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Zusammenfassung

Zusammenfassung

Ziel der vorliegenden Arbeit ist die Untersuchung der Reproduktionsbiofogie der drei
dominanten Copepodenarten der Arktis Calanus finmarchicus. C. glacialis und
C. hyperboreus. Im Mittelpunkt standen die interne Organisation und Reilung der
Gonaden und die Morphologie der Qocyten in unterschiedlichen Entwicklungsstadien.
Den methodischen Schwerpunkt bildete die Kombination von lichtmikroskopischen
Arbeiten, die cine histologische Aufarbeitung des Probenmaterials erforderte. mit der
makroskopischen Untersuchung intakter, gefidrbter Tiere. Die Reproduktion von
C. finmarchicus wurde zusilzlich im Freiland und in Nahrungsexperimenten untersucht,
vm den Einflull der Nahrungsbedingungen auf die Reproduktion zu kliren. Das
verwendete Probenmaterial stammt von zwei Arktis-Expeditionen der "Polarstern™ aus
den Monaten Miirz bis April und Mai bis Juni 1993. Die Freilanduntersuchungen und die
Nuhrungsexperimente wurden im Rahmen eines dreimonatigen Forschungsaufenthalts an

der Marinbiologischen Station Tromsé durchgefiihrt.

Dic histologische Untersuchung der drei Calanns-Arten zeigte eine grundsiitzlich gleiche
Marphologie der Oocyten: Das Ovar ist in drei Zonen untergliedert, in denen die ersten
Schritte der Eizellen-Entwickiung ablaufen. Die jungen Oocyten werden von der
Wachstumszone aus in die Gonodukte abgeben. Wihrend der weiteren Reifung treten in
den OQOocyten Vesikel auf, die mit Dotter und Lipiden gefiillt sind. In diesem
Entwicklungsstadium ist eine breite Follikelzellschicht um die Oocyten zu finden. Kurz
vor der Eiablage [6sen sich Nueleolus und Kernmembran auf, und die Chromosomen
treten in dic Metaphase der ersten Reifeteilung ein.

Dic Ergebnisse der Untersuchung der Oocyten von C. finmarchicus lieflen weitergehende
Interpretationen iiber dic physiologischen Prozesse der Oocytenentwicklung zu. So gibt
es Hinweise darauf, dall in den jungen Oacyten die Vitellogencese 1. fiir die die endogene.
langsame Dotterbildung charakteristisch ist, stattfindet. In den élteren Oocylen. die
Vesikel enthalten, findet die Vitellogenese 2 statt. die durch exogene. schnelle
Dotterbildung gekennzeichnet ist. Aufgrund der gleichen Morphologie der Oocyten der
drei Arten ist es denkbar, daf3 diese Prozesse auch bei C. glacialis und C. ivperboreuws

ablaufen.

Dic mterne Organisation der Gonaden ist bei allen dret Calanus-Arten ebenfalls gleich.

Prinzipiell befinder sich die jingeren Qocyten dorsal in den Divertikeln und Ovidukten.

Der Entwickiungszustand und die Grafie der Eizellen nehmen in ventrajer Richtung zu. 50

daB ventral immer die Schicht der am weitesten entwickelten Oocyten zu finden ist. Bei

ciner Eiablage werden die ventral hegenden reifen OQocylen abgegeben, und die niichste,
v



Zusammenfassung

dariiber licgende Schicht Oocyten nimmt die Reifung auf. Die Reifungsprozesse zwischen
zwei Eiablagen erfolgen also immer synchron in einzelnen Qocytenschichten, was die

Ablage von Eicrn in Gelegen erkliirt.

Bet Calunus finmarchicus und C. hyperboreus kounten die morphologischen
Verinderungen der Gonaden wihrend der Entwicklung verfolgt und in vier
Gonadenrcifestadien (GS 1 bis 4) unterteilt werden. Vom unreifen (GS 1) zum reifen
Weibchen (GS 4) nahmen die Anzahl und der Reifegrad der Oocyten gleichzeitig in den
Divertikeln und den Ovidukten zu. Die reifen Gonaden waren durch die Qocyten, die
zahlreiche Vesikel enthielten, gekennzeichnet. Das im Rahimen dicser Arbeit entwickelte
Schema der Gonadenreifung wird ausfiihrlich im Vergleich mit frither benutzten
Schemata diskutiert.

Der Verlauf der Gonadenreife und die unterschiedlichen Reproduktionsstrategien der drei
Arten lassen Riickschliisse auf den Energiebedarf der Vitellogeneseprozesse zu. Zur
Vitellogenese | nutzen alle Arten die kdrpereigenen Speicherstoffe. Die Vitellogenese 2
findet bei C. finmarchicus nur bei Nahrungsaufnahme statt, withrend die Vitellogenese 2

bei C. glacialis fakultativ und bei C. hyperboreus generell ohne Nahrung abliuft.

Durch die Kombination der histologischen Ergebnisse und der Klassifizierung der
Entwicklungsstadien der Gonaden konnte eine Methode entwickelt werden, die die
Abschiitzung der Eiproduktionsrate an fixierten Tieren ermdglicht. Mit dem Gonaden-
Index (GI = % GS 4) ldBt sich der Anteil der Weibchen in der Reproduktionsphase
bestimmen. Die erwartete Gelegegréfe kann durch die Anzahl reifender Oocyten in der

Gonade ermittelt werden.

Die Freilanduntersuchungen und die Nahrungsexperimente mit Calanus finmarchicus
zeigten, daf sich die Weibchen ohne Nahrungsaufnahme nur bis zum GS 3 entwickeln,
dall aber schon geringe Phytoplanktonkenzentrationen ausreichen, um die endgiiltige
Reifung und eine geringe Eiproduktion zu ermdglichen. Bei gutem Nahrungsangebot war
die Frequenz der Eiablagen hoch, und die Gelege waren grofer. Bei Hungerphasen
degenerieren die Qocyten, und das Material wird wahrscheinlich resorbiert und dem

Stoffwechsel zugefiihrt.

Die Reproduktion von C. finmarchicus ist generell eng an das Nahrungsvorkommen
gekoppelt. Diese Art ist damit im Vergleich zu C. glacialis und C. hyperboreus weniger

gut an die Nahrungsbedingungen in den polaren Gewéassern angepalt.



Summary

Summary

The present study aims at the reproductive biology of Calanus finmarchicus, C. glacialis
and C. hyperboreus. Samples were taken on two expeditions of RV “Polarstern” in 1993
(ARK IX/1 and 3). The reproduction of C. finmarchicus was studied in the field and in
feeding experiments during the winter/spring transition in a North Norwegian fjord
(Troms@). 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 Calanus-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 chromosomes
are situated on the equatorial plate of metaphase L.

The results suggest that young oocytes of Calanus finmarchicus 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 similar in all investigated 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 oocy’tes 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 finmarchicus and C. hyperboreus, 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. Qocytes containing nurmerous 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.



Summary

Histological results and gonad development stages were combined to establish a method

to predict egg production rate of Calanus-populations from preserved samples. The
parameters required are the number of females spawning, the interval of clutch
deposition, and the clutch size. The number of females ready to spawn within the
minimum spawning interval characteristic for a given temperature was determined from
the presence GS 4. Clutch size was determined from serial cuts of the gonads by counting

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

Field observaiions and feeding experiments showed that female Calanus finmarchicus
develop mature gonads already at low food concentrations. High food concentrations
increase the frequency of spawning events and the clutch size. During starvation periods,
oocytes dissolve and the material is presumably resorbed.

The reproduction of Calanus finmarchicus is strongly dependent on food supply.
Nevertheless. the females are able to sustain starvation periods, and due to the optimal

use of food for reproduction, they are adapted to the feeding conditions in high latitudes.
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Einleitung

1 Einleitung

Die Copepoden gehéren 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 Calanus finmarchicus
(GUNNERUS), C. glacialis JASCHOV und C. hyperboreus KROYER. Wihrend
C. finmarchicus als boreale Art mit atlantischermn Wasser nordwirts transportiert wird
(MARSHALL & ORR 1955, HOPKINS et al. 1984), bewohnen die beiden anderen
Arten den polaren bzw. arktischen Wasserkdrper (GRAINGER 1963, HOPKINS 1969,
CONOVER 1988). Die Calanus-Arten sind die bedeutendsten herbivoren Konsumenten
(SMITH et al. 1986) und die wichtigste Nahrungsressource fiir viele Konsumenten
hoherer trophischer Stufen wie z.B. die Fische {CONOVER & CORNER 1968, KANE
1984).

Da die herbivoren Copepoden direkt vom Phytoplankton abhédngig sind, muf} ihre
Lebensweise an die saisonal stark wechselnden Nahrungsbedingungen der arktischen
Gewdsser angepalit sein (NEMOTO & HARRISON 1981, CLARKE 1983). Die
nahrungsarmen Wintermonate werden von den Calanus-Arten in einer Diapause in
tieferen Wasserschichten {iberdauert (CONOVER 1988, HIRCHE 1989). Zu Beginn des
Frithjahrs kehren sie in die Oberfldchenschicht zuriick und nutzen die Phytoplanktonbliite
fiir das Wachstum, fiir den Aufbau der Lipidspeicher (LEE 1974) und fiir die
Reproduktion.

Besonders aus der Reproduktionsbiologie lassen sich wichtige Riickschliisse sowohl auf
die Evolution verschiedener Arten als auch auf ihre Rolle im Okosystem ziehen. Bei den
hier untersuchten Calanus-Arten spiegeln z.B. unterschiedliche Reproduktionsstrategien
die verschieden starke Kopplung des Lebenszyklus an die Phytoplanktonbliite wider.
Wihrend C. finmarchicus und C. glacialis nur bei gutem Nahrungsangebot hohe
Eiproduktionsraten erreichen (z. B. MARSHALL & ORR 1955, HIRCHE & BOHRER
1987, DIEL 1991), verbraucht C. hyperboreus korpereigene Lipidreserven fiir die
Reifung der Gonaden und beginnt in den Wintermonaten it der Eiablage (CONOVER
1967, SMITH 1990, HIRCHE & NIEHOFF, im Druck). Im okologischen Kontext ist
die Reproduktion der Copepoden vor allem deswegen von Bedeutung, weil die
Eiproduktionsrate nach BERGGREEN et al. (1988) als Maf fur die Produktion der
herbivoren Copepoden und damit fiir die Energiebilanz der gesamten Population dienen

kann.



Einleitung

Die bisherigen Kenntnisse iiber die Reproduktionsbiologie der drei Arten stammen
zumeist aus populationsdynamischen und experimentellen Arbeiten (z.B. HIRCHE 1990,
TANDE et al. 1985, CONOVER 1962, 1967). Fiir das Verstidndnis der Physiologie und
fiir die Modellierung der Reproduktion sind jedoch Informationen tber die interne
Organisation der Gonaden und die Prozesse bei der Reifung der Eizellen unbedingt
notwendig. Die bisherigen Untersuchungen beschridnken sich auf Arbeiten aus den 30er
Jahren tiber die Oogenese (HILTON 1931) und die Gonadenmorphologie (LOWE 1935)
von Calanus finmarchicus. Unter der Verwendung moderner Techniken untersuchten
RAYMONT et al. (1974) elektronenmikroskopisch die Ultrastruktur junger Eizellen von
C. finmarchicus. Bis heute liegt jedoch keine wirklich umfassende und detaillierte
Analyse der Morphologie von Gonaden und Oocyten der drei Arten vor. Diese Liicke
versucht die vorliegende Arbeit zu schlieien. Da bislang nur die morphologischen
Verdnderungen der Gonaden, die von auBlen sichtbar sind, zur Klassifizierung von
Gonadenreifestadien verwendet wurden (z.B. MARSHALL & ORR 1952a, RUNGE
19854, 1987, TANDE & GR@NVIK 1983, SMITH 1990), wird auerdem erstmals fiir
calanoide Copepoden der Gonadenreifezustand mit der Oocytenentwicklung in
Verbindung gebracht. Ziel war es, durch die Kombination der Histologie mit der
Klassifizierung der Gonaden geférbter, intakter Tiere ein Schema der Gonadenreife zu
entwickeln.

Die in situ-Eiproduktionsrate konnte bisher nur experimentell unmittelbar nach dem Fang
bestimmt werden, was hdufig methodische Probleme aufwirft. Im Rahmen dieser Arbeit
wurde daher versucht, eine Methode zu entwickeln, die die Abschitzung der

Eiproduktion anhand fixierter Proben erméglicht.

Ziel dieser Arbeit ist es also, die Reproduktionsbiologie von Calanus finmarchicus 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. Zusitzlich sollen Nahrungsexperimente mit
C. finmarchicus den EinfluB8 der Nahrungsbedingungen auf die Morphologie der
Gonaden und die Eiproduktion kldren. Anhand von Ergebnissen dieser Arbeit und Daten
aus der Literatur wird abschlieBend die Reproduktionsstrategie von C. finmarchicus
diskutiert.

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

- Wie sind die Oocyten und die Gonaden aufgebaut, und wie verdndern sie sich im
Verlauf der Reifung?

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

2



Einleitung

- Wie veriindern sich die Gonaden wihrend der Eiablage? Welche Reifungsprozesse
finden zwischen zwei Eiablagen statt?
- Wie wirken sich die Nahrungsbedingungen auf die Morphologie der Gonaden von

C. finmarchicus aus?

(99}
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2 Untersuchungsgebiet

Die drei Calanus-Arten wurden entsprechend ihrer Verbreitungsschwerpunkte in
unterschiedlichen Gebieten des Européischen Nordmeers (Abb. 2.1-A) gefangen, die in

diesem Kapitel vorgestellt werden.

2.1  Gronlandsee

Die Gronlandsee, wie die Norwegische See ein Randmeer des Atlantischen Ozeans
(GIERLOFF-EMDEN 1980), wird im Norden durch die ca. 600 km breite Framstrafe,
im Osten durch Gronland, im Stiden und Westen durch den Mohn-Riicken begrenzt
(HOPKINS 1991). Sie besteht aus zwei Becken, dem nordlichen kleineren Boreasbecken
mit 3200 m Wassertiefe und dem stidlich gelegenen grofien Becken mit bis zu 3600 m
Wassertiefe, und dem Ostgronland-Schelfgebiet. Im Stiden ist der Ostgronlandschelf
etwa 50 km breit. Richtung Norden dehnt er sich aus und erreicht in der Framstraf3e seine
maximale Ausdehnung von 280 km (PERRY 1986).

Aufgrund der unterschiedlichen Wassermassen beschreiben SWIFT & AAGAARD
(1981) drei hydrographische Domaénen in der Gronlandsee: die atlantische Domine, die
vom warmen, salzreichen Wasser (AW; T > 3 °C, S > 34,9 %o) aus dem Nordatlantik
geprigt wird, die polare Domine unter dem Einflufl des kalten, salzarmen polaren
Wassers (PW; T < 0 °C, S < 34,4%¢) und die arktische Domdine, deren Wasserk&rper
durch Vermischung und Modifikation von PW und AW entstanden ist.

Die Wassermassen in der Gronlandsee setzen sich folgendermaBen zusammen: Im
Westen werden durch den Ost-Gronland-Strom ( EGC = East Greenland Current) PW
und Eis aus dem Nordpolarmeer eingetragen (Abb. 2.1-B). AW gelangt {iber den Farger-
Shetlandkanal in die Norwegische See und wird als Atlantischer Strom (NAC =
Norwegain Atlantic Current) nach Norden transportiert (HOPKINS 1991). Das AW flief3t
dann in der ostlichen Gronlandsee mit dem Westspitzbergenstrom (West Spitsbergen
Current = WSC) entlang der westlichen Kiiste Spitzbergens teilweise weiter nordwirts 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 Riickstrom (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 %e) (PAQUETTE et al. 1985). Siidlich von 74 °N wird ein
Teil des RAC nach Osten gelenkt. WSC, ECG und RAC bilden den Gronlandseewirbel,
dessen Zentrum im stidlichen Becken der Gronlandsee liegt. Im Zentrum des
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Gronlandseewirbels bestehen zwischen den vertikal geschichteten Wasserkorpern relativ
geringe Unterschiede, was in manchen Wintern eine tiefe Konvektion erméglicht.

Im Sommer (Probennahmesituation) bildet sich in der Gronlandsee durch Arktisches
Oberflichenwasser (Greenland Arctic Surface Water = GArSW; T Gefrierpunkt bis 5 °C;
S 34,7 - 34,9 %c¢; HOPKINS 1991) eine Oberflachenschicht von ca. 20 bis 40 m.
Darunter befindet sich eine Schicht Arktisches Zwischenwasser (Greenland Arctic
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 %o, HOPKINS 1991). Jede Doméne ist durch eine spezielle
Zooplanktongemeinschaft geringer Diversitdt mit einer dominanten Calanus -Art
charakterisiert (AW C. finmarchicus, PW C. glacialis, GATIW C. hyperboreus).

Zum Zeitpunkt der Probennahme von C. finmarchicus im WSC (25.3.1993) betrug die
Wassertemperatur an der Oberflidche bis in ca. 100 m Tiefe 1,5 °C und die Salinitét
34,9 %ec. Unterhalb 100 m lag die Wassertemperatur bei ca. 3 “C und die Salinitét bei
35,0 %e (MEINCKE et al. 1994). In der Gronlandsee (Probennahme am 12.4.1993) und
in der Norwegensee (Probennahme 13.4.1993) war die Wassertemperatur bis in 500 m
ca. 2,5 °C, die Salinitdt betrug 35,0 %o (MEINCKE et al. 1994).

