diese Frage wird neben 

weiteren mÃ¶gliche GrÅ¸nde in diesem Kapitel diskutiert. 

RUNGE & PLOURDE (1994) stellten eine signifikante Korrelation der GelegegrÃ¶Ã 

mit der LÃ¤ng des Prosomas der Weibchen fest, als sie die Daten von sehr  

unterschiedlich groÃŸe Tieren miteinander verglichen. Aufsrund der hohen VariabilitÃ¤ 

der GelegegrÃ¶ÃŸ lÃ¤Â sich jedoch innerhalb einer geringen Bandbreite der GrÃ–Be 

keine signifikante Korrelation herstellen (HIRCHE 1990). In dieser Arbeit wie auch in 

der Untersuchung von DIEL & TANDE (1992) lag die Prosomaliinge der Weibchen 

von C. finii~oi-chicus durchgiingig bei ca. 2,6 mm, wiihrend sich die GclegegrÃ¶Ã 

signifikant verÃ¤ndert - ein Zusammenhang zwischen der GrÃ¶Ã der Weibchen und der 

GelegegrÃ¶Ã war daher nicht gegeben 

Die Copepoden-Weibchen kÃ¶nne auf sich wiihrend der Reproduktionsphase 

veriindernde Un~weltbedingungen unterschiedlich reagieren: (1) Die GelegegrÃ¶Ã 

veriindert sich und die Intervalle zwischen den Eiablagen bleiben konstant (z.B. 

P.seudocalanus minntn-s MCLAREN 1969). (2) Die GelegegrÃ¶Ã bleibt konstant und 

die  Intervalle zwischen den Eiablagen verÃ¤nder sich (2 .3 .  Scottoluna cunadensis 

Harpacticoida, H A R R E  1977). (3) Sowohl die GelegegrÃ¶Ã als auch die Intervalle 

zwischen den Eiablagen veriindern sich (z.B. C. pacificus RUNGE 1984 und Euterpina 

acutifrons Harpacticoida ZURLINI et al. 1978). 

Die Wassertemperatur kann als Faktor fÃ¼ die Veriinderung der GelegegrÃ¶ÃŸ 

ausgeschlossen werden, da sich bei C. f i m a r c h i c u s  die Zeitspanne zwischen zwei 

Eiablagen mit der Temperatur verÃ¤ndert wÃ¤hren die GelegegrÃ¶Ã relativ konstant 

bleibt (MEYER 199 1, HIRCHE 1990, HIRCHE et al. im Druck). 

In  meiner  Untersuchung  f ie len  d i e  grÃ¶ÃŸt G e l e g e  mit der  h o h e n  

Phytoplanktonkonzentration Mitte April zusammen. Die GelegegrÃ¶Ã vor dieser Phase 

unterschied sich nicht signifikant von der GelegegrÃ¶Ã nach dieser Phase. Uber die 

Nahrung werden direkt die benÃ¶tigte Lipide und Proteine fiir die Dotter- und 

Speicherstoffsynthese bereitgestellt, wobei wahrscheinlich besonders wiihrend der 
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Vitellogenese 2 (vergl Kap. 5.2.2) ein groÃŸe Bedarf an Energie besteht. Eine ErhÃ¶hun 

der Nahrungskonzentration, oder bei NahrungsiiberschuÂ der QualitÃ¤ (OHMANN & 

RUNGE 1993), kÃ¶nnt die Reifung von mehr Oocyten im einem Reifungsintervall 

bewirken, wÃ¤hren durch die Ten~peratur die Geschwindigkeit der Oocytenreifung 

eines Geleges festgelegt wird und deshalb bei 5 'C immer innerhalb von Ca. 24 h 

Stunden erfolgt (MEYER 1991, HIRCHE et al. im Druck). 

Ein unterschiedliches Nahrungsangebot kÃ¶nnt auch die unterschiedlichen 

GelegegrÃ¶ÃŸ zwischen dieser Untersuchung und der von DIEL & TANDE (1992) 

erklÃ¤ren Die C. finmarcliicus-Weibchen erreichten in der Untersuchung von DIEL & 

TANDE (1992) eine GelegegrÃ¶Ã von durchschnittlich 70 Eiern pro Gelege, wÃ¤hren 

bei meiner Untersuchung die maximale durchschnittliche GelegegrÃ¶Ã bei 52  Eiern pro 

Gelege lag. 