C. hyperboreus wurde im Zentrum des Gronlandseewirbels am 1.8.1993 gefangen. Hier
betrug die Wassertemperatur -1,03 °C und die Salinitdt 34,89 % (BUDEUS &
SCHNEIDER 1994).

2.2 Ostgronlandpolynya

Die Ostgrénlandpolynya (North East Water Polynya = NEW) liegt auf dem
Ostgronlandschelf nérdlich von 79 °N. Die Polynya &ffnet sich in den Monaten April bis
Mai, vergroBert sich wihrend der Frithjahrs- und Sommermonate und schliefit sich
wieder im September (PEDERSEN et al. 1993). Sie erreicht eine Offaung von maximal
44.000 km? (WADHAMS 1981).

Die Bathymetrie der Polynya ist durch ein Grabensystem, das die Belgica-Bank umgibt,
gekennzeichnet (BUDEUS & SCHNEIDER 1995): Der Belgica-Graben im Siiden (77 -
78 °N), ist 400-500 m tief, ca. 250 km lang und ca. 40 km breit. Der westliche Teil (70 -
80 N), der parallel zur ostgrénlandischen Kiiste verlaufende Norske-Graben, ist bis zu
400 m tief. Der Westwind-Graben ist ca. 300 m tief und verlduft nordwestlich der Belgica
Bank.

Die Wassermassen {iber dem Ostgronlandschelf 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 hoherer
Temperatur und Salinitit aus dem RAC. In den Griben sind verschiedene
Tiefenwassertypen zu finden, die alle atlantischen Ursprungs sind.

Im Zeitraum der Probennahmen von C. glacialis in der Polynya schwankte die
Wassertemperatur zwischen - 1,5 und 0 °C, die Salinitiit lag zwischen 34,1 und 34,9 %o.

2.3  Grgtsund

Der Grgtsund, ein subarktischer Fjord, liegt nordwestlich von Tromsg (Abb. 2.1-C). Die
maximale Tiefe dieses Fjords, der ein groBes Becken bildet, liegt bei 205 m. Uber den
Grgtsund liegen bislang nur wenige hydrographische Daten vor, wihrend der
benachbarte Balsfjord gut untersucht ist (EILERTSEN et al. 1981). TANDE &
SLAGSTAD (1992) gehen jedoch davon aus, daf sich die physikalischen Bedingungen
in etwa entsprechen. Allerdings steht der Wasserkorper im Grgtsund unter starkerem
ozeanischen Einfluf}, da ein hiufiger Wasseraustausch mit der Norwegischen See {iber
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 Salinitdt zwischen 32,8 und 34,0 (TANDE &
SLAGSTAD 1992). Der Grgtsund ist das ganze Jahr lber eisfrei (PEDERSEN, pers.
Mit.).

Fiir den Untersuchungszeitraum Mirz bis Mai 1994 liegen hydrographische Daten aus
dem Grgtsund von 5 Probennahmen vor (NORMAN, unverdffentlichte Daten). Wihrend
dieser Zeit lag die Wassertemperatur zwischen 2,4 und 4,6 °C und die Salinitdt zwischen
33,3 und 34,4 %o (Abb. 2.3). Die flir die Fjorde ab Mai typische Schichtung des
WasserkOrper in eine obere salzarme Schmelzwasserschicht und in eine tiefe salzreiche
Wasserschicht (TANDE & SLAGSTAD 1992) wurde im Untersuchungszeitraum nicht
beobachtet (NORMAN, unverdffentlichte Daten, Abb. 2.2). Die Chlorophyll-
Konzentration stieg von 0,5 g m-3 (29.3.) auf maximal 7 ¢ m=3 (25.4.) und sank bis Mitte

Mai auf ca. 2 g m= ab.
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Abb. 2.1: Lage der Untersuchungsgebiete (Ubersicht und Detail) und Darstellung der
Stomungsverhiltnisse in der Gronlandsee.
A: Ubersicht iiber die Lage der Probennahmestationen. Die genauen Koordinaten
sind Tab. 3.2. zu entnehmen. 1 = C. finmarchicus A-C Expedition (ARK IX
1b); D Forschungsaufenthalt Tromsg;2 = C. glacialis Expedition (ARK IX 3) 3
= C. hyperboreus Expedition (ARK IX 3)
B Bodentopographie und Stromungen in der Gronlandsee (nach PAQUETTE et
al. 1985)
C Probennahmestationen im Grgtsund (1D) und benachbarte Fjorde
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MeBtagen im Untersuchungszeitraum von Mirz bis Mai 1994
(NORMAN, unverdffentlichte Daten).
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3 Material und Methoden

In diesem Kapitel werden zuerst die Methoden der Probennahme und der
Abundanzbestimmung beschrieben. Anschliefend werden die Untersuchung der
Gonaden und die histologischen Methoden dargestellt. AuBerdem werden die
verschiedenen Experimente erldutert. Da die drei Calanus-Arten mit z.T.
unterschiedlichen methodischen Ansétzen bearbeitet wurden, schliefit dieses Kapitel mit

einer Ubersicht der Arbeitsmethoden.

3.1 Probennahme

Entsprechend der Verbreitung der drei Calanus-Arten C. finmarchicus, C. glacialis und
C. hyperboreus stammen die verwendeten Weibchen aus unterschiedlichen
Wassermassen:

C. finmarchicus: atlantischer Wasserkrper - Norwegische See, Gretsund

(Tromsg);

C. glacialis: polarer Wasserkorper - Ostgronlandpolynya

C. hyperboreus: arktischer Wasserkorper - Gronlandsee.

Die Copepoden wurden mit zwei unterschiedlichen Netzen gefangen, dem Bongonetz und
dem WP II - Netz (Working-Project II - Netz (TRANTER 1974 )).

3.1.1 Bongonetz-Finge

Wihrend zweier Arktis-Expeditionen des FS "Polarstern” im Friihjahr und Sommer 1993
(ARK XI/1b und ARK XI/3) wurden Weibchen der drei Arten fiir die Untersuchung der
Gonaden und fiir die Lichtmikroskopie mit dem Bongonetz gesammelt. Eine Ubersicht
liber die Stationen wird in Tab. 3.1 gegeben. Die vertikalen Hols erfolgten mit einer
Hievgeschwindigkeit von 0,3 m s°! zwischen 100 und 200 m Tiefe bis zur Oberflidche.
Der Bongonetzrahmen war mit 335 und 500 pm Gaze bespannt. Der Fang aus dem
335 um Netz wurde fiir 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, unveréffentlichte Daten). Aus
dem 500 um Netz wurden im Kithllabor (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 fiir lichtmikroskopische Untersuchungen fixiert (vergl. Kap. 3.4).

Tab. 3.1 Stationsdaten der Bongonetzfdnge. Die C. glacialis-Weibchen wurden an
12 benachbarten Stationen auf dem Ostgronlandschelf gefangen, daher
werden hier nur der Zeitraum der Probennahme und die ungefdhre
geographische Lage angegeben. St. = Stationsnummer.

Art Expedition [ St. | Daum Breite Linge Fangintervall

C. finmarchicus | ARK IX/1b 9125.3.93[79°02" N 08°48° 0O 200-0 m

! ARKIX/1b| 69]11.4.93]75°00"N 08°10° O 100-0 m

! ARKIX/1b| 70112.4.93|71°00"N 04°00" O 100-0 m

C. glacialis ARKIX/3 15.- ca.80°00" N ca.12°00"W 100-0 m
20.7.93

C. hyperboreus | ARKIX/3 279 1.893]75°00°N [03°00°W 1500-0 m

3.1.2 WP II-Netz-Fiange

Die Gonadenentwicklung und Eiproduktion von Calanus finmarchicus-Weibchen
wurden wihrend eines Forschungsaufenthaltes an der Marinbiologischen Station Tromsg
(MBS) von Mdrz bis Mai 1994 detailliert untersucht.

Mit dem Forschungskutter "Hyas" der Universitit Tromsg wurde einmal wochentlich die
tiefste Stelle des Grgtsund (Lottiefe 205 m: 69°48'N 19°24°0) angefahren. Die
Probennahmetermine sind in Tab. 3.2 angegeben.

Der Fang der Tiere erfolgte mit einem WP II-Netz (Fliche 0,53 m2), bespannt mit
150 um Gaze, in vertikalen Hols von 200 m Tiefe bis zur Oberfliche bei einer
Hievgeschwindigkeit von 0,2 - 0,3 m s°1. Der erste Fang wurde in 4%igem Formalin.
gepuffert mit Hexamethylentetramin, fixiert; der zweite Fang wurde mit Seewasser
verdiinnt und innerhalb von 1,5 bis 2 h zur MBS gebracht und aussortiert. Unter einem
Binokular (WILD MS5) wurde bei 25-facher Vergréferung tiberpriift, ob die Weibchen
vollstidndig intakt waren. Nur unbeschédigte Weibchen wurden fir die Experimente oder

histologischen Untersuchungen verwendet.
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Tab. 3.2 Probennahmetermine zur Untersuchung der Reproduktionsbiologie von
C. finmarchicus im Grgtsund (Nordnorwegen), Frithjahr 1994,

Probennahme

Datum

I

15.3.

21.3.

28.3.

5.4.

11.4.

19.4.

25.4.

3.5.

10.5.

O |O oo [ O | R W o

—_

19.5.

3.2  Bestimmung der Abundanz und Liéngenhaufigkeits-Verteitung

Aus den formolfixierten Proben der wochentlichen Probennahmen im Gretsund (vergl.
Kap. 3.1.2) wurden unter einem Binokular (WILD MS5) die Weibchen, Minnchen und

CV von C. finmarchicus aussortiert und gezihlt. Da kein DurchflufmeBgerit ("flow-

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

wurde von einer 90 %igen Filtrationsleistung ausgegangen. Bei einer Offnung des

Netzes von 0,56 m= und der Fangtiefe von 200 m ergibt sich ein filtriertes Volumen von

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

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

Prosomalinge der einzelnen Copepoden bei 12,5 -facher Vergroferung gemessen.
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3.3  Untersuchung der Gonaden

Zum besseren Verstdndnis der Methoden und der Darstellung der Ergebnisse der
morphologischen Untersuchungen werde ich an dieser Stelle kurz den allgemeinen
Aufbau der Gonaden, wie er von Calanus finmarchicus (ILOWE 1935; Abb. 3.1) bekannt
ist, darstellen:

In der Mitte des Thorax liegt dorsal das langliche Ovar, welches aus drei Zonen besteht
(HILTON 1931), die anhand der Morphologie der Oocyten im 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
anschliefit, treten die Eizellen in die Prophase I der Reifeteilung ein (Synapsiszone). In
der dritten Zone beginnen die Qocyten zu wachsen (Wachstumszone) (HILTON 193 1).
Vom vorderen Bereich des Ovars aus fithren die Gonodukte als zwei Kanile nach vorn in
den Kopfbereich (der iibliche Nomenklatur folgend als Divertikel bezeichnet) und zwei
weitere Kanile (Ovidukte) lateral nach hinten. In dieser Arbeit werde ich zusitzlich den
Begriff "Gonodukte™ (Gonadengénge) verwenden, der die Divertikel und die Ovidukte
umfafit. Die Ovidukte miinden in die unpaare Geschlechtsoffnung im ersten
Abdominalsegment, in dem sich auch die Spermatheke befindet (HILTON 1931, LOWE
1935).

Abb. 3.2: Dorsalansicht der weiblichen Gonade von C. finmarchicus. D
Divertikel, Ov = Ovar, Od = Ovidukt, Spth = Spermatheke, G&
Geschlechtsoffnung (aus LOWE 1935).
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3.3.1 Gonadenreifezustands-Bestimmung

Die formolfixierten Calanus-Weibchen der drei Arten wurden mit 2%igem Methyl-
boraxkamin in Alkohol (ROMEIS 1968) tiberfarbt und danach in mit HCI angesiduertem
70%igen Alkohol differenziert (langsam entfdrbt), bis sich die dunkelrot angefédrbten
Gonaden deutlich vom umgebenden Gewebe absetzten. Die Dauer der Farbung variierte
bei den verschiedenen Proben zwischen 3 und 12 Stunden. Je nach der Intensitét der
Farbung betrug die nachfolgende Differenzierungszeit 24 bis 48 Stunden. Danach wurden
dié Weibchen in einer aufsteigenden Alkoholreihe (80, 90, 95%ig fiir jeweils 20 Minuten)
entwissert und fiir die Klarung der Gewebe in Glyzerin Uberfiihrt.

Die Morphologie der Gonaden und der Oocyten wurde anschliefend unter dem Binokular
bei 25-facher VergroBerung untersucht und beschrieben mit dem Ziel, ein

Klassifizierungsschema zum Gonadenreifezustand zu erstellen.

Freilanduntersuchungen liegen fiir C. finmarchicus wihrend der Frithjahrsmonate Mérz
bis Mai 1994 im Grgtsund vor. Dazu wurden in ca. wochentlichen Abstidnden Proben
genommen (siehe Tab. 3.2), die Gonaden angefarbt und untersucht.

An C. hyperboreus liefi durch die Beobachtung lebender Weibchen die Entwicklung der
Gonaden im Labor verfolgen. C. hyperboreus ist mit bis zu 9 mm Prosomalidnge die
gréfte der drei Arten, die Gonaden sind durch die Chitinhiille hindurch gut im lebenden
Tier zu erkennen. Zur Untersuchung der Reifung der Gonaden wurden im August 1993
(ARK IX/3) 36 Weibchen gefangen und im Kiihlraum bei 0°C iiber mehrere Monate
(18.8.1993 bis 28.2.1994) gehéltert (Beschreibung der Hilterungsbedingungen in Kap.
3.5.1.1). In mindestens monatlichen Abstinden wurde die Morphologie der Gonaden der
lebenden Weibchen beschrieben und daraus cin Schema zur Klassifizierung des
Reifegrades erarbeitet. Zusitzlich wurden 60 Weibchen in unterschiedlichen
Entwicklungsstadien fixiert. Bei 30 Weibchen wurden die Gonaden geférbt, die anderen

Weibchen wurden lichtmikroskopisch untersucht.
Fiir C. glacialis konnte ich kein Schema flir die Entwicklung der Gonaden erarbeiten, da

diese Art zum Zeitpunkt der Expeditionen (ARK IX/2 und IX/3) schon

reproduktionsbereit war. Alle untersuchten Weibchen wurden als reif klassifiziert.
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3.3.2 Priparation und Vermessung der Gonaden

Aus einem Teil der gefirbten Weibchen der drei Arten wurden mit Hilfe eines
augenchirurgischen Bestecks die Gonaden herauspripariert. Dazu wurde zuerst mit einem
diagonal verlaufenden Schnitt der Kopf samt den Antennen und den Mundwerkzeugen
abgetrennt und dann der Korper links und rechts der Extremititen gesffnet. So lie3 sich
die Unterseite des Tieres in einem Stiick abheben. Nach Entfernen des Darmes und der
Dorsoventralmuskulatur lag beim dem auf dem Riicken liegenden Tier die Gonade offen
und lief3 sich mit Hilfe von Minutiennadeln herausldsen.

Unter einem Binokular wurden die Gonaden mit einem Bildanalysesystem (VIDS)
vermessen (Abb. 3.2).

oA
AN

Abb. 3.2:  Schematische Darstellung der Gonade von Calanus spp. Die Linien
kennzeichnen die MeBstrecken: 1 = Liange 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

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

durchgefiihrt wurde, sollten folgende Voraussetzungen erfiillt sein:

- Die verwendete Methode flihit zu reproduzierbaren Ergebnissen.

- Die Chemikalien fiir die Fixier- und die Pufferlosungen sind leicht zu beschaffen,
einfach zu verarbeiten und moglichst wenig giftig.

- Eine lingerer Aufbewahrung der Proben im Puffer ist moglich.

- Die Einbettung erfolgt schnell und unter normalen Laborbedingungen

(Raumtemperatur, Normaldruck).

Um die optimale Losung fiir die problematische Fixierung und Einbettung der Tiere zu
finden, wurden daher Voruntersuchungen an Calanus finmarchicus (ARK IX/1b)
durchgefiihrt. Dazu wurden unterschiedliche Fixierldsungen (Bouin,
Glutaraldehyd/Paraformaldehyd, Glutaraldehyd/Osmiumtetroxid, Formalin 5%,
Glutaraldehyd, L&sung nach Krallinger, Dubrosq-Brasil (ROMEIS 1968)) bei
unterschiedlich langen Einwirkzeiten getestet. Danach wurden die Tiere in verschiedenen
Kunstharzen (Epon, Araldit und Technovit 7100) oder Paraffin eingebettet.

Die Voruntersuchungen haben gezeigt, daf3 fiir die Lichtmikroskopie eine Fixierung mit
einem Glutaraldehyd/Paraformaldehyd-Gemisch nach KARNORVSKY (1965) mit
nachfolgender Einbettung in den Kunstharz Technovit 7100, einem Methylacrylat, die
besten Ergebnisse lieferte und fiir die Standarduntersuchungen der Morphologie der
Qocyten geeignet war. Daher wird hier dieses Verfahren vorgestellt. Eine
Zusammenfassung der Methoden zur Fixierung und Einbettung (inklusive Zeitangaben
und Zusammensetzung der verwendeten Losungen) gibt ein Schema am Ende dieses

Kapitels (s. S. 17).

3.4.1 Herstellung der Prédparate

Zur Anfertigung lichtmikroskopischer Schnittpriaparate wurden die Weibchen oder CV
der Calanus-Arten sofort nach dem Aussortieren aus den Fingen fiir die histologische
Untersuchung vorbereitet. Je nach Versuch und Art wurden zwischen einem und zehn
Tiere in ein Schnappdeckelglas (10 ml) tiberfiithrt. Von den jeweiligen Losungen wurde
immer das ca. zwanzigfache Volumen des Gewebevolumens eingesetzt (ROMEIS 1989),
um einen vollstindigen Austausch der Fliissigkeiten Zu garantieren. Zusizlich wurden

die Probengefiiie auf einem Rotator bewegt. Auflerdem wurde sichergestellt, daf die
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Proben zu keinem Zeitpunkt trockenfielen, um Gewebeverdnderungen zu vermeiden. Um

Verunreinigungen zu vermeiden, wurden Einmal-Pipetten verwendet.

3.4.1.1 Fixierung

Zundchst wurden die Tiere fiir einige Minuten in 2,5%igem Glutaraldehyd, gepuffert mit
0,2 M Natriumkakodylat, vorfixiert. Dann wurden zur optimalen Infiltration Kopf und
Extremitdten entfernt. Die Proben wurden danach in ein Fixiergemisch nach
KARNORVSKY (1965), gepuffert mit einer 0,2 M Natriumkakodylat-Lésung,
(Gebrauchskonzentration: 1,25% Glutaraldehyd und 1% Paraformaldehyd, Herstellung
vergl. Schema) Uberfiihrt. Die Fixierlosungen wurden wenige Stunden vor jedem
Fixierungsdurchgang hergestellt. Die Tiere verblieben zwischen 3 Stunden (bei
Zimmertemperatur) oder 12 Stunden (bei 4 °C) im Fixanz. Danach wurden die Proben
mehrfach mit 0,1 M Natriumkakodylat-Puffer (eine Arsenat-Losung) gespiilt und bis zur
weiteren Aufbereitung z.T. bis zu 4 Wochen bei 4 °C im Kiihischrank im Puffer
aufbewahrt. Die Qualitdt der Proben verdnderte sich im 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
Pufferlosung nicht auf den Einsatz dieser Chemikalie verzichtet. Eine Alternative bei der
histologischen Aufarbeitung wire Phosphat-Puffer (BLADES-ECKELBARGER &
YOUNGBLUTH 1984, BLADES-ECKELBARGER & MARCUS 1992), aber hier

miissen die Proben direkt nach Abschluf} der Fixierung weiter bearbeitet werden.

3.4.1.2 Entwisserung und Einbettung

Um die Entwisserung des empfindlichen Gewebes der Gonaden méglichst schonend
durchzufithren, wurden die Proben durch eine aufsteigende Alkoholreihe in 10%
Schritten, beginnend mit 10%igem Ethanol, gefiihrt (vergl. Schema). Nach insgesamt ca.
5 h befanden die Gewebe sich im 100%igem, unvergélltem 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. Aullerdem ist Glykolmethacrylat mit Wasser
mischbar und reagiert daher nicht empfindlich auf Wasserreste, die bei einer
unvollstdndigen Entwisserung im Gewebe verbleiben kénnen.

Zur Préinfiltration des Einbettmediums verblieben die Proben fiir 2 h in einem Gemisch

von Ethanol und Basislosung Technovit 7100 (Fa. Heraeus-Kulzer). Danach wurden die
16
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Gewebe fiir ca. 24 Stunden in dem flissigem Kunstharz, dem der Hirter I
(Dibenzolperoxid, 1% des Infiltrationsmediums) zugesetzt war, inkubiert und nach der
Infiltration in spezielle Einbettungsformen aus Teflon iiberfiihrt. Der dann zugesetzte
Hirter II (Barbitursidurederivat, 6,25% des Einbetimediums) 16ste die abschlielende
Polymerisation aus, so daf3 nach 2 - 6 Stunden die fertigen Blocke enthommen werden
konnten. Das Ansetzen der Kunstharz-Losungen erfolgte in Plastikgefidfen, da in
manchen GlasgefdBen eine vorzeitige Polymerisation induziert wurde. In
Schnappdeckelgldsern wurde ein solcher Prozef3 jedoch nicht beobachtet.

Die Teflon-Einbettungformen haben den Vorteil, daf die Temperatur bei der
Polymerisation nicht tiber 37°C steigt, da die durch den Polymerisationsvorgang
entstehende Wirme abgeleitet wird. Die Priparate mufiten aufgrund der starren Struktur
der Formen mit einem speziellen Verfahren herausgelost werden (Abb. 3.3): Auf den
erstarrten Kunstharz wurde in eine Vertiefung der Einbettform eine dickflissige
Mischung (Technovit 3040 - Losung und Pulver im Verhiltnis 1:2) gegeben. Darauf
wurden Plastik- (Histoblock-Trager, Fa. Heraeus-Kulzer) oder einfache Holzblockchen
gedriickt. Technovit 3040 verbindet beim Aushirten den Kunstharzblock und das
Blockchen miteinander. Die Blockchen dienten dadurch als Halter, und das Priparat

konnte nach 2-5 Min. entnommen werden.

fertiges Priiparat

EM N —BIl6ckehen
Teflonform -
cwene

Abb. 3.3: Schematische Darstellung des Herauslosens der Kunstharz-Préaparate aus
Teflon-Einbettformen. EM = Einbettmedium (Technovit 7100), T 3040 =
Technovit 3040
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3.4.1.3 Anfertigung der Schnitte

Die Kunstharzblocke mufiten 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 einem
Messerbrecher (KnifeMaker 7800B Fa. LKB Produkter AB) aus 25 mm dicken
Glasstiben gebrochen. Zur Standarduntersuchung wurde in dieser Arbeit eine
Schnittdicke von 5 um gewéhlt, was einen guten Kompromif3 bildet zwischen guter
Lichtdurchlissigkeit und Schnelligkeit bei der Herstellung der Schnitte. Die fertigen
Schnitte wurden zum Spreiten auf Wassertropfen auf einen Objekttrdger tibertragen und
bei 60-80°C getrocknet, Da die Serienschnitte auf den Objekitrigern in kontinuierlicher
Folge angeordnet wurden, konnten spdter Rekonstruktionen der Morphologie der
Gonaden und Zihlungen der Qocyten durchgefithit werden. Abschlieffend wurden die
histologischen Schnitte mit Richardson Blue (RICHARDSON et al. 1960) oder mit
Himatoxylin/Eosin gefirbt und als Dauerprdparate in Malinol, einem Eindeckmedium

(Kunstharz, Fa. Merk), eingeschlossen.
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Ubersicht iiber die histologischen Arbeitsgénge

Arbeitsgang Dauer Temperatur Lgsung Rezept
100 ml 10m] 25 % GA
Vorfixierung 5- 10 min Rt 2,5% GA-Losung <~ +40 ml HpO dest
ph =7.4-75 +50mt 0.2 M NaK
+ 1-2 Tr. konz. HC!
Entfernen der Antennen
und Extremitéiten 2 g PAF {Pulver)
+25 ml H,y0 dest
Fixierung 100 ml erhitzen auf 60 - 70 C*
; g 3h Rt 1,25% GA+1%PFA +1 Tr. NaOH >
12-16h 4°C (nach Karnorvsky 1965) PFA Iost sich, Losung wird Klar
h=7.4-7.6 Losung abkiihlen auf Zt
ph= 7.a-7, +5ml25% GA
. +70 m} 0.2 M NaK
Spiilen 5min 4°C 0,1 M NaK-Puffer
30 min 4°C 0,1 M NaK-Puffer GA = Glutaraldehyd
Wmin - AC0IMNaKPaffer MK =il
Aufbewahrung max. 4 Wochen  4°C 0,1 m NaK-Puffer
Entwiisserung je  5Smin Rt 10%. 20%. 30% Ethanol
je 10 min 40%. 50%. 60% Ethanol
20 min 70% Ethanol
40 min 80% Ethanol
90 min 90% Ethanol + Eosin
30 min 95% Ethanol
3%30 min 100% Ethanol (unvergillt)
s . . 100% Ethanoi+Basis T 7100
Priinfiltration 2-4h Pridinfiltrationsmedium <— in Verhiltmis i1
N ) ) 100 ml Basis T 7100
Infiltration 12-18h Infiltrationsmedium A +1 g Dibenzolperoxid
(Hirter )
15 ml Infiloationsmediunt
Einbettung Einbettmedium (EM) “— + 1 ml Beschleuniger mit
arbitarsaurederivat
Barbi deri
(Hirter 11}
Aushiirtung 2-6h
5 ¢ Hiamatoxyiin
Herauslisen der + 37 ml Ethanol
Priiparate +75¢ Al/t\lminium— .
mmomumesuifa
. . + 2.5 g Quecksibieroxid
Schneiden, Spreiten und Trocknen 1750 ,1?1 HA0
erhizen. dann abkuhlen
Firbung 30 min Himatoxylin nach Harris 2wl _E'S : -
— Himatoxvlin/Eosin 10 min flieBendes Leitungswasser 100 ml 1% Eosin Y in H,0
amatoxy hin/cosin 1.2 see H,0 dest l® {0 ml 1% Phloxin Bin H,0
5 min Eosin/Phloxin-Lisung +780 ml Ethanol
3%5 min H-0 dest + 5 mlEisessig
4 y 1 3  Niethvlenbi:
— Richardson Blue  2-5 sec A Richardson Firbelosung «—| 30 m! 1% Methylenblay

n iSiger Boraxiosung
S0ml 1% Azar #lin H-O dest

Dic angegebenen Zeiten wurden ber C. finmarchicus verwendet. bei C. glacia

1.5-mal. bei C hivperboreus 2-mal so lang gewihlt, Rt = Raumtemperatur.
/ £ &
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3.4.2 Bearbeitung der histologischen Priparate

Unter einem Mikroskop (AXIOSKOP, Fa. Zeiss) wurde bei 25- bis 100-facher
Vergroflerung der Entwicklungszustand der Qocyten auf zelluldrer Ebene untersucht. Die
Farbung, die Anordnung der Zellorganellen und die Kernkonfiguration wurden
besonders berticksichtigt. Basierend auf den Ergebnissen wurde ein Schema zur
Einteilung von Oocytenreifestadien erstellt.

Die Lichtmikroskopie wurde mit der Durchlicht-Interferenz-Kontrast-Methode (DIK-
Methode) durchgefiihrt. Dieses mikroskopische Kontrastierungsverfahren erzeugt
aufgrund der Anderung der optischen Linge (Produkt aus mechanischer Linge (Dicke
des Objekts) und Brechungszahl) reliefartige Bilder, wobei die Objekte schrig beleuchtet
erscheinen. Mit Hilfe dieses Verfahrens liefen sich mit Dottersubstanz oder Lipiden
gefiillte Vesikel in den Oocyten unterscheiden: Bei einer Farbung mit Himatoxylin/Eosin
erscheinen die Dottervesikel rosa angeférbt, wihrend die Lipidvesikel farblos sind. Das
DIK-Verfahren verstirkt die optischen Unterschiede der Vesikel, da Lipide und
Dottersubstanzen eine unterschiedliche Brechungszahl aufweisen. Die Lipidvesikel
erscheinen bei optimaler Einstellung stirker erhoben als die Dottervesikel.

Die Qocyten wurden in den histologischen Schnitten vermessen: Da die Schnittdicke mit 5
pUm geringer war als der Durchmesser der OQocyten 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 Anschnittsflache zu erkennen;
zum anderen war der zentral in der Zelle liegende Nucleus mit Nucleolus ebenfalls in der
Mitte getroffen (Abb. 3.4). Die Querschnittsfliche der Eizelle und ihr maximaler
Durchmesser wurden in diesem Schnitt mit Hilfe des VIDS vermessen. Bei
Calanus finmarchicus wurden bei insgesamt 24 Weibchen alle, und bei weiteren 25 nur
die reifen Oocyten vermessen. Bei C. glacialis wurden jeweils 100 Qocyten der

verschiedenen Entwicklungsstadien an insgesamt 25 Weibchen vermessen.
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Abb. 3.4: Querschnitt der Qocyten im histologischen Schnitt. Rechte Oocyte =
optimal in der Mitte geschnitten: Nucleolusanschnittsflache grof3, zentrale
Nucleolusvakuole (hell) angeschnitten, linke Oocyten = peripher
angeschnitten, Nucleolusanschnittsfliche kiein, Nucleolusvakuole nicht
sichtbar.

Der Vergleich der gemessenen Lingen und Flichen zeigte, daf} die Anschnittsfliche das
genauere Maf3 fir die Wachstumsvorgidnge lieferte. Das ist wahrscheinlich darauf
zuriickzufithren, daff 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 Anschuittsfliichen, die
Zuordnung zu hoheren Reifungsgraden war anhand der Flichen exakter. Das Flidchenmaf
bot dariiber hinaus den Vorteil, dafi nur die maximale Anschnittsfliche durch den
Bearbeiter ausgewi#hlt werden mufite. Zur Bestimmung des Durchmessers muflten
maximale Anschnittsfliche und maximaler Durchmesser subjektiv ermittelt werden, was
den individuellen Fehler erhtht.

In einigen Weibchen wurde auflerdem die Anzahl der am weitesten ausgereiften Oocyten
bestimmt: Eine Qocyte wird aufgrund ihres Durchmessers mehifach angeschnitten,
erscheint also in vielen Schnitten. Die Oocyten sind deshalb schwer zu zéhlen. Die
Nucleoli der reifen Qocyten dagegen werden bei einer Schnittdicke von 5 pm mit hoher
Wahrscheinlichkeit nur einmal im Querschnitt optimal geschnitten, da sie einen
Durchmesser von nur ca. 20 wm 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 Querschnittsflache, gezédhlt. Gleiches gilt fiir die in den ablagebereiten Oocyten
sichtbaren Chromosomen. Diese Methode sollte Mehrfachzidhlungen der Oocyten

verhindern.
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3.5 Experimente
3.5.1 Eiproduktion
3.5.1.1 Durchfithrung der Experimente

Aufgrund der unterschiedlichen Biologie der drei untersuchen Calanus-Arten mufiten die
Eiproduktionsraten mit verschiedenen Methoden erfafit werden. In diesem Kapitel werden
daher die Methoden fir C. finmarchicus, C. glacialis und C. hyperboreus getrennt

vorgestellt.

Calanus finmarchicus

Die Weibchen der wochentlichen Probennahmen mit dem WP II-Netz (vergl. Kapitel
3.1.2) wurden bei 5 °C einzeln in Bechergldsern (250 ml) mit Plastikeinsétzen gehiltert,
deren Boden mit 300 um Gaze verschlossen war (HIRCHE & BOHRER 1987). Die
abgelegten Eier fielen durch die Maschen, so dafl Weibchen und Eier getrennt waren und
Ei-Kannibalismus verhindert wurde. Alle 24 Stunden wurde das Wasser iiber ein Sieb
(70 pm) gefiltert und die darin zurtickgehaltenen Eier unter dem Binokular gezdhlt. Da
Calanus finmarchicus bei guten Nahrungsbedingungen hohe Eiproduktionsraten erreicht
(z.B. MARSHALL & ORR 1955, HIRCHE 1990, DIEL 1991), wurde immer ein Teil
der untersuchten Weibchen mit der Kieselalge Thalassiosira antarctica in Konzentrationen
> 30 ug Chlorophyll 1-1 gefiittert. Um den EinfluB von Hungerperioden auf die
Reproduktion zu untersuchen, wurde der andere Teil der Weibchen in gefiltertem
(0,45 pum) Seewasser gehiltert (vergl. auch Kap. 3.5.2).

Frithere Hilterungsexperimente bei 5 °C haben nachgewiesen, daBl die
Laborbedingungen innerhalb der ersten 24 h nach dem Fang keinen Einfluf} 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.

Calanus glacialis

Die Reproduktion von C. glacialis hingt ebenfalls von der Phytoplanktonversorgung ab
(HIRCHE & BOHRER 1987, HIRCHE 1989), daher war auch flr diese Art eine
Hélterung unter optimalen Futterbedingungen vorgesehen. Da wihrend der Experimente
mit C. glacialis an Bord der "Polarstern” jedoch die als Futteralge vorgesehenen Kultur
von Thalassiosira antarctica abstarb und nicht zu ersetzen war, wurden die Versuche
spiter im AWI durchgefiihrt. Zwischen dem Fang und dem Beginn der Versuche lagen

also ca. 3 Wochen, in denen die Tiere nicht gefiittert 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 Ublichen 250 ml Bechergldsern hohe Konzentrationen herbeizufiihren.
Um die Tiere dennoch fiittern zu kénnen, muBte ich sie einzeln in Gewebe-Kulturschalen
(3 ml) halten. Zweimal am Tag wurde wurden den Tieren je 3 ml der verbliebenen
Algenkultur (7. antarctica) zugesetzt. Einmal tdglich wurde das Wasser gewechselt und

die Eier unter dem Binokular (25-fache Vergroferung) gezéhlt und entfernt.

Calanus hyperboreus

C. hyperboreus-Weibchen befinden sich in den Wintermonaten in grofieren Wassertiefen
und fressen dort wahrscheinlich nicht (CONOVER 1962, 1967). Da die Weibchen unter
den natiirlichen Bedingungen zu dieser Zeit kdrpereigene Speicherstoffe zum Autbau der
Gonaden und zur Eiablage nutzen, war keine Fiitterung vorgesehen.