AbschluÃŸdiskussio 

In1 Rahmen der  vorliegenden Arbei t  wurden verschiedene Aspekte d e r  

Reproduktionsbiologie dreier arktischer Cahlus-Arten untersucht. Der Schwerpunkt lag 

dabei auf der Untersuchung der internen Organisation und Reifung der Gonaden und  der 

Morphologie der Oocyten in unterschiedlichen Entwicklungsstadien. Zur Beantwortung 

dieser Frage wurden histologische Methoden mit der Klassifizierung von  

Gonadenrcifestadien an gefirbten, intakten Tieren kombiniert. Die Ergebnisse dieser 

Untersuchungen lassen RÃ¼ckschlÃ¼s auf den Reifungsn~odus der Oocyten und der 

Gonaden und auf die physiologischen Prozesse der Reifung zu. Im Mittelpunkt dieser 

Arbeit stand C. finmarchicus. An dieser Art wurde auch der Zusammenhang zwischen 

Nahrung und Gonadenmorphologie untersucht, um die Reproduktionsstrategie besser zu 

verstehen. 

Aus der Kombination meiner Ergebnisse mit Literaturdaten lÃ¤Ã sich ein hypothetisches 

Modell der Reproduktion von C. finmarchicus entwerfen (Abb. 6.1). An diesem Schema 

sollen die Charakteristika der Reproduktionstrategie von C. finmarchic~~s im Vergleich zu 

den beiden anderen Arten diskutiert werden. In1 Mittelpunkt wird dabei der  

Zusammenhang zwischen der Gonadencntwicklung und dem Nahrungsangebot stehen. 

WeiterfÃ¼hren werden die unterschiedlichen Reproduktionsstrategien der drei Arten unter 

dem Gesichtspunkt der Anpassung an die speziellen polaren Bedingungen interpretiert. 

Die CV von Calaniis fi~imarchicus nehmen in den Friihjahrs- und Sommermonaten 

Nahrung auf (Abb. 6. L A )  und iiberdauern die nahrungsarme Winterzeit in tieferen 

Wasserschichten bei stark reduziertem Stoffwechsel in einer Diapause (TANDE & 

S L A G S T A D  1982,  HIRCHE 1983,  CONOVER 1 9 8 8 ) .  C.  g lac ia l i s  und 

C. hyperl~oreus haben einen mehrjÃ¤hrige Lebenszyklus, hier bilden auch die CIV und 

CIII-Stadien einen wesentlichen Teil der ~berwinterungs~o~ulation (z.B. DIEL 1991). 

Die CV von C.fimarchiciis und C. glacialis beginnen wahrend der Wintermonate die 

Gonaden zu entwickeln (TANDE & HOPKINS 1981. TANDE et al. 1985). Bei 

C. finmarchicus findet die Vitellogenese l sowohl in den CV als auch in den frisch 

gehiiuteten Weibchen ohne Nahrungsaufnahme statt (Abb. 6.1-B.C). 

C. finiiiarchiciis entwickelt ohne Nahrung keine reifen Gonaden (vergl. Kap. 5.5.3) und 

stellt die Eiproduktion innerhalb von zwei Tagen ein (HIRCHE 1990). Den Weibchen 

genÃ¼ge aber schon geringe Phytoplanktonkonzentrationen fÃ¼ eine endgÃ¼ltige Reifung 

der Oocyten (Abb. 6.1-D) und eine geringe Eiproduktion (MEYER 1993, HIRCHE et al. 

im Druck). Die Reproduktion ist damit nicht zwingend an die PhytoplanktonblÃ¼t 

gekoppelt,  was  fÅ¸ die Tiere von Vorteil ist: Bei dem Auftreten der hohen 



-----.------ - ~ - -  -- 

Phytoplanktonkonzentrationen wiihrend der Bliite sind die Weibchen schon zur Eiablage 

bereit und kÃ¶nne das Nahrungsangebot sofort zur Reproduktion optimal nutzen. Wenn 

die PhytoplanktonblÃ¼t ausfallen sollte, wird auÂ§erde durch die Ablage wenn auch .nur 

weniger Eier das Uberleben der Population wahrscheinlicher. Bislang i s t  die  

Energiebilanz fÃ¼ die Eiproduktion unter limitierten Nahrungsbedingungen nicht geklÃ¤rt 

MÃ¶glicherweis nutzen die Weibchen hier zusÃ¤tzlic zur Nahrung die kÃ¶rpereigene 

Speicherstoffe, eindeutige Hinweise clarauf fehlen jedoch und mÃ¼Â§t daher Gegenstand 

weiterer Studien sein. 