Die Methode der Hilterung iiber mehrere Monate sollte tiglich eine schonende und
schnelle Kontrolle der Morphologie der Gonaden und der Eiproduktion ermdglichen. Im
Labor verhalten sich die Tiere weitgehend inaktiv und sinken in den Hélterungsgefif3en,
unabhiingig von deren Volumen, zu Boden (HIRCHE & NIEHOFF, im Druck). Dartiiber
hinaus steigt ein Teil der abgelegten Eier zur Oberfléche, eine Hilterung in Becherglidsern
mit Eins#dtzen kann daher Ei-Kannibalismus nicht verhindern. Aus diesen Griinden
wurden die Weibchen einzeln in Gewebekulturschalen (3 ml) gehiltert, die direkt unter
das Binokular gestellt werden konnten; ein regelmifiges Umsetzen der Weibchen entfiel
also. Die Eier wurden tiglich gezihlt und entfernt; der Wasserwechsel erfolgte alle zwei

Tage.

1§
(8]



Material & Methoden

3.5.1.2 Berechnung der Eiproduktionsraten und Gelegegrofien

Die Eiproduktionsrate (EPR) gibt die Eiproduktion pro Weibchen und Zeiteinheit an, Zur
Bestimmung der Eiproduktionsraten wurden die abgelegten Eier gezidhlt und die
durchschnittliche Eiproduktion pro Weibchen und Tag anhand aller im Versuch

eingesetzten Tiere ermittelt.

mittlere tigliche Eiproduktionsrate (EPR) =—— Neier

i=1,2,3...ny nw = Anzahl Weibchen

AuBerdem wurde die durchschnittliche Gréfe der Gelege (GG) berechnet. Dazu wurden
die Eier aller Gelege mit mehr als 8 Eiern, gezihlt 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 Hilterung in Becherglédsern
mit Einsitzen (Calanus finmarchicus) kénnten zum einen die Tiere wadhrend eines
Ablagevorganges gestort worden sein und die Eiablage daher nicht vollendet haben. Zum
anderen ist es moglich, daf} eine geringe Anzahl Eier zundchst im Einsatz hdngen bleibt
und erst bei der folgenden Kontrolle gezihlt wird (pers. Beobachtung). Bei der Hilterung
in Kulturschalen (C. glacialis, C. hyperboreus) kann Kannibalismus zur Dezimierung
der Eier fiihren.

[ D

mittlere Gelegegrofie (GG) = —Znaerzg
w i=l

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

Je nach Fragestellung wurden folgende weitere Parameter berechnet:

MTGG (mittlere tigliche GG) _L %‘: GG,
Nw =i
MIGG  (mittlere individuelle GG) _ Li GG,
N =1
GMGG  (gesamte mittlere GG aller Weibchen bei _ 1 %‘: iGGi
mehreren Tagen Hilterung) (nw * HT) o N
GG = Gelegegrofie
GGy, = GG von Weibchen;j am Tag j
nr = Zahl der Untersuchungstage
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3.5.2 Nahrungsexperimente

3.5.2.1 Kurzfristige Hungerperioden

Versuche zum Einflufl 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
Futterbedingungen lber mehrere Tage bei 5°C im Kiihlraum gehéltert. Nach den
Ausfahrten 5 und 6 konnten keine Experimente durchgefiihrt werden, da die
Futteralgenkultur abgestorben war und neu angesetzt werden mufite. Als Futteraige diente
die Diatomeen-Art Thalassiosira antarctica, die in Konzentrationen > 30 [lg Chlorophyll 1-
I'angeboten wurde. Die hungernden Tiere wurden in 0,45 pum 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 iiber die Anzahl gefiitterter und hungernder Weibchen von
C. finmarchicus und die nachfolgende Bearbeitungsmethode. Angegeben
wird die Anzahl Weibchen, die pro Versuchsansatz gefiittert bzw. nicht
gefiittert und untersucht wurde. Tage= Hilterungsdauer, nw GS = Anzahl
Weibchen zur Bestimmung des Gonadenreifestadiums, die Daten der
Probennahmen (P 1-10) sind in Tabelle 3.2. aufgefiihrt.

Tage Futter Hunger
nw nw GS nw nwGS

P 1 4 55 49 30 24
P 2 7 40 32 45 33
P 3 5 50 48 30 -

P 4 4 50 41 30 16
P 8 5 50 43 35 32
P 9 9 45 45 30 23
P 10 5 45 30 35 19
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3.5.2.2 Langfristige Hungerperioden

Zusitzlich fihrte ich an der MBS zwei Langzeitversuche zum Einfluf lingerfristiger
Hungerperioden auf die Eiproduktion. den Gonadenreifezustand und die Morphologie der
Oocyten durch, in deren Rahmen Calanus finmarchicus-Weibchen lber drei Wochen
beobachtet wurden. Dazu wurden jeweils ca. 80 hungernde und gefiitterte Weibchen in 3
| Bechergliser mit Einsédtzen gesetzt (ca. 25 Weibchen pro Versuchsgefdfl). In Abstinden
von 4 bis 8§ Tagen wurden Weibchen fiir die Analyse des Zustands der Gonaden
(Stadieneinteilung und Praparation) und histologische Untersuchungen entnommen (Tab.
3.4y,

Tab. 3.4: Versuch zum Einfluf ldngerer Hungerperioden auf die Morphologie der
Gonaden von C. finmarchicus. Angegeben ist jewetils die Anzahl der
Weibchen, deren Gonadenreifestadien bestimmt wurden (nw GS), deren
Gonaden prépariert und vermessen wurden (nw Prip) oder die
histologisch untersucht wurden (nw Histo). V 1 = Versuch I, Beginn am
22.3.1994, Ende am 14.4.1994, V 2 = Versuch II. Beginn am
29.4.1994, Ende am 19.5.1994,

Versuch | Fixiert nach Futter Hunger
Labortagen Inw GS nw Prip | nw Histo | nw GS | nw Prip | nw Histo
Vi 4 14 7 5 12 8 5
8 12 6 5 12 6 5
16 12 5 5 14 6 5
23 12 5 5 10 5 5
V2 6 9 - - 18 7 5
14 9 8 5 10 5 5
19 9 - 15 6 5
23 - - - 10 8 5
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3.5.3 Verinderungen der Gonaden zwischen zwei Eiablagen

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

Reifung der Oocyten zwischen zwei Eiablagen erfal3t werden.

3.5.3.1 Calanus finmarchicus und C. glacialis

Die Versuche mit Calanus finmarchicus wurden an der MBS mit Weibchen aus der
Probennahme 7 (vergl. Kap. 3.1.2) durchgefiihrt. Die C. glacialis-Weibchen wurden in
der Ostgronlandpolynya (ARK IX/3) gefangen und im AWI in die Experimente
eingesetzt.

Eierlegende Weibchen von C. finmarchicus und C. glacialis wurden iiber mechrere Tage
im Labor unter tdglicher Kontrolle der Eiproduktion gehiltert (vergl. Kap. 3.5.1). Die
Weibchen mit regelmiBiger Eiproduktion wurden dann alle zwei Stunden
(C. finmarchicus) bzw. alle sechs Stunden (C. glacialis) auf Eiablage hin Uberpriift.
Jeweils circa 15 Weibchen wurden in Intervallen von mehreren Stunden nach der
Eiablage fixiert. (Tab. 3.5). Ein Teil der Tiere wurde fiir die histologische Untersuchung
verwendet. Die restlichen Weibchen wurden geférbt. der Reifezustand bestimmt und die

Gonaden herauspripariert.

Tab. 3.5: Versuch zur Verdnderung der Morphologie der Gonaden von
C. finmarchicus und C. glacialis zwischen zwei Eiablagen. Angegeben
ist jeweils die Anzahl der Weibchen, deren Gonadenreifesiadien bestimmt
wurden (nw GS). deren Gonaden pripariert und vermessen wurden (nw
Priip) und die histologisch untersucht wurden (nw Histo). h Eiablage =
Zeitpunkt der Fixierung nach der Eiablage in Stunden.

Art h Eiablage | nw GS nyw Priip | nw Histo
C. finmarchicus 0 9 9 5
6 9 9 3
12 8 8 6
18 4 5
24 7 ] 3
C. glacialis 0 - 3 7
24 - 7 4
48 - 5 5
72 - 3 3
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3.5.3.2 Calanus hyperboreus

Bei Calanus hyperboreus sind die Gonaden durch die Chitinhiille der lebenden Tiere
sichtbar. Daher konnten die Verdnderungen der Gonaden zwischen den Eiablagen an
lebenden Weibchen beobachtet werden. So wurde zwischen dem 3. und 21. Dezember
1993 bei insgesamt 68 eierlegenden Weibchen tiglich die Morphologie der Gonaden unter
dem Binokular untersucht.

Aufgrund der hohen Variabilitdt 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. Fur

alle Arten und Fragestellungen wurden die selben Verfahren verwendet.

Kolmogorov-Smirnov-Test:

Mit diesem Test werden Unterschiede der Verteilungsfunktionen zweier unabhingiger

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

Nullhypothese: Die zwei miteinander zu vergleichenden Stichproben entstammen
derselben Grundgesamtheit.

Mit diesem Test wurden dic Verteilungen der MeBdaten der Oocytenflidchen in Divertikeln

und Ovidukten verglichen.

U-Test nach Wilcoxon, Mann und Whitney:

Die mittleren Werte zweier unabhéngiger Stichproben, die nicht normal verteilt sind,

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

Test Medianunterschieden gegeniiber empfindlich.

Nullhypothese: Die mittleren Werte der miteinander zu vergleichenden Stichproben
sind gleich.

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

Ovidukten verglichen.

Varianzanalyse (ANOVA)

Mit Hilfe einer Varianzanalyse konnen beliebig viele Mittelwerte normalverteilter

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

bei mehreren Probennahmeterminen erhoben wurden, getestet. So wurde der Einfluf} des

Zeitpunkts der Probennahme auf die Eiproduktionsrate und die Gelegegrofie getestet.

AuBerdem wurde der EinfluBl der Nahrungsbedingungen und der Laborhilterung

Uberpriift.

Nullhypothese: Der untersuchte Faktor (Nahrung, Zeitpunkt der Probennahme,
Dauer der Hilterung) hat keinen Einflufl auf den ermittelten
Parameter (Eiproduktionsrate, Gelegegrofie).

Ergab die Varianzanalyse einen signifikanten EinfluBl einer GroBe auf eine Probenserie,

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

Probennahmen oder Versuchsansiitze gegeneinander auf signifikante Unterschiede

getestet (95% Signifikanzniveau).

Nullhypothese: Die MeBwerte zweier Datenreihen unterscheiden sich nicht.
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Be_schreibung der Einteilung in Einteilune in Reproduktion von C. finmarchicus
Reifungsprozesse Oocytenreifestadien Gonadenreifestadien im Freiland und unter wechselnden
zwischen zwei Eiablagen (0S) Nahrungsbedingungen

Schematische Darstellung der Bearbeitung von C. finmarchicus. Das Diagramm zeigt die drei Methoden (unterstrichen) mit den
entsprechenden Untersuchungsobjekten und ~ Zielen (Kisten weill und grau). Die Kombination der hier dargestellten methodischen
Ansitze und deren Ergebnisse ermoglicht auBerdem, eine Vorhersage der Eiproduktion zu treffen (vergl. Kapitel 4.1.6) und den Einflu3 der
Nahrungsversorgung auf die Reproduktion von C. finmarchicus zu untersuchen (vergl. Kap. 3.5 und 4.1.6.).
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Calanus hyperboreus

Histologie

N

Oocyten

1

Morphologie

Firbung und Priparation fixierter Tiere;

Beobachtung lebender Weibchen

Gonaden

Gonaden
- AU_fbﬂU Verinderung der Morphologie
- Reifung wihrend der Reifung

A

Einteilung in

Gonadenreifestadien

Hilterungen

Weibchen

'

Anzahl reproduzierender Weibchen

Eiproduktionsraten
Gelegegrofien

Y

\

Reproduktion von
C. hyperboreus im Labor

Schematische Darstellung der Bearbeitung von C. hyperboreus. Das Diagramm zeigt die drei Methoden (unterstrichen) mit den
entsprechenden Untersuchungsobjekten und Zielen (Kisten weifl und grau). Die Kombination der hier dargestellten methodischen
Ansitze und deren Ergebnisse erméoglicht auBerdem, eine Vorhersage der Eiproduktion zu treffen (vergl. Kapitel 4.3.4).
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4 Ergebnisse
4.1  Calanus finmarchicus
4.1.1 QOogenese und Entwicklungsstadien der Oocyten

Dieses Kapitel beschreibt die Ergebnisse der histologische Untersuchungen zur Oogenese
von Calanus finmarchicus. Die Langen- und Breitenangaben zu den Ovarien wurden
anhand von priparierten Gonaden ermittelt.

Die Oocyten durchliefen wihrend der Oogenese morphologische Veridnderungen, die in
histologischen Schnitten im Lichtmikroskop 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 Entwicklungstadien
(OS) eingetellt, die hier vorgestellt werden. Dabei wurden nur die Oocyten klassifiziert,
die in den Divertikein und Ovidukten der Gonaden zu finden waren. Eizellen, die
ausschlieBlich im Ovar vertreten waren, wurden nicht in Betracht gezogen. Zusétzlich
wird das Wachstum der Oocyten im Laufe ihrer Entwicklung dargestellt (Abb. 4.1).
Hierzu habe ich die Daten der Flachenvermessung der Anschnitte der Eizellen verwendet
(maximale Anschnittsfliche der Oocyte, vergl. Kap. 3.4.2). Die Durchmesser der
Oocyten in den histologischen Priparaten erwiesen sich als sehr variabel und werden

daher nur zur Beschreibung der Oocyten verwandt.

Die Ovarien verdnderten sich auf lichtmikroskopischer Ebene durch die
Enwwicklungsstadien der Gonaden (CV bis zum reproduzierenden Weibchen) hindurch
nicht und werden dahe1: nur kurz beschrieben: Das Ovar (631 £ 153 wm lang) lie sich
anhand morphologisch unterschiedlicher Oocyten in drei Zonen gliedern: In der ersten,
hinten liegenden Zone waren bei fast allen Weibchen mitotische Teilungsstadien
unabhingig vom Entwicklungsstand der Gonaden nachzuweisen. Die Breite dieser
Teilungszone (112 £ 124 pm) blieb in allen Entwicklungsstadien der Gonaden gleich.
Nach vorne folgte darauf eine zweite Zone, innerhalb derer die Zellen durch einen grofien
dunkel angefirbten Kern, umgeben von einem diinnen Film Ooplasma, gekennzeichnet
waren. Daran schlof} sich eine dritte Zone an, in der die Eizellen von hinten nach vorne
deutlich an GréBe zunahmen. Die durchschnittliche Breite dieser Wachstumszone wuchs
von 197 um (unreife Gonaden) auf 337 pum (reife Gonaden) 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 im Oocytenstadium 1 (OS 1):

Der Durchmesser der OS 1 liegt bei 40 wm (£ 15 wm), sie sind im Querschnitt achteckig.
Im Zentrum befindet sich der Nucleus, der den groBten Teil der Zelle ausfiillt (Fototafel
1.A). Der Kern enthidlt einen zentralen Nucleolus und ist vollstindig von der
Kernmembran umschlossen. Die Kernmembran erscheint in der lichtmikroskopischen
Ansicht mit DIK-Verfahren gegeniiber dem umgebenden Zellmaterial deutlich erhoben.
Aullerhalb des Zellkernes liegen dunkel angefirbte Strukturen (dm). Verfolgt man die
Entstehung dieser Strukturen, handelt es sich eventuell um Kernausschliisse: Zu Beginn
der Oogenese sind die Zellkerne der Oocyten mit der dunkel angefdrbten Struktur
angefiillt. Im Laufe der Entwicklung der Oocyten verringert sich ihre Menge in den
Zellkernen, wihrend sie in gleichem Mafle im Ooplasma zunimmit. In jungen OS 1
konzentrieren sich Vesikel um den Kern, wihrend sie bei reiferen OS | verstreut im
Ooplasma liegen. Die Vesikel sind mit Dottermaterial gefilllt (vergl. Kap. 3.4). Mit

zunehmender Gréfle der OS | nimmt die Anzahl der Dottervesikel zu.

Oocyten im Oocytenstadium 2 (OS 2):

Der Durchmesser der OS 2 liegt bei 66 um (£ 12 um). Die Zellen sind oval. Kern und
Nucleolus liegen zentral im Oo- bzw. Caryoplasma (Fototafel 1.B). Durch
cytoplasmatisches Wachstum bel gleichbleibender Grofie des Kernes nimmt der Kern
relativ weniger Raum in der Zelle ein als bei OS 1. Die Kernmembran umgibt den Kern
vollstdndig. Um den Nucleolus ist Chromatin in fidiger Struktur sichtbar. In jungen OS
2 verteilen sich die dunkel angefirbten Strukturen im Ooplasma, in dlteren OS 2 sind sie
nicht mehr oder nur noch vereinzelt zu finden. Das Ooplasma wird von Dottervesikeln
ausgefiillt. In diesem Stadium lief sich bei manchen Oocyten eine schmale

Follikelzellschicht nachweisen, die kleine Bereiche der Zelle umgab.

Oocyten im Oocytenstadium 3 (OS 3):
Innerhalb des Qocytenstadiums 3 wachsen die Eizellen relativ stark (Abb. 4.1). Die
Oocyten sind im Querschnitt rund und der Durchmesser nimmt von 79 um (+ 14 um,
junge OS 3) auf 119 pm (£ 64 pm, spite OS 3) zu.
In jungen OS 3 (Durchmesser 79 um, + 14 pum) liegt der Zellkern mit Nucleus im
Zentrum (Fototafel I.C). Die Kernmembran beginnt, sich an einem Pol aufzulosen. Das
Chromatin bildet diinne, knotige Faden. Im Ooplasma tauchen kleine Vesikel auf, die
nach Firbung und Erscheinungsbild im DIK-Verfahren mit Lipiden gefiillt waren (vergl.
Kap. 3.4.2). Hdufig treten die ersten Vesikel fleckenhaft verteilt im Ooplasma auf. Die
jungen OS 3 sind fast vollstdndig von einer breiten Follikelzellschicht umgeben; innerhalb
dieser Schicht lassen sich Vesikel erkennen, die denen im Ooplasma idhnlich sind
(Fototafel 1.D).
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In fortgeschrittenen OS 3 (Durchmesser 113 um, £ 32 pm) liegt der Kern mit Nucleus
noch zentral, bildet aber meist lappenférmige Ausldufer. Teile der Kernmembran sind
aufgeldst. Die Chromatinfdden kondensieren. Das Ooplasma wird vollstindig von
Vesikeln ausgeftillt, von denen die meisten Lipide, viele aber auch Dottersubstanz
enthalten. Die Vesikel sind zunehmend groRer. Die Follikelzellschicht ist schmal.

In spiten OS 3 (Durchmesser 119 * 64 um) ist der Kern in die Peripherie der Oocyte
gewandert, der Nucleolus beginnt sich aufzulésen. Die Kernmembran ist weitgehend
verschwunden. Chromosomen werden deutlich als kurze Faden oder Ringstrukturen
sichtbar und konzentrieren sich um den Nucleolus bzw. dessen Fragmente (Fototafel
L.E). Das Ooplasma ist mit Lipid- und Dottervesikeln angefiillt. Bei einigen Oocyten sind
Einstlilpungen der Eizellmembran in das Ooplasma zu erkennen (Fototafel LF). Spiite OS
3 waren nur selten in den Gonaden nachzuweisen. Das deutet darauf hin, dafl die

Entwicklung von OS 3 zu OS 4 sehr schnell verlduft.

Oocyten im Oocytenstadium 4 (OS 4):

Die OS 4 sind sehr unregelmiBig geformt, was die Vermessung in den Schnitten
schwierig machte. Der Durchmesser liegt im Mittel bei 171 pm (£ 36 pm). Die
Kernmembran und der Nucleolus sind vollstindig aufgelost, ein Kern ist damit nicht
mehr vorhanden (Fototafel II.B). Die Chromosomen liegen kondensiert auf der
dquatorialen Ebene der Metaphase | der Reifeteilung im Ooplasma vor (Fototafel IT.A).
Sie befinden sich hiufig in der Peripherie der Zelle. Das Ooplasma ist angefiillt mit
Lipidvesikeln und groBen Dotterschollen. In diesem Stadium der Oocyten erfolgt die
Eiablage. Withrend und kurz nach der Eiablage verbleiben die Chromosomen in der
Metaphase 1. In seltenen Fillen ist die erste Reifeteilung abgeschlossen und ein

Polkorperchen ausgebildet.

Zwischen den hier dargesteliten Entwicklungstadien der Oocyten waren immer
Ubergangsstadjen in den Gonaden zu finden. Insbesondere war es schwierig, OS 1
gegen OS 2 abzugrenzen, da sich die Oocyten kontinuierlich verdndern, z.B. steigende
Anzahl Dottervesikel und die Dispersion der "dunkel gefirbten Strukturen”. Dagegen war
OS 3 durch die auftretenden Vesikel klar von den jiingeren Stadien zu unterscheiden.
Charakteristische Ubergiinge fand ich zwischen den OS 3 und OS 4. In solchen
Ubergangsstadien war der Nucleolus nicht mehr zu erkennen und die Kernmembran
aufgeldst. die Metaphasekonfiguration der Chromosomen jedoch noch nicht

eingenominen.
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Abb. 4.1:  GréBenhiufigkeits-Verteilungen der Oocyten von C. finmarchicus in

unterschiedlichen Entwicklungsstadien (OS). Aufgetragen wurde die
maximale Querschnittsfldche der Qocyten in histologischen Schnitten als
Maf fiir die Bigrofle, die Skalierung der y-Achse wurde den Werten
entsprechend unterschiedlich gewihlt. N = Anzahl der Messungen.
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Fototafel 1:

Qocytenreifestadien von C. finmarchicus A: OS 1; B: 08 2; C: junges OS 3; D:
Follikelzellschicht mit Vesikeln (schwarzer Pfeil) (OS 3); E: spites OS 3; F:
Einstiilpungen in das Ooplasma (spites OS 3). N = Nucleus, Nu = Nucleolus, dm =
dunkel angefdrbte Struktur, Fe, Follikelzellschicht, y = Dottervesikel, L

Lipidvesikel, Chrt = Chromatin, In = Einstiilpung. MaBstibe: A, B ,D ,F = 10 um;
C, E =50 um.
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Fototafel II: Qocytenreifestadien und Gonadenansicht von C. finmarchicus A: OS 4,
Chromosomen auf der Aquatorialebene der Metaphase 1; B: Lédngsschnitt durch
einen Divertikel, dorsal liegen OS 2, ventral OS 4; C Divertikel ciner priparierten
Gonade, junge Oocyten dorsal, OS 4 ventral; D: degenerierte Oocyte. N = Nucleus,
Nu = Nucleolus, ChirM = Metaphase-Chromosomen Ooplasma, OS =
Ooeytenreifestadium. MaBstibe: A, D = 10 um; B = 50 um; C = 100 pum.
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4.1.2 Gonaden: Morphologie und Histologie wihrend 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 konnen. Die makroskopische Untersuchung der Weibchen
von Calanus finmarchicus in unterschiedlichen Entwicklungsstadien zeigte, dafl dabei die
morphologischen Verdnderungen der Gonaden durch die Ansammlung und Reifung von
Oocyten in den Divertikeln und Ovidukten bestimmt wurden, wédhrend die Ovarien sich
nicht wesentlich verinderten (vergl. auch Kap. 4.1.1). Daher benutzte ich Anzahl, Lage
und Erscheinungsbild der Oocyten in den Gonodukten der mit Boraxkarmin gefirbten
Weibchen, um die Entwicklung der Gonaden zu beschreiben und mit folgendem Schema

Gonadenreifestadien (GS) zu klassifizieren:

GS 1 keine Oocyten in Divertikeln und Ovidukten sichtbar, eventuell sind die

Ansitze am Ovar mit kleinen Qocyten gefiillt

GS 2 eine Reihe kleiner, dunkelrot gefdrbter Oocyten ist liber die gesamte Linge
der Divertikel und Ovidukte sichtbar

GS 3 mehrere Reihen kleiner, dunkelrot angefdrbter Oocyten sind in Divertikeln

und Ovidukten sichtbar

GS 4 grof3e, hellrosa gefirbte Oocyten bilden eine ventrale Schicht in Divertikeln

und Ovidukten, dariiber liegen Reihen kleiner, dunkelroter Cocyten

seneszent grofe, hellrosa gefirbte Oocyten sind vereinzelt in Divertikeln und

Ovidukten zu finden, zwischen den Oocyten sind hiufig Liicken

Als reit galten die Weibchen im GS 4. Die Einordnung in dieses GS erfolgte
ausschlief3lich tiber die Morphologie der Oocyten, die Anzahl Oocyten in den Gonaden

wurde nicht berticksichtigt.

Die GS beziehen sich auf von auflen sichtbare morphologische Verinderungen der
Gonade. Die histologische Untersuchung der einzelnen Stadien liefert dagegen
Informationen iiber die Prozesse auf zelluldrer Ebene, die bei der Entwicklung der
Gonaden ablaufen. Nachfolgend werde ich vor allem auf qualitative Verinderungen
eingehen. Eine genaue quantitative Analyse der Eizahlen lief} sich mit der histologischen

Untersuchung nicht durchfiihren. Die Angaben tiber die Anzahl der Oocyten in den
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verschiedenen Entwicklungsstadien geben daher nur eine allgemeine Beschreibung des

histologischen Bildes wieder.

CVund GS 1

In den Divertikeln und Ovidukten der untersuchten CV befanden sich keine Oocyten.
Priparationen der Gonaden wurden nicht durchgefiihrt, exakte Mafle fiir die Grof3e der
Ovarien fehlen daher; im Lichtmikroskop erschienen die Ovarien aber noch klein.

Bei Weibchen, die innerhalb eines Tages nach der Hautung zum Adultus fixiert wurden,
waren Qocyten 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 Halfte
der Gonodukte mit einer Reihe Oocyten gefiillt. Diese Gonaden entsprachen denen der

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

GS 2

In den Gonaden der Weibchen im GS 2 waren in den Gonodukten iiber die gesamte
Linge des Tieres zwei bis drei Reihen OS 1 und OS 2 zu finden. OS 1 konzentrierten
sich vor allem in der Nihe des Ovars, wihrend OS 2 bis in die Spitze der Divertikel und
zum Ende der Ovidukte hin vorkamen. Zwischen den OS 2 waren bei einigen Weibchen
Liicken. Die Grofenklassen-Verteilung im GS 2 bestitigt, daf sich ausschlieflich junge
Oocyten in den Gonaden befanden (Abb. 4.2).

GS 3

GS 3 war durch die Ausbildung mehrerer Schichten von Oocyten charakterisiert. OS |
lagen jeweils dorsal und waren {iberwiegend in direkter Nachbarschaft des Ovars und im
ersten Drittel der Gonodukte zu finden. Nach unten hin, und im Falle der Divertikel auch
nach vorn in Richtung Kopf, schlossen sich mehrere Reihen von OS 2 an, die in
ventraler Richtung gréfBer wurden. Die histologische Untersuchung zeigte, daf3 der
Zuwachs an Qocyten in der Gonade im wesentlichen aus der erhShten Anzahl OS 2
resultierte. In geringerem Umfang wurden vermehrt OS | gefunden. Neben der héheren
Zahl Eizellen lief sich eine Verschiebung im Gréfenspektrum der Oocyten feststellen
(Abb. 4.2). Einige Weibchen trugen junge OS 3.

GS 4

Im GS 4 nahmen die Gonaden, die mit OS [ bis OS 4 gefiillt waren, nahezu den
gesamten vorderen Thorax ein. Die Ovidukte bildeten sogenannte "Taschen”, indem sich
Oocyten (OS [ bis OS 4) zwischen die Muskelstrange der Schwimmbeine dréngten.

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

am weitesten entwickelten Schicht OS 2 befanden sich eine bis maximal zwei Schichten
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OS 3 und / oder OS 4, wobei ventral immer die am weitesten entwickelten Oocyten
positioniert waren (Fototafel II B).

Das Vorkommen von OS 3 und/oder OS 4 war fiir das GS 4 charakteristisch. Die bei der
Fiarbung mit Boraxkarmin rosa erscheinenden Oocyten wurden im histologischen Schnitt
als OS 3 bzw. OS 4 identifiziert. In préparierten Gonaden lieflen sie sich einfach von den
jiingeren Oocyten trennen (Fototafel II C). AuBlerdem 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 grofiere Anzahl Oocyten bestand aus
OS 2 (Abb. 4.2). Im GS 4 enthielten die Gonaden nicht alle Entwicklungs- und
Ubergangsstadien der reifenden Eizellen. Darauf wird unter im 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
hiufig nicht mehr vollstdindig mit Vesikeln ausgefillt, es kam zu
Auflosungserscheinungen des Ooplasmas, einzelne Oocyten degenerierten zu Vesikeln
(Fototafel II D). Diese Verdnderungen betrafen in einigen Weibchen nur einzelne
Oocyten, wihrend in anderen Weibchen ein groflier Teil der Oocyten aufgeldst war.
Hiufig waren noch alle Stadien vorhanden, sogar reife OS 4 lagen in den Gonaden vor,
die dariiberliegende Schicht von jlingeren Oocyten war jedoch z.T. vollstdndig
degeneriert. Ob es sich hier um seneszente Tiere im eigentlichen Sinne (Tiere, die alt
sind) oder um durch Nahrungslimitierung auftretende Mangelerscheinungen handelt,

wird spiter diskutiert.
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Abb. 4.2: GroBenhiufigkeits-Verteilungen der Oocyten in Gonaden

unterschiedlicher Entwicklungsstadien bei C. finmarchicus. Aufgetragen
wurde die maximale Querschnittsfliche als Maf fiir die Eigrofie;
beriicksichtigt wurden ausschlieBlich Oocyten in Divertikeln und
Ovidukten, GS 1 fehlt aus diesem Grund. N = Anzahl der Messungen.
Anzahl Weibchen je GS = 5.
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4.1.2.2 Verteilung der Qocyten in der Gonade

Im folgenden Absatz soll erlidutert werden, wie sich die unterschiedlichen OS auf die
verschiedenen Bereiche in der Gonade verteilten, da daraus Riickschliisse auf die
Vorginge wihrend der Reifung gezogen werden.

In den weiblichen Gonaden von Calanus finmarchicus befanden sich unterschiedliche
Entwicklungstadien von Qocyten. Dabei waren im Verlauf der Entwicklung von CV zum
adulten Weibchen im 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 Calanus finmarchicus sowohl der
Reifegrad als auch die Grofie 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 Groflenhiufigkeits-Verteilungen der Oocyten in Divertikeln und Ovidukten wurde in
insgesamt 29 Weibchen unterschiedlicher GS untersucht. Dabei wurden in den
Divertikeln mehr Qocyten gefunden als in den Ovidukten. Das geometrisches Mittel der
maximalen Querschnittsfiche der Oocyten betrug in den Divertikeln 558 um? und in den
Ovidukten 543 um2. Da die Daten nicht normalverteilt sind, beschreibt das geometrische
Mittel bei der vorliegenden Verteilung den zentralen Wert besser.
Die GroBenhiiufigkeits-Verteilungen der Oocyten (Abb. 4.3-B) zeigen, dafl nicht nur alle
Entwicklungsstadien der Eizellen in den Divertikeln und Ovidukten vertreten waren,
sondern dafB sie auch in gleichen Anteilen auftraten. Um Unterschiede in der Verteilung
zu priifen, wurden folgende statistische Verfahren verwendet:
1. Kolinogorov-Smirnov-Test
Nullhypothese: Die GroBenhdufigkeits-Verteilung der Oocyten ist in
den Divertikeln und den Ovidukten gleich.
2. U-Test nach Wilcoxon, Mann und Whitney
Nullhypothese: Die mittlere Grofie 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 GroBe als auch die GroBenhiiufigkeits-Verteilung in Divertikeln und Ovidukten
nicht signifikant unterschiedlich.
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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 GroBenhdufigkeits-Verteilung der Oocyten in Divertikeln und

Ovidukten; angegeben ist der Querschnitt der Qocyten im um?2; es
wurden die Vermessungsdaten von insgesamt 29 Weibchen
unterschiedlicher Entwicklungsstadien berticksichtigt. N = Anzahl der
Messungen.

Um zu tiberpriifen, ob sich wihrend der Entwicklung der Gonaden die Gréfien der
Oocyten in den Ovidukten und Divertikeln unterscheiden, wurden die gleichen
statistischen Tests fiir die einzelnen Weibchen durchgefiihrt. Zwar ergaben sich
Unterschiede in der Verteilung und mittleren Grofle der Oocyten, es liel3 sich aber keine
generelle Abhdngigkeit 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 Oocytengréfien (U-Test nach Mann-Whitney,
p < 0,05) (vergl. Tab. A.1 im Anhang).
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4.1.2.3 Vorginge wihrend der Eiproduktionsphase

Ziel des folgenden Experimentes war es, durch Eiablage und Reifungsprozesse
hervorgerufene Verinderungen in den Gonaden zu beschreiben. Calanus fimmarchicus-
Weibchen in der Reproduktionsphase wurden flir diesen Versuch in zweistlindigen
Intervallen beobachtet und in regelmiBigen Abstinden 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 fiir 5 Tage unter guten Futterbedingungen im
Labor gehiltert. Am dritten Tag stieg der Anteil der eierlegenden Weibchen und
gleichzeitig erhohte sich die Eiproduktion (Abb. 4.4). 96,6 % der Weibchen legten
zumindest einmal innerhalb dieses Zcitraumes ab, die meisten Tiere produzierten in
regelmiBigen Abstinden von 1 bis 2 Tagen ein Gelege. Die Gelegegrofie (47 + 24 Eier)
verinderte sich in diesem Zeitraum nicht signifikant (ANOVA, p = 0,4504).