WÃ¤hren der Phytoplanktonbliite stammt bei C. finmarchicus wahrscheinlich der 

gesamte Energiebedarf fÃ¼ die Vitellogenese 2 aus der Nahrung (Abb. 6.1-F). Ein hohes 

Nahrungsangebot fiihrt vor allem zur ErhÃ¶hun der Frequenz der Eiablagen (MEYER 

1991, HIRCHE et al. im Druck). OHMANN & RUNGE (1994) vermuten, wie es  auch 

die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit nahelegen, daÂ auÃŸerde die Gelege bei 

quantitativ und qualitativ guter Nahr~~ngsversorgung grÃ¶Â§ werden (vergl. Kap. 5.5.5). 

Dies erweitert die MÃ¶glichkeite von C. fi1;11ic~rchicii.s, das vorhandene Nahrungsangebot 

optimal auszunutzen. FÃ¼ C. fin171arcliicus bietet damit eine relativ bald nach der HÃ¤utun 

zum Adultus einsetzende PhytoplanktonblÃ¼t die optimalen Bedingungen fÃ¼ die 

Reproduktion. Auch bei Nahrungslimitierung kann diese Calanus-Art begrenzt Eier 

ablegen, in Hungerperioden findet jedoch keine Reproduktion statt. 

C. gicicialis kann ebenfalls bei geringen Phytoplanktonkonzentrationen (DIEL 1991) oder 

im FrÅ¸hjah sogar ohne Nahrungsaufnahme mit der Eiproduktion beginnen (HIRCHE & 

KATTNER 1993). HIRCHE & KATTNER (1993) wiesen nach, daÂ hier die internen 

Reservestoffe fÅ  ̧die Reproduktion genutzt werden. Bei steigendem Nahrungsangebot 

erhÃ¶h sich auch bei dieser Art die Eiproduktion (MEYER 1991, DIEL 1991). 

Die Reproduktion von C. Iiyperborens ist im Vergleich zu den beiden anderen Calanus- 

Arten am stÃ¤rkste von der Nahrungsversorgung abgekoppelt. MÃ¶glicherweis kann 

diese Art sogar die Nahrung nicht direkt in Eiproduktion umsetzten, sondern baut 

zuniichst kÃ¶pereigen Speicherstoffe auf, die dann fiir die Reifung der Oocyten genutzt 

werden (vergl, Kap. 5.3.3). 

Unter Hungerbedingungen degenerieren die Oocyten in den Gonaden  von  

C. f i ~ z ~ ~ ~ m c h i c u x .  das Material wird vermutlich dem somatischen Stoffwechsel zugefÃ¼hr 

(Abb. 6.1-F). Die Degeneration der Oocyten war nach 3-wÃ¶chige Hungerperiode 

besonders bei den anfangs reifen Weibchen weit fortgeschritten, so daÂ anzunehmen ist, 

daÂ nach noch lÃ¤ngere Hungerperioden auch bei FÃ¼tterun keine Reproduktion mehr 

stattfinden kann. Die Tiere wÃ¤re demnach in der Lage, Perioden ohne Nahrung nur fÃ¼ 

einen relativ begrenzten Zeitraum, dessen Dauer bislang nicht bekannt ist, ohne Verlust 

ihrer RcproduktionsfÃ¤higkei Ã¼berstehen Im Vergleich zu C. f i n m a r c h i c ~ ~ . ~  besitzen die 



C. g1clcic;li.s-Weibchen die grÃ¶ÃŸe Toleranz gegenÃ¼be H~ingerpliasen (siehe auch DIEL 

1991). C. glacialis legte nach Ã¼be sechs Monaten ohne Nahrung bei FÃ¼tterun wieder 

Eier (HIRCHE 1989). 