Die Kontrolle der Eiproduktion in zweistindigen Abstdnden ergab, ‘dall die Eiablage

gleichmiifiig tiber 24 h verteilt erfolgle.
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Abb. 4.4: Eiproduktion, Gelegegrofie und Anteil reproduzierender Weibchen von
C. finmarchicus im Labor. Aufgetragen wurden die durchschnittliche
Eiproduktion (Eier W-1d-1), GelegegroBe (Eier Gelege'!) und der
prozentuale Anteil eierlegender Weibchen an fiinf aufeinander folgenden
Tagen unter guten Futierbedingungen. Die Daten vom 30.4. wurden bei
der Hilterung in Kulturschalen erfat. Wegen der Ubersichtlichkeit wurden
keine Fehlerbalken eingefiigt, vergl. dazu Tab. A.2 im Anhang.
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Die Gonaden aller Weibchen, die wihrend dieses Versuchs fixiert wurden, waren im GS
4. Es lieBen sich keine Verdnderungen der Gonadenreife aufgrund einer Eiablage
feststellen. Die Anzahl der Oocyten in den Gonaden hatte nicht abgenommen. Auch die
durchschnittliche Breite der Divertikel (355 % 61 pm ) und der Ovidukte (237 & 50 pum)

blieben konstant.

Die histologische Aufarbeitung dagegen zeigte deutliche zeitliche Unterschiede in der
Morphologie der Oocyten innerhalb eines Legeintervalls. Auch die an lebenden Weibchen
beobachtete Farbung der Oocyten verédnderte sich:

In Gonaden von Weibchen, die direkt oder 6 h nach der Eiablage fixiert wurden, bestand
die ventrale Schicht Oocyten aus jungen OS 3. Darliber lagen, wic iiblich im GS 4,
mehrere Schichten OS 2 bzw. OS 1. OS 1 und OS 2 bildeten auch in allen weiteren
untersuchten Weibchen den grofiten Anteil der Qocyten in der Gonade. Im 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 Ubergangsstadium von OS 3 zu OS 4; dazwischen lagen auerdem
vereinzelte OS 4. Die dariiberliegende Schicht Eizellen war dem OS 2 zuzuordnen. In den
lebenden Weibchen hatte sich die ventrale Schicht Oocyten rosa gefirbt. Die Oocyten
zweier Weibchen hatten sich nicht weiterentwickelt (junges OS 3), deren Gonaden waren
im lebenden Zustand farblos. Nach 12 h zeigte sich im GréBenspektrum der ventralen
Oocyten insgesanit eine deutliche Verschiebung zu gréferen Eizellen (Abb. 4.5) .

18 h (fiinf untersuchte Weibchen) bzw. 24 h (drei untersuchte Weibchen) nach der
Eiablage trugen alle Weibchen OS 4. Die dariiberliegenden Oocyten waren junge OS 3.
Weibchen, die wihrend der Eiablage fixiert wurden, enthielten ebenfalls neben OS 4
junge OS 3. Die ventrale Schicht Oocyten war in den lebenden Tieren deutlich rosa
gefirbt. Die relativ geringe Zahl der Weibchen, die ich 24 h nach der Eiablage fixieren
konnte, resultierte daraus, daf 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 Qocyten zwischen zwei Eiablagen 146t sich aus den oben beschriebenen
Beobachtungen wie folgt zusammenfassen: 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 spéter zu OS 4. Mit der Reifung
der ventralen Schicht von OS 3 zu OS 4 beginnt die dartiberliegende Schicht OS 2, sich
zu jungen OS 3 zu entwickeln. Erst nach der Ablage aller OS 4 nehmen diese jungen OS
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3 die endgiiltige Reifung auf. Diese Prozesse laufen in Divertikeln und Ovidukien

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

Hiufigkeit (%)

Abb. 4.5:
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GréBenhiufigkeits-Verteilung der reifenden Oocyten von C. finmarchicus
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
Querschnittstliiche in um? der Oocyten im histologischen Schuitt. N =
Anzahl der Messungen.
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4.1.3 Freilanduntersuchungen zur Reproduktion von

Calanus finmarchicus

Im Zeitraum von Mitte Médrz bis Ende Mai 1994 untersuchte ich CV, adulte Weibchen
und Minnchen einer C. finmarchicus-Population in einem nordnorwegischen Fjord
(Grgtsund), um die Entwicklung der Gonaden und die Eiproduktion in den

Frithlingsmonaten zu dokumentieren.

4,1.3.1 Abundanz

Die Abundanz der untersuchten Stadien von C. finmarchicus schwankte im

Untersuchungszeitraum von Mérz bis Mai sehr stark (Tab. 4.1).

Tab. 4.2: Abundanz der CV, Weibchen und Ménnchen von C. finmarchicus im
Grgtsund (Nordnorwegen) von Mitte Mérz bis Ende Mai 1994. Angegeben
sind Anzahlen Individuen m-3 und das Verhiltnis von Weibchen zu
Minnchen (W/M) bei zehn Ausfahrten.

Datum 153.1 21.3.] 28.3.}1 5.4. | 11.4.} 19.4.] 25.4.] 3.5. 10.5. 1 19.5.

CV 21,4 4,4 2,8 1,4 0,7 0,2 0,6 | 4,64 5,6 | 94,3
Weibchen || 21,8 59 | 13,3 5,2 | 16,0 7,9 9,7 129,1 18,0 | 52,6
Minnchen|| 6,4 2.3 2,2 1,2 0,6 0,1 0,4 1.4 1,6 2,0
WM 3.4 2,6 6,1 43 1290 [111,0 | 23,1 | 204 [ 114 |263

Zu Beginn meiner Untersuchung im Grgtsund Mitte Mérz war das Verhdltnis von CV zu
Adulten in etwa ausgeglichen. Ein Teil der iiberwinternden CV hatte sich schon vor
Probennahmebeginn zu Adulten gehidutet. Im Laufe der folgenden Wochen nahm der
Anteil der CV (Prosomalédnge 1800 - 2900 wm) 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 héchste absolute Anzahl

Individuen m-3 erreicht wurde.
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C. finmarchicus-Weibchen waren zu allen Probennahmen relativ hiufig. Mitte Mirz lag
der Anteil der Weibchen bei 42 % der untersuchten Stadien, bis Mitte April stieg er auf
92 % an. Danach verringerte er sich wieder bis Ende Mai auf ca. 40%. Die
durchschnittliche Prosomalinge der Weibchen lag zwischen 2511 und 2668 wm, sie
verdnderte sich nicht signifikant iiber den Untersuchungszeitraum (Abb. 4.6) (ANOVA,
p = 0,7883).
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Abb. 4.6: Prosomalinge adulter C. fimmarchicus -Weibchen von Mérz bis Mai 1994
im Grgtsund (Norwegen). Dargestellt ist die durchschnittliche maximale
Liange des Prosoma mit Standardabweichung an 10 Probennahmeterminen
(P1-P10, die genauen Daten sind der Tab. 3.1 zu entnehmen).

Adulte Médnnchen von C. finmarchicus (Prosomaldnge 2300 - 2900 um) waren in nur
geringen Zahlen vorhanden, das Geschlechterverhiltnis lag immer deutlich auf Seiten der
Weibchen. Maximale Abundanzen der Médnnchen traten von Mitte Mérz bis Anfang April
auf, in diesen Wochen variierte das Verhiltnis Weibchen zu Méinnchen zwischen 3 und 6.
Im gleichen Zeitraum trugen viele der Weibchen eine Spermatophore. Der tiberwiegende
Teil der Weibchen (mehr als 95%) war schon zu Beginn des Frithjahres befruchtet. (Bei
befruchteten Weibchen firbten sich die Spermien mit Boraxkarmin ebenfalls rot; die
Spermatheke erscheint dunkelrot.)

Abb. 4.7 veranschaulicht die Verdnderung der Abundanzverhiltnisse zwischen

Weibchen, Miédnnchen und CV im Verlauf der Untersuchung von Mérz bis Mai.
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Abb. 4.7: Zusammensetzung der Population von C. finmarchicus im Grgtsund

wihrend des Untersuchungszeitraums von Mirz bis Mai 1994,
aufgetragen sind die prozentualen Anteile der Weibchen, CV und
Mainnchen an den Probennahmen P1 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 die
Gonadenreifestadien (GS) von ca. 50 Weibchen aus den wochentlichen Probennahmen

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

100

§ = seneszent
: 1 Gs4

g M Gs3

:E D GS2

£ A GS1

=

]
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Abb. 4.8: Gonadenreifestadienverteilung (GS) der Weibchen von C. finmarchicus
im Grgtsund von Mérz bis Mai 1994. Erlduterung der Reifestadien in
Kapitel 4.1.2.1, Ubergangsstadien wurden je zur Hilfte den vorherigen
bzw. nachfolgenden Stadien zugeteilt. Daten der Probennahmen (P1 bis P
10) sind Tab. 3.1 zu entnehmen.

Zu Beginn der Untersuchung Mitte Méirz waren die Gonaden von 85% der
C. finmarchicus-Weibchen nicht (GS 1) oder wenig (GS 2) entwickelt. Ca. 10% der
Gonaden waren im GS 3 und nur ca. 3% der Gonaden waren reif (GS 4). Bis zur
zweiten Probennahme verschob sich das Verhiltnis zu Gunsten der Gonaden im GS 2.
AuBerdem traten vermehrt Gonaden im GS 3 auf. Im Laufe der folgenden drei Wochen
(P2-P5) erhohte sich der Anteil der reifen Gonaden (GS 4) rapide, im Gegenzug sanken
die Anteile der Gonaden in GS 1, 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 im GS
4 gleichbleibend hoch. Daneben fanden sich GS 3 in geringer Anzahl. Ab Ende April
waren auch seneszente Weibchen zu finden. Thr Anteil stieg langsam bis Ende Mai an.

Bei der letzten Probennahme am 19. Mai (P10) war der Anteil der GS 4 von ca, 80 % am
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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 Calanus finmarchicus im Grgtsund zu beschreiben, wurden
folgende Parameter erfaBt:

- in-situ-Eiproduktionsrate

- Gelegegrofie

- Anteil eierlegender Weibchen im Labor

- % GS 4 (Gonaden-Index)

Die Tabelle 4.2 gibt eine Ubersicht tiber die ermittelten Parameter.

Tab. 4.3 Reproduktion von C. finmarchicus im Grgtsund zwischen Mérz und Mai
1994. Angegeben werden die Anzahl der gehilterten Weibchen (N), der
prozentuale Anteil der eierlegenden Weibchen (W), die Eiproduktionsrate
(EPR) mit Standardabweichung, die Gelegegrofie (n) mit
Standardabweichung und der prozentuale Anteil der GS 4 = Gonaden-Index

(GI).
Datum | N W (%) EPR (n W-1d-D | Gelegegrofie (n) GI
15.3.] 85 1,2 01 + 091 00 + 000 3.2
21.3.] 85 0,0 00 £ 00] 00 * 00 4,1
28.3.] 85 51,8 169 + 214 | 367 + 18,7 | 646
5.4.1 79 62,0 | 202 + 219|367 £ 194 | 716
11.4.] 83 892 | 472 £ 26,1 | 472 + 22,0 | 1000
19.4.) 77 80,5 | 382 + 254|527 + 177 | 804
25.4.] 85 64,7 | 2877 + 285 | 432 + 236 | 938
3.5.] 85 61,2 | 269 + 247 | 417 + 189 | 740
10.5.] 70 47,1 18,5 + 229 | 454 + 16,1 | 77,6
19.5.] 80 18,8 56 + 133 ] 334 + 143 | 267

Die Parameter Eiproduktionsrate, Anteil reproduzierender Weibchen und Gonaden-Index
zeigten im Verlauf der Untersuchung einen sehr dhnlichen Verlauf (Abb. 4.9 A,C,D). Die
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Gréfie der Gelege verdnderte sich in geringerem Ausmaf3 (Abb. 4.9 B) und wird daher

gesondert behandelt.
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Reproduktion von C. finmarchicus im Grgtsund zwischen Mérz und Mai
1994. Dargestellt ist die zeitliche Entwicklung der Eiproduktionsraten (A),
der Gelegegrofien (B), des Anteils der reproduzierenden Weibchen (C)
und des Gonaden-Index (% GS 4) (D).
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Es gibt signifikante zeitliche Veriinderungen in der Eiproduktionsrate (ANOVA; p=
0,0001).

Bei den ersten beiden Probennahmen Mitte und Ende Mirz war keine in-situ-
Eiproduktion festzustellen, der Gonaden-Index war niedrig. Bei der 3. Probennahme am
28.3. stieg die Eiproduktion signifikant auf durchschnittlich 17 Eier W-I d-! innerhalb
der ersten 24 h nach dem Fang an (Post-Hoc-Test nach Games-Howell, Abb. 4.10). Ca.
50% der Weibchen legten Eier ab. Im gleichen Mafle 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-1 d-1 das
Maximum erreicht. Die Eiproduktionsrate lag signifikant hther als bei allen anderen
Probennahmen mit Ausnahme der 6. Probennahme am 19.4. (Post-Hoc-Test nach
Games-Howell). 89% der im Labor gehillterten Weibchen legten Eier innerbalb von 24 h
nach dem Fang ab. In den Proben waren ausschliefllich Weibchen im GS 4, damit lag der
Gonaden-Index bei [00%. An den darauffolgenden Probennahmeterminen in April und
Mai nahm dann die Eiproduktionsrate langsam ab. Die Abnahme von einer Probennahme
zur néchsten 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-14d-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%.

Datum 21.3.128.3.| 5.4.|11.4.1194.1254.| 3.5. | 10.5.|19.5.
EPR [[0,00 [16,8920,16(47,20138,23[28,67 26,88 18,5415,64
15.3.  0,09|| ns * * * #* * * =
28.3. 16,89 ns * * ns ns ns *
5.4. 20,16 * * ns ns ns *
11.4. 47,20 ns * * * *
19.4. 38,23 ns ns *
25.4. 28,67 ns ns *
3.5. 26,88 ns *
10.5. 18,54 *

Abb. 4.10: Uberpriifung der in-situ-Eiproduktionsraten von C. finmarchicus im
Grgtsund mit dem Post-Hoc-Test nach Games-Howell. Horizontal und
vertikal sind die Probennahmetermine und die Eiproduktionsraten (EPR)
aufgefiihrt, 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 innerhaib der ersten 24 h nach dem
Fang produziert wurden, variierte zwischen ca. 30 und 52 pro Probennahmetermin.
Wihrend die minimale Anzahl durch die Methode auf 9 Eier festgelegt wurde (vergl.
Kap. 3.5.1.2), lag das Maximum bei 148 Eiern. Die gréfiten 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 umfal3ten.

Zeitliche Unterschiede in der Gelegegrofie wurden mit einer Varianzanalyse (ANOV A)
statistisch gepriift.

Null-Hypothese: Die Gelege aller Ausfahrten entstammen einer Grundgesamtheit und
sind im Mittel gleich groB. Der Zeitpunkt der Probennahme hatte keinen Einfluf3 auf die
Gelegegrofe.

Die Null-Hypothese wurde auf einem Signifikanzniveau von 0,001 abgelehnt, d.h. der
Zeitpunkt der Probennahme beeinfluBite signifikant die Gelegegrdfe. Mit einem Post-
Hoc-Test nach Games-Howell wurden daher die Gelegegrofien 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 Grée der Gelege an den verschiedenen

Probennahmen unterscheidet, ist in Abb. 4.11 dargestellt.

Datum 54, 11.4.119.4.1254.{ 3.5. | 10.5.] 19.5.
GG 36,7 47,2 52,7 43,2 (41,7 (454 (334
28.3. 36,7 ns * ns ns ns ns
5.4, 36,7 * ns ns ns ns
11.4. 4772 ns ns * * *
19.4, 52,7 ns ns ns.
254, 432 ns ns ns
3.5. 41,7 ns ns
10.5. 454 ns

Abb. 4.11: Uberpriifung der GelegegroBien von C. finmarchicus im Grgtsund mit
dem Post-Hoc-Test nach Games-Howell. Horizontal und vertikal sind
die Probennahmetermine und die Gelegegrofien (GG) aufgefiihrt, ns =
die Gelegegrofien dieser beiden Ausfahrten unterscheiden sich nicht
signifikant (p > 0,05) * = die Gelegegrofien unterscheiden sich
signifikant.
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4.1.4 Abschitzung der Eiproduktion anhand fixierter Proben

Bisher wurde die in-situ-Eiproduktionsrate im Rahmen aufwendiger in-vivo-Experimente
erfafit. Ziel der vergleichenden Untersuchungen in dieser Arbeit war daher, anhand
fixierter Proben die Eiproduktion bestimmen zu konnen. Dazu wurden der
Gonadenreifezustand und die Reproduktion zum gleichen Zeitpunkt ermittelt. Zusétzlich
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 konnen, sollte der Gonaden-Index
(prozentualer Anteil der Weibchen im 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,
Gelegegrofie und in situ-Eiproduktionsrate), korrelierte, wird in Abb. 4.12 dargestellt.
Die Regressionsgeraden zeigen einen signifikanten Zusammenhang 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 Gelegegrofie (R2=
0,615, p = 0,0213) und die Eiprodukticnsrate (R2= 0,815, p = 0,004) waren signifikant

mit dem Gonaden-Index korreliert.
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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.)
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4.1.4.2 Abschitzung der Gelegegrofie

Die histologische Untersuchung der reifenden Oocyten zwischen zwei Eiablage-
Ereignissen zeigte, daB3 bei einer Eiablage alle OS 4 abgegeben werden und das néchste
Gelege von synchron heranreifenden frithen OS 3 gebildet wird (vergl. Kap 4.1.3.3).
Daher sollte man durch die Zihlung der OS 4 bzw. OS 3 in den histologischen Schnitten
die Gelegegrofie des folgenden Geleges ermitteln kdnnen.

In dem im Kapitel 3.5.3.1 dargestellten Experiment wurden die Weibchen fiir 5 Tage im
Labor gehiltert und anschlieBend lichtmikroskopisch untersucht. Dabei zihlte ich die OS
4 oder OS 3 und ermittelte so die zu erwartende Gelegegrofle bei 19 Weibchen.

Aus der Hilterung waren folgende Gréflen bekannt:

MTGG  (mittlere tigliche GG) 1 Qw
=—)> GG
l'lw i=1
MIGG ittlere individuelle GG | &
(mittlere individuelle ) :AEGGJ
nT j=1
GMGG (gesamte mittlere GG aller Weibchen bei 1 i iGG"
mehreren Tagen Hilterung) (nw*n. & 5 "
GG = Gelegegrofie
GG, = GG von Weibchen; am Tagj

Die Zihlung der OS 3 bzw. OS 4 in den histologischen Schnitten ergab folgende GrofBen:

EGG (erwartete GG des Wi) = Noss " Vi oder Nose ™ Vi
Nw
MEGG (mittlere EGG) = L S rca
Ny i=1

Wihrend der Hilterung produzierten die Calanus finmarchicus-Weibchen Gelege mit 9
bis 148 Eiern. Die anhand der Zahlung der OS 3 bzw. O4 ermittelte individuelle erwartete
GelegegroBe (EGG) variierte zwischen 25 und 84 Eiern.

Aufgrund der hohen Variabilitit der Gelegegréfen wihrend der Hilterung besteht nur
eine schwach signifikante Korrelation der mittleren individuellen Gelegegrofle (MIGG)
mit der individuellen erwarteten GelegegroBe (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
GroRenbereich der zuvor im Experiment produzierten Gelege (Abb. 4.13)

Die mittlere tdgliche Gelegegrofie (MTGG) verinderte sich tiber den Hilterungszeitraum

nicht signifikant.
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Die gesamte mittlere Gelegegrofie (GMGG) der funftigigen Hilterung lag bei 49,8 Eiern.
Die mit Hilfe der Histologie ermittelte durchschnittliche’Anzahl OS 3 bzw. OS 4, d.h..
die durchschnittliche erwartete Gelegegréfie (MEGG) betrug 50,1 Eier. Die beiden Werte
sind nicht signifikant unterschiedlich (ANOVA, p = 0,789).

140-: O MIGG
_-1 " EGG

1207 T

1007

GelegegroBe (n)
o]
L 3
O—
O—
@ |
O—m—

]

C. finmarchicus -Weibchen Nr.

Abb. 4.13: Erwartete (EGG) und mittlere individuelle GelegegroBe (MIGG) von
C. finmarchicus-Weibchen. Dargestellt sind Mittelwerte und
Standardabweichungen (MIGG) und die EGG fiir 19 Weibchen .
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4.1.5 Einfluff der Nahrungsbedingungen

4.1.5.1 EinfluB kurzzeitiger Hungerphasen auf die Reproduktion

Um den Einfluf} kurzzeitiger Hungerphasen auf die Eiproduktionsrate zu untersuchen,
hilterte ich nach den Probennahmen 1, 2, 4, 8, 9 und 10 (vergl Tab. 3.1) jeweils ca. 85
Weibchen tiber 4 bis 9 Tage im Labor. Zwischen 40 und 50 Tiere wurden mit Diatomeen
gefiittert, wihrend die restlichen Tiere in filtriertem Seewasser ohne Nahrung gehiltert
wurden. Nach Abschlul des Versuchs wurden die Weibchen zur Untersuchung der

Gonadenreifestadien (GS) fixiert.

Withrend der Hilterung reagierten die Weibchen je nach Ausgangssituation und
Hilterungsdauer unterschiedlich auf die verschiedenen Nahrungsbedingungen. Daher
werde ich im 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 Versuchsansitze
(geflitterte und nicht-gefiitterte Tiere) Eier produziert (Abb. 4.14-1A). Die Gonaden
verdnderten sich wihrend der viertdgigen Laborhilterung weder bei den gefiitterten noch
bei den nicht gefiitterten Weibchen (Abb. 4.14-3A).

Wihrend bei der ersten Probennahme die Weibchen tiberwiegend im GS 1 waren,
iberwog bei der zweiten Probennahme der Anteil der Weibchen im GS 2. Bei der
Hilterung nach der zweiten Probennahme hatten die unterschiedlichen
Nahrungsbedingungen innerhalb der 9 Tage cinen deutlichen Einfluf (ANOVA, p <
0,0001). Ab dem vierten Tag stieg die Eiproduktion der gefiitterten Weibchen signifikant
an (Post-Hoc-Test nach Games- Howell, p = 0,05), etwa die Hilfte der Weibchen hatte
bis zum Ende des Versuchs zumindest einmal abgelegt. Bei der Fixierung waren 80% der
Gonaden im GS 4. Im Gegensatz dazu hatten sich die Gonaden der hungernden
Weibchen nicht veriindert (Abb. 14.4-3B), die Tiere legten kaum Eier ab.

Wiihrend der Versuche zu den nachfolgenden Probennahmen lag die Eiproduktion der
geflitterten Weibchen ab dem 3. Tag tiber der Eiproduktion der hungernden Weibchen.
Bei niedrigen Eiproduktionsraten zu Beginn der Hélterung war dies auf einen Anstieg der
Produktionsrate bei den gefiitterten Weibchen zurtickzufithren (Versuch nach

Probennahme 3 und 10), wihrend parallel dazu die Produktion der hungernden
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Weibchen abnahm. In den Versuchen 4, 8 und 9 blieb die Eiproduktion der gefiitterten
Weibchen relativ konstant, dic hungernden Weibchen legten jedoch auch hier erheblich
weniger Eier. Der Reifegrad der Gonaden geflitterter Weibchen zeigte keine Verinderung
gegeniiber der Freilandsituation zu Beginn der Hilterung. Dagegen verringerte sich der
Anteil reifer Gonaden (GS 4) bei den hungernden Weibchen deutlich. AuBerdem fand ich
in nicht gefiitterten Tieren vermehrt Gonaden, die eine insgesamt "lochrige” Struktur
aufwiesen oder in denen sich einzelne Oocyten aufgeldst hatten - Merkmale der als
"seneszent" beschriebenen Tiere. Der Abbau der Gonaden scheint sich mit liingerer Dauer
der Hungerperiode zu verstiarken, wie es sich im Versuch nach Ausfahrt 9 (Abb. 4.14-
3F) als Trend abzeichnete.
Beim letzten Versuch (Probennahme 10) Ende Mai war die Eiproduktionsrate im Freiland
auf 5 Eier W-1d-1 abgesunken. Etwa die Hilfte der Gonaden war reif, withrend die
andere Hiilfte unreife oder "seneszente” Gonaden umfafBte. Im Labor reagierten die
Weibchen auf die Fiitterung ab dem dritten Tag mit einer signifikant héheren
Eiproduktion (ANOVA, p = 0001, Post-Hoc-Test nach Games-Howell). Am Ende des
Versuchs nach 5 Tagen war der grofite Teil der Gonaden im GS 4. Die Eiproduktion der

hungernden Weibchen dagegen blieb niedrig, die Gonaden veréinderten sich nicht.
Bei allen Versuchen war die verinderte Eiproduktion auf Verinderungen in der Anzahl

eierlegender Weibchen (Abb. 4.14-2A bis G) und damit der Frequenz der Eiablage

zuriickzufiihren. Die Grofe der Gelege blieb wihrend der Hilterung konstant.
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4.1.5.2 EinfluBl langzeitiger Hungerperioden auf die Reproduktion

Die Auswirkungen lidngerer Hungerperioden auf die Eiproduktionsrate und die
Morphologie der Gonaden habe ich im folgenden Experiment untersucht. Jeweils 80
Weibchen wurden {iber drei Wochen im Labor gefiittert bzw. unter Hungerbedingungen
gehiltert. In ca. wochentlichen Abstinden wurden Tiere zur Untersuchung des
Gonadenreifezustands, zur Prdparation der Gonaden und fiir histologische
Untersuchungen fixiert (vergl. Kap. 3.5.2). Inwieweit die Erndhrungssituation vor
Versuchsbeginn die Verdnderungen in der Morphologie der Gonaden beeinflufit, soll die
zweifache Durchfithrung des Versuchs, zu Beginn des Friihjahrs vor der
Phytoplanktonbliite (Probennahme 2 am 21.3.1994) und zum Ende des Friihjahrs
withrend der Phytoplanktonbliite (Probennahme 7 am 25.4.1994; vergl. Kap. 2.2.3),

kldren.

Versuch 1 (Weibchen vor der Phytoplanktonbliite gefangen):

Situation zu Versuchsbeginn

Direkt nach dem Fang wurde keine in-situ Eiproduktion festgestellt, die Weibchen von
Calanus finmarchicus waren {iberwiegend im GS 3 (21.3.). Die histologische
Untersuchung zeigte intakte Oocyten, mehrere Reihen OS 2 und manchmal eine Rejhe
ausgebildeter OS 3. Die Zellen in den Ovarien waren dicht gepackt; die typische
Gliederung in Teilungs-, Synapsis- und Wachstumszone (vergl. Kap. 4.1.1) wurde bei

allen sechs histologisch untersuchten Weibchen nachgewiesen.

Geflitterte Weibchen

Die gefiitterten 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-! d-!

erreicht. Insgesamt schwankte die Eiproduktionsrate stark. Sie lag deutlich unter den

parallel im Freiland festgestellten Werten von bis zu 47 Eiern W-! d-1 (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 im GS 4. Entsprechend nahm die

Breite der Divertikel und der Ovidukte zu (Abb. 4.17-A).

Die Ovarienldnge ebenso wie die Breite der Wachstumszonen und der Teilungszonen

blieben unter Futterbedingungen konstant (Abb. 4.17-A).

Die histologische Untersuchung zeigt, daf} die innere Organisation der Weibchen im

wesentlichen den Freilandtieren entsprach. So waren in allen gefiitterten Weibchen OS 1
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bis OS 4 zu finden. Lediglich zum Ende der Untersuchung nach 23 Tagen
Laborhilterung hatten sich in einem von 4 fixierten Tieren kleine Liicken in der
Wachstumszone der Ovarien gebildet. In nur wenigen Tieren waren abnorme (d.h.
degenerierte Oocyten, OS 3 mit unvollstidndiger Vakuolisierung oder OS 4 mit abnormen

Chromosomen) zu finden.

Nicht gefiitterte Weibchen

Bei den nicht gefiitterten Weibchen wurde an den meisten Tagen keine Eiproduktion
festgestellt (Abb. 4.15). An nur 4 Tagen wurden iberhaupt Eier gefunden, die
Eiproduktionsrate lag maximal bei nur 2 Eiern pro Weibchen und Tag.

Im Verlauf der Hilterung entwickelten sich in den hungernden Weibchen die Gonaden
wenig weiter (Abb. 4.16-B). Ca. 50% der Weibchen erreichten das GS 3. Am Ende des
Versuchs wurden zwei Weibchen im GS 4 gefunden.

Die Vermessung der Gonaden zeigte, daf sich die Breite der Divertikel und der Ovidukte
nicht wesentlich verdnderte. Bei den Ovarien allerdings verringerte sich die Lénge
signifikant (ANOVA, p = 0,0294) Auch bei der Breite der Wachstumszone war eine
Tendenz zur GroBlenabnahme zu erkennen, sie veridnderte sich jedoch nicht signifikant.
Die Breite der mitotisch aktiven Zone verdnderte sich nicht. Diese Befunde spiegeln sich
auch in der Histologie wieder.

Die histologischen Untersuchungen zeigten sehr deutliche Verdnderungen in den
Gonaden: Zuerst kam es in den Oocyten in den Gonodukten zu
Auflosungserscheinungen, einige Oocyten degenerierten zu Vesikeln (vergl. auch Kapitel
4.1.1), ein Effekt, der sich mit zunehmender Dauer des Experimentes verstdrkte
(Fototafel). Auch in den die Ovarien zeigten sich Verdnderungen: Zunéchst (1. Fixierung
nach 4 Tagen, 2. Fixierung nach 8 Tagen) wiesen die Wachstumszonen der Ovarien nur
kleine Liicken auf. Spéter war der Zellverband der OS 1 nur noch sehr locker, zwischen
den einzelnen OS 1 lagen insbesondere an den Ubergingen vom Ovar zu den
Gonodukten grofie Zwischenrdume. Jedoch waren auch in den Weibchen, die ldnger (16
bzw. 23 Tage) gehungert hatten, immer intakte OS 2 und OS [ in den Gonaden zu
finden. Zum Zeitpunkt der letzten Fixierung war die Wachstumszone der meisten Ovarien
fast vollstindig aufgeldst, die beiden anschlieBenden Zonen (Synapsis- und
Teilungszone) waren jedoch noch weitgehend erhalten. Bei einigen Weibchen waren
abnorme OS 3 und OS 4 (unvollstindige Vakuolisierung und/oder abnorme Kerne)

festzustellen.
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Abb. 4.15 Einflufl von Futter- und Hungersituation auf die Eiproduktionsrate von
C. finmarchicus wihrend eines Langzeitversuchs zwischen dem
22.3.1994 und dem 14.4.1994.
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Abb. 4.16: EinfluB von Futter- und Hungersituation auf die Gonadenreifestadien

von C. firmarchicus wihrend eines Langzeitversuchs zwischen dem
22.3.1994 und dem 14.4.1994. Die Zusammensetzung der
Gonadenreifestadien (GS) zu den verschiedenen Fixierungszeitpunkten
bei gefiitterten (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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B Ovarlinge

O mitotische Zone, Breite
Wachstumszone, Breite
O Divertikel, Breite
Ovidukte, Breite

Beginn 4, Tag 8. Tag 16.Tag 23.Tag

Abb. 4.17: Einfluf} von Futter- und Hungersituation auf die Gonadengréfie von
C. finmarchicus wihrend eines Langzeitversuchs zwischen dem
22.3.19994 und dem 14.4.1994. Dargestellt sind die Durchschnittswerte
bei gefiitterten (A) und nicht-gefiitterten (B) Weibchen
(Standardabweichung vergl. Tab. A.5 im Anhang), n vermessene
Gonaden = 6-8.
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Versuch 2 (Weibchen wiithrend der Phytoplanktonbliite gefangen)

Situation zu Versuchsbeginn

Zu Beginn des Versuchs am 25.4. betrug die in-situ-Eiproduktion 28 Eier W-! d-1, die
Gonaden aller Weibchen waren im GS 4. Die histologische Untersuchung zeigte intakte
Gonaden mit nur vereinzelt auftretenden Aufldsungserscheinungen, wie sie seneszenten

Weibchen zugeordnet werden (vergl. Kap. 4.1.2)

Gefiitterte Weibchen

Die Eiproduktion sank wihrend der ersten zwei Hélterungstage zunichst stark ab, blieb
dann aber auf einem konstanten Niveau von ca. 10 Eiern W-! d-!, zum Ende des
Versuches hin stieg sie wieder leicht (Abb. 4.18).

Die Gonaden dieser Weibchen verinderten sich in den ersten zwei Wochen der Hélterung
nur wenig, der GroBteil verblieb im GS 4 (Abb. 4.19-A). Am letzten Fixierungstermin
waren die Gonaden etwa der Hilfte der Weibchen als seneszent einzustufen.

Die Priparation und anschlieBende Vermessung der Gonaden konnte an nur einem
Termin durchgefiihrt werden, da die Mortalitit hoch war und geniigend Weibchen fiir die
histologischen Untersuchungen zuriickgehalten werden sollten. Der Versuch mit den
gefiitterten Weibchen muBte aufgrund der hohen Mortalitdt schon am 20. Tag der
Hélterung abgebrochen werden. Bis zur dritten Woche waren die Divertikel und
Ovidukte nur wenig schmaler geworden. Auch die Linge des Ovars ebenso wie die
Breite der Wachstumszone nahmen nur wenig ab. Die Teilungszone war im Gegensatz
dazu um ca. die Hélfte 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 fiir 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 im Stadium der Degeneration befanden; in der
Wachstumszone des Ovars waren deutliche Zwischenrdume zwischen den Zellen . In den
librigen drei Weibchen hingegen war der GroBteil der Eizellen (OS 1 bis OS 3 bzw. OS

4) intakt, nur vereinzelte Oocyten waren degeneriert.

Nicht gefiitterte Weibchen

Die Eiproduktionsrate sank innerhalb einer Woche auf 2 Eier W-1d-1. 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 fiir Seneszenz stieg auf tber 20% (Abb. 4.19-B). Nach 23 Tagen waren ca.
75 % der Gonaden im GS 1, ca. 20% seneszent und nur noch ca. 5% im GS 3. Innerhalb
der ersten Waoche unter Hungerbedingungen wurden die Divertikel und Ovidukie um ca.
die Hilfte 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 um nur noch ein Viertel
(Divertikel) bzw. ein Drittel (Ovidukte) der urspriinglichen MaBe betrug. Die Linge 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 Hélfte, verdndert
sich dann aber nicht mehr. Die Breite der Teilungszone nahm nach einem Maximum am
sechsten Tag kontinuierlich im Laufe des Versuchs ab.

Alle histologisch untersuchten Weibchen wiesen abnorme Oocyten auf, die
Wachstumszone der Ovarien war 16cherig. Auch in der Synapsis- und der Teilungszone
lagen Zwischenrdume zwischen den Eizellen. Wihrend nach sechs Tagen Laborhilterung
noch intakte OS 1 und OS 2, selten auch OS 3 oder OS 4, vorlagen, waren die Gonaden
der Weibchen, die am Ende des Experimentes fixiert wurden, fast vollstiindig anfgeldst.