Zusammenfassend betrachtet spiegeln die Reproduktionsstrategien den Grad der 

Anpassung der drei Calanus-Arten an die polaren Bedingungen wider: 

An die hohe VariabilitÃ¤ und die kurze Dauer der Phytoplanktonbliite sind C. g1aciali.s- 

Weibchen am besten angepaÃŸt da einerseits trotz der langen Hungerpliasen Reproduktion 

mÃ¶glic ist und andererseits das Nahrungsvorkomme~~ direkt zur Reproduktion genutzt 

werden kann. 

C. finmarchicus ist am wenigsten angepaÃŸt da die Reproduktion dieser Art eng an das 

Phytoplanktonvorkommen gekoppelt ist. Dennoch sind die Mechanismen, die eine 

Adaptation an die extrem wechselnden Nal~r~iiigsbedingungen darstellen, wie die  

Einlagerung von Speicherstoffen, die Uberwinterung in einer Diapause, die Fiihigkeit 

Hungerperioden zu Å¸berstehe und die optimale Nutzung des Nahrungsvorkommens, 

anscheinend so  erfolgreich, daÂ sie dieser Art auch ein Uberleben und eine weite 

Verbreitung in den hÃ¶here Breitengraden ern~Ã¶gliclien 

In1 Gegensatz zu den beiden anderen Arten, bei denen das TJberleben der Weibchen 

gegenÃ¼be der  Reproduktion Vorrang hat,  verbrauchen die  Weibchen v o n  

C. lzyperboreus die kÃ¶rpereigene Reserven, um Eier abzulegen. C. hy~~erboreus ist mit 

dieser Reproduktionsstrategie an1 besten an die langen Hungerphasen angepaÃŸt kann 

aber das Nahrungsangebot nicht fÃ¼ eine Maximierung der Eiproduktion nutzen . 

Unterschiede in der Reproduktionsstrategie der drei Arten kÃ¶nne evolutioni~r interpretiert 

werden: Calan~~sfinmarc11icu.s ist eine boreale Art, die im gesamten Nordatlantik bis 79  

'N verbreitet ist, wÃ¤hren die beiden anderen Arten an die arktischen GewÃ¤sse gebunden 

sind (2.B. GRAINGER 1963. JASCHOV 1970, CONOVER 1988). Im Nordatlantik ist 

generell die VariabilitÃ¤ des Phytoplanktonvorkommens geringer als im polaren 

WasserkÃ¶rper Dies kÃ¶nnt der Grund dafÃ¼ sein, daÂ C. finmarclzicus nicht in dem 

MaÃŸ wie C. hyperboreus und C. glacialis an sehr lange H~~ngerperioden angepaÃŸ ist, 

dafÃ¼ aber das Nahrungsangebot optimal ausnutzen kann. 



Energiequellen P = Phytoplankton 
R = Reservestol'fe 

Energieverbrauch S = somatischer Stoffwechsel 
Rp = Reproduktion 

Stadium Metabolisnus Eip rwiuktion 

CV im FriihrjalVSominc I 
Nahr~~ngsangebot hoch 

CV im Winter 
keine Nahrung 

- direkt nach der H3utung 
- keine Nahrung 

Weibchen 
- vorlnach der PB 
- Nahrungsangebot gering 

Wei teilen 
- wzhrend der PB 
- Nahrungsangebot hoch 

^P V l + V 2  
viele Eier 

Weibchen 
- vorlnach der PB 
- lange ohne Nahrung 

Abb. 6.1: Hypothetisches Modell der Reproduktionsstrategic von C a l u n u s  
f i i ~ i ~ ~ u r c l ~ i c u s .  PB = PhytoplanktonblÃ¼te V = Vitellogenese, W = 
Weibchen. 
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8 Anhang 

Tab. A.1: Unterschiede in GrÃ¶Â§enh%~ifigkeitsverteilu der Oocyten in den 
Divertikeln und Ovidukten einzelner Weibchen von C. , f i~z~~zarchicus 
(Kap. 4.1.2.2). Dargestellt sind die Ergebnisse (p) des U-Tests nach 
Mann-Whitney und des Kol~nogorov-Smirnov-Tests (KS-Test); p < 
0,005 = die Verteilung / die mittlere Grolle der Oocyten ist in den 
Divertikeln und Ovidukten unterschiedlich. P = Probennahme, W = 
Weibchen Nr., GS = Gonadenreifestadium. 

Tab. A.2: Reproduktion von Calanusfinmarchic~is bei FÃ¼tterun im Labor (Kap. 
4.1.2.3). Angegeben sind die durchschnittlichen Eiproduktionsraten 
(EPR) und die durchschnittliche GelegegÃ¶Ã (GG) von 85 Weibchen. 

Datum 

EPR 
GG 

29 4. 

40,l 1 26.7 
50,9 1 18.7 

30.4. 

44.6 1 26,7 

46,5 1 25.5 

26.4. 

28.6 1 28.5 

46,4 1 22.5 

27.4. 

19,3 1 25,4 
44,3 1 19,4 

28.4 

35,l 1 28,3 

47,3 1 22,3 



Tab. A 3: GelegegegsÃ¶ÃŸ von 18 Calanusfiumarclzicus-Weibchen (Kap. 4.1.4.2). 
Dargestellt sind die GelegegrÃ–Be der einzelnen Weibchen an 5 Tagen bei 
FÃ¼tterun im Labor, die mittlere individuelle GelegegrÃ¶Ã (MIGG) und 
die anhand des histologischen Schnitte ermittelte erwartete GelegegrÃ¶Ã 
(EGG). 

EGG (n) 

Abb. A.1: Korrelation zwischen der individuellen mittleren Gelesep?jÃŸ (MIGG) 
und der eswarteten GelegegrÃ¶Ã (EGG) bei C. fin~~zarchicus. 



Tab. A.4: Reproduktion von C. f i n  m a r c h  i c  u s  unter Futter- u n d  
Hungerbedingungen in1 Labor (Kap. 4.1.5.1). Angegeben werden die 
Eiproduktionsraten (gefÅ¸ttert Weibchen = EPRf; hungernde Weibchen = 
EPRh), die GelegegroÃŸe (gefiitterte Weibchen = GGf; hungernde 
Weibchen = GGh) und der prozentuale Anteil eierlegender Weibchen 
(gefiitterte Weibchen = Wf;  hungernde Weibchen Wh) bei der 
LaborhÃ¤lterun nach verschiedenen Probennahmen (P). 



Fortsetzung Tab. A.4 
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Tab. A.7: Unterschiede in GrÃ¶ÃŸenhaufigkeitsverteil~~ der Oocyten in den  
Divertikeln und Ovidukten einzelner Weibchen von C. glacialis (Kap. 
4.2.2.1). Dargestellt sind die Ergebnisse (p) des U-Tests nach Mann- 
Wliitncy LIIICI des Kol~nogorov-Smirnov-Tests (KS-Test); p < 0.005 = 
die Verteil~~ng 1 die mittlere GI-Ã–fj der Ooc>ltcn ist in den Divertikeln und 
Ovidukten unterschiedlich. W= Weibchen Nr., 

Tab A.8: Eil1sod~1k[iollsrilte11 und GelegegrÃ¶B von C. glaciciiis in1 Labor (Kap. 
4.2.3). Es \\,erden die d~~rchschnittlichen Eipi~ocl~~ktionsraten (EPR) und 
Gclegcgr?.jÂ§e (GG) angegeben. 



Tab. A.9: Mittlere individuelle GelegegrÃ¶Â (MIGG) und erwartete GelegegrÃ¶Ã 
von C. glacialis (Kap. 4.2.3). 

y = 18,2 + 0,21x R A 2  = 0,223 
10 

10 20 30 40 50 60 70 80 
EGG (n) 

Abb. A.2: Korrelation zwischen der individuellen mittleren Gelegegrofie 
(MIGG) und der erwarteten GelegegrÃ¶Ã (EGG) bei C. glc~cialis. 
(Kap. 4.2.3) 



Tab. A.lO: Individ~~elle mittlere GelegegreÃŸ (.VIIGG) und crn artete Gcicgcgrijfie 
von C. li\'perboreits (Kap. 4.3.4). 

A ~ ~ f g r ~ ~ n d  des Umfangs der weiteren Rohdaten wird auf einen umfasseiidcren Anhang 
verzichtet. Alle hier nicht aufgefiihrten Daten k6nnen jedoch von der Autorin bezogen 
werden. 