Dennoch befanden sich auch hier vereinzelt OS 4 in den Gonodukten.

]
1 234 567 8 91011121314 151617 18 19 20 212223
Hilterungsdauer (d)

mit Futter
——D8———  o¢hne Futter

Abb. 4.18: Einfluf von Futter- und Hungersituation auf die Eiproduktionsrate von
C. finmarchicus wihrend eines Langzeitversuchs zwischen dem
25.4.1994 und 16.5.1994. Die Daten der gefiitterten und der nicht
geflitterten Weibchen sind im Vergleich dargestellt (y-Achse), x-Achse:
Hilterungsdauer.
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Abb. 4.19: EinfluB von Futter- und Hungersituation auf die Gonadenreifestadien
von C. finmarchicus wihrend eines Langzeitversuchs zwischen dem
25.4.1994 und dem 16.5.1994. Dargestellt wird die Zusammensetzung
der Gonadenreifestadien (GS) zu den verschiedenen
Fixierungszeitpunkten bei geflitterten (A) und bei nicht-gefiitterten (B)
Weibchen, n untersuchte Weibchen = 10.
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Abb. 4.20: Einflu von Futter- und Hungersituation auf die Gonadengroéfle von
C. finmarchicus wihrend eines Langzeitversuchs zwischen dem
25.4.1994 und dem 16.5.1994. Dargestellt sind die Durchschnittswerte
bei gefiitterten (A) und nicht-gefiitterten (B) Weibchen
(Standardabweichungen vergl. Tab. A.6 im Anhang), n vermessene
Gonaden 6 bis 8.

Vergleich der beiden Versuchsansiitze

Bei beiden Versuchsansiitzen war die Eiproduktionsrate der gefiitterten Weibchen deutlich
hoher als die der hungernden Weibchen. Im Durchschnitt lag aber die Eiproduktion der
Weibchen. die vor dem Einsetzen der Phytoplanktonbliite gefangen wurden, ber der
Produktion der Weibchen, die withrend der Phytoplanktonbliite gefangen wurden.

Die Veriinderung der Gonaden unter den verschiedenen Nahrungsbedingungen hing von
der Ausgangssituation ab: Hungernde Weibehen, 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 Linge der Ovarien ab. An den
gefirbten Totalpriparaten 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 Liinge bzw.
Breite der Ovarien, Divertikel und Ovidukte nahm ab. Gefiitterte Weibchen entwickelten
sich zum GS 4 (gefangen vor der Phytoplanktonbliite, 21.3.) bzw. blieben im GS 4
gefangen wihrend der Phytoplanktonbliite, 25.4.).
Die histologische Untersuchung ergab, daf} sich die Morphologie und damit auch der
physiologische Zustand der Oocyten in allen Fillen verdnderte. Unter
Hungerbedingungen (traten in beiden Versuchsansitzen abnorme Oocyten in grofler
Anzahl auf, in der Wachstumszone der Ovarien bildeten sich Zwischenrdume zwischen
den Eizellen. In gefiitterten Weibchen entwickelten sich immer OS 3 und OS 4. Am Ende
beider Versuchsansidtze waren abnorme QOocyten zu finden, allerdings in erheblich

geringerem Ausmalf als bei hungernden Weibchen.
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4.2 Calanus glacialis

In diesem Kapitel werde ich die Ergebnisse zu den Untersuchungen an Calanus glacialis
darstellen. Eine Dokumentation des Reifungsprozesses der Gonaden von C. glacialis
konnte ich nicht durchfithren, weil die Weibchen bei Beginn der Probennahime (August
1994) schon ablegebereit waren. Die Fragen nach der Morphologie der Oocyten und der
Gonaden, nach dem Reifungsprozel3 der Oocyten zwischen zwei Eiablagen und der
Vorhersagbarkeit der Eiproduktion anhand fixierter Proben sollten anhand des folgenden
Versuchs beantwortet werden (vergl. Kap. 3.5.3.1). Die C. glacialis-Weibchen wurden
in Kulturschalen gehéltert und mit Thalassiosira antarctica gefiittert. Die Eiproduktion
wurde tiglich kontrolliert. Die Weibchen, bei denen weitgehend konstante Legeintervalle
beobachtet wurden, fixierte ich in Abstinden 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 QOocyten

Nach der lichtmikroskopischen Untersuchung entsprachen sich die Oocyten von C.
glacialis und C. finmarchicus hinsichtlich ihrer generellen Morphologie. Auch bei C.
glacialis lieBen sich die Oocyten anhand der im Kapitel 4.1.1 beschriebenen
Charakteristika in vier Stadien einteilen (Tab. 4.3, Fototafel III B-F). Die Entwicklung
der Qocyten ging wie bei C. finmarchicus mit einer deutlichen Grofenzunahme einher
(Abb. 4.21). Zur Darstellung der GroBlenzunahme der Oocyten wurde die maximale
Anschnittsfliche verwendet, da die Durchmesser der Qocyten sehr stark variierten (vergl.
Kap. 3.4.2). Die mittleren Durchmesser der verschiedenen Oocytenstadien sind Tab. 4.5

zu entnehmen.
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Fototafel III: Oocytenreifestadien (OS) von C. glacialis. A: Mitose, Teilungszone des Ovars; B:
OS I; C: OS 2; D: OS 3; E: OS 4; F: OS 4, Chromosomen auf der
Aquatorialebene der Metaphase 1. Mi = Mitose, N = Nucleus, ChrM = Metaphase-
Chromosomen, Fc = Follikelzellschicht, Mafistdbe: A, B: 10 um; C, D: 50 um; E
=25um; F =20 um.
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Tab. 4.3 Charakteristika der Entwicklungsstadien der OQocyten (OS) von C. glacialis
nach lichtmikroskopischen Untersuchungen. Angegeben wird das
Erscheinungsbild im Lichtmikroskop (Firbung der Schnitte mit Richardson
Blue), D = Durchmesser mit Standardabweichung; vermessene Qocyten je
Stadium = 100, insgesamt 24 bearbeitete Weibchen; KM = Kernmembran;
Ubergangsstadien werden nicht berticksichtigt.

OS D (um) Querschnitt | Kern KM Ooplasma

| 44 + {1 sechseckig rund und zentral, intakt dunkel gefirbt ohne
Nucleolus vorhanden helle Vesikel

2 139 + 19 oval rund und zentral, intakt dunkel gefirbt ohne
Nucleolus vorhanden helle Vesikel

3 162 + 27 rund lappig, zentral bis beginnende | helle Vesikel anfangs
peripher, haufig mit Auflosung | um Kern, spiter im
dicker Follikelzell- Ooplasma verteilt

schicht, Nucleolus
vorhanden, aber spiites

OS 3 mit beginnender

Auflosung

4 207 + 42 unregelmiBig | aulgelost bis auf aufgelést | helle Vesikel im
Chromosomen, diese gesamten Ooplasma
sind in Metaphase I- verteilt

Konfiguration

In Gonaden, die aus mit Boraxkarmin gefdrbten Weibchen heraus pripariert wurden,
lieBen sich OS 3 und OS 4 ohne histologische Untersuchung von den jlngeren
Oocytenstadien unterscheiden. OS 3 und OS 4 erschienen heller und das Ooplasma
stiarker strukturiert als OS 1 und OS 2. OS 4 waren eindeutig anhand des fehlenden

Nucleus zu identifizieren.

Allerdings waren in allen lichtmikroskopisch untersuchten Weibchen abnorme Qocyten
vorhanden. Die Tiere waren in einem insgesamt schlechten Zustand: Zum Teil waren sie
von Pilzen befallen, die Muskulatur erschien gegeniiber Tieren aus dem Freiland
zurtickgebildet, die Zellen des Darms waren ebenfalls reduziert. Cytologische Details,
wie Einstiilpungen der Follikelzellschicht in das Ooplasma oder die Unterscheidung
zwischen dotter- oder lipidgefiillten Vesikel, konnten nicht eindeutig nachgewiesen
werden. Dennoch beschreibt die Einteilung der Stadien die Qocyten in den Gonaden von

C. glacialis durchaus zuverlissig.
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Abb. 4.21:
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GroBenhdufigkeits-Verteilungen der Oocyten von C. glacialis in
unterschiedlichen Entwicklungsstadien (OS). Aufgetragen wurde die
maximale Querschnittsfliche der Oocyten in histologischen Schnitten als
MaR fiir die EigréBe. Die Skalierung der y-Achse wurde den Werten
entsprechend unterschiedlich gewéhlt.
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4.2.1.2 Morphologie der Gonaden

Der Aufbau der Gonaden der Calanus glacialis-Weibchen entsprach dem bei
C. finmarchicus beschriebenen Muster (vergl. Kap. 3.3): Das dorsal liegende, ldngliche
Ovar war durchschnittlich 561 pum lang (£ 151 um) lang und gliederte sich in drei
morphologisch abgrenzbare Abschnitte. Diese waren auch in den priparierten Gonaden
gut zu unterscheiden, was die Vermessung einzelner Zonen ermoglichte. In der Spitze
des Ovars befand sich eine Zone mitotischer Teilung (Fototafel III A), die
durchschnittlich 111 pum (£36 wm) breit war. Daran schlof sich nach vorne eine Zone
an, deren Eizellen durch einen sehr grofen zentralen Nucleus mit einem oder mehreren
Nucleoli gekennzeichnet waren. Dicse Zellen besalien einen nur sehr diinnen Bereich mit
Ooplasma. In der wiederum nach vorne folgenden Zone waren OS 1 zu finden, die von
hinten nach vorne an Grofie zunahmen. Diese Wachstumszone war im Durchschnitt 141
um (£ 62 um) breit und nahm den grofiten Teil des Ovars ein. Vom Ovar zweigten zwei
Divertikel nach vorne hin ab, wihrend zwei Ovidukte lateral nach hinten bis zur

Geschlechts6ffnung fiihrten.

In den Gonodukten befanden sich Entwicklungsstadien von OS 1 bis OS 4, die sich
folgendermalen auf die Gonaden verteilten: OS 1 waren in der Wachstumszone 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 Gréf3e zunahmen. 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.
AuBerdem waren sowohl die mittleren Grofen als auch die Grofenhdufigkeits-
Verteilungen (Abb. 4.22) der Ooeyten in den Divertikeln und Ovidukten dhnlich. Da
keine Normalverteilungen vorliegen, wird das geometrische Mittel zur Beschreibung
eines mittleren Wertes angegeben: in den Divertikeln betrug die mittlere Grife 596 pum?
und in den Ovidukten 568 um?2. Auch mit Hilfe statistischer Verfahren lieRen sich keine
signifikanten Unterschiede zwischen der Verteilung der Oocytengréfien (Kolmogorov-
Smirnov Test, p = 0,0797) und der mittleren Grofien der Qocyten in den Divertikeln und
den Ovidukten nachweisen (U-Test nach Mann- Whitney, p = 0,1995), wenn die
MeRdaten aller untersuchten Weibchen in den Test miteinbezogen wurden. Bei der
statistischen Uberpriifung der MefBdaten der einzelnen Weibchen hingegen fanden sich
signifikante Unterschiede bei 6 (Kolmogorov-Smirnov-Test) und 5 (U-Test nach Mann-
Whitney) der 21 Weibchen (vergl. Tab. A 7 im Anhang).
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Stadienverteilung, Grofenhiufigkeits-Verteilungen und mittlere Grofie der Oocyten in
Divertikeln und Ovidukten zeigen, dafl auch bei dieser Calanus-Art der
Entwicklungsstand der Oocyten in Divertikeln und Ovidukten gleichermaf3en von dorsal

nach ventral hin zunimmt.
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Abb. 4.22: GroBenhiufigkeits -Verteilungen der Oocyten von C. glacialis in
Divertikeln und Ovidukten; als MaB fiir die Grofle wird der Querschnitt
der Oocyten in pm? angegeben. Es wurden die Daten von insgesamt 21
eierlegenden Weibchen berticksichtigt.

78



Ergebnisse

4,2.2 ReifungsprozeB der QOocyten zwischen zwei Eiablagen

Im Versuch legten die meisten Weibchen alle zwei bis vier Tage Eier ab. Daher wurden
die Abstinde, in denen nach der Eiablage fixiert wurde, auf 24 h Intervalle festgelegt (O,
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
Verinderungen der Grofe der Divertikel und Ovidukte in dem Zeitraum zwischen zwei

Eiablagen ergaben.

Withrend einer Eiablage legten die Calanus glacialis-Weibchen alle OS 4 ab. In der Regel
wurde die ventrale Schicht bis 48 h nach der Eiablage von jungen OS 3 oder grof3en OS 2
gebildet. Nach 78 h waren ventral fortgeschrittene OS 3 zu finden. OS 4 waren immer in
den Weibchen enthalten, die withrend 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 Varabilitit zwischen den cinzelnen Weibchen selr hoch: So waren
auch 72 h nach der Eiablage bei zwel 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, auler in den
eierlegenden Weibchen, in nur jeweils einem Weibchen 48 und 72 h nach der Eiablage
vertreten. Die OS 4 bildeten aber in allen Féllen die am weitesten ventral liegende Schicht

Oocyten.

Die Ergebnisse zeigen, dall die Reifung der Oocyten wie bei C. finmarchicus synchron
innerhalb der ventralen Schicht von OS 3 bis zu OS 4 erfolgte. Der genaue zeitliche
Ablauf kann hier nicht rekonstruiert werden, weil die Variabilitit zwischen den einzelnen
Weibchen sehr hoch war und vor allem die Reifung zum OS 4 innerhalb des
Beobachtungsraumes von 72 h in nur wenigen Weibchen erfolgte. Die
GroBenhiufigkeits-Verteilung der reifenden Oocyten (OS 3 und OS 4) zeigte jedoch eine
Tendenz zur Groflenzunahme und damit Weiterentwicktung der Eizellen (Abb. 4.23).
Nur bei Weibchen, die nach 72 h fixiert worden waren, war diese Tendenz nicht

ausgepragt.
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Abb. 4.23: GroBenhiufigkeits-Verteilung der reifenden Oocyten von C. glacialis im
zeitlichen Verlauf innerhalb eines Legeintervalls (0, 24, 48 und 72 h).
Dargestellt sind nur OS 3 und OS 4, aufgetragen wurde die maximale
Querschnittsfliche der Oocyten im histologischen Schnitt.
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4.2.3 Abschitzung der GelegegriofBe

Withrend des Experimentes variierte die Eiproduktion von Calanus glacialis zwischen 2
und 11 Eiern W-1 d-1 (Abb. 4.24). Die Gelegegrofie schwankte zwischen 9 (minimaler
Wert, vergl. Kap. 3.5.2) und 89 Eiern bei einem Durchschnitt von 29 Eiern pro Gelege.
Im tidglichen Durchschnitt bewegte sich die Gelegegrohe zwischen 21 und 31 Eiern pro
Gelege (vergl. Tab. A.8 im Anhang). Die Unterschiede waren nicht signifikant

(ANOVA, p = 0,0737).
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Abb. 4.24: Zeitliche Entwicklung von Eiproduktionsrate von C. glacialis im Labor
zwischen 23.8. und 7.9.1993, n Weibchen = 180. Dargestellt ist die
durchschmittliche Eiproduktionsrate, wegen der Ubersichtlichkeit wurden
keine Fehlerbalken aufgetragen, vergl. dazu Tab. A.8 im Anhang.

Nach Abschlufy der Hilterung wurden die regelmiBig legenden Weibchen fixiert und die
OS 3 und OS 4 in den histologischen Schnitten bzw. die ventral reifenden Oocyten in
priparierten Gonaden gezihlt. Die erwartete GelegegroBe (EGG, vergl. Kap. 4.1.4.2),
die sich aus diesen Daten ergab, lag bei 39 Eiern. Sie ist damit signifikant hoher als die
bei der Hélterung ermittelte durchschnittliche GelegegroBe von 29 Eiern (ANOVA, p =
0,001). Der Vergleich der individuellen mit der erwarteten GelegegréBe bestitigt, daB3
auch bei Betrachtung der einzelnen Weibchen, die erwartete Gelegegrdfie (EGG) meist
hoher liegt (Abb. 4.25). Bei mehr als 50 % der Weibchen liegt der Wert jedoch innerhalb

der Standardabweichung. Anhand einer Regressionsgeraden lief} sich dennoch ein
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signifikanter Zusammenhang zwischen der erwarteten (EGG) und der mittleren
individuellen (MIGG) Gelegegrifie herstellen (R? = 0,223; p = 0,0265) (vergl. Tab. A.9
und Abb. A.2 im Anhang).
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Abb. 4.25: Erwartete (EGG) und tatsidchliche individuelle Gelegegrofe (MIGG) von
C. glacialis bei 16 tigiger Laborhilterung. Dargestellt sind Mittelwert
und Standardabweichung (MIGG) und EGG fiir 26 Individuen.
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4.3 Calanus hyperboreus

Calanus hyperboreus-Weibchen wurden im August 1993 in der Gronlandsee gefangen
und anschlieBend fur mehrere Monate im Kiihllabor gehiltert (vergl Kap. 3.5.1). Neben
der tiglichen Kontrolle der Eiproduktion wurde in mindestens monatlichen Abstinden die
Morphologie der Gonaden in den lebenden Weibchen erfaf3t, um die Vertinderungen
wihrend der Entwicklung zu dokumentieren. Wiahrend der Phase der maximalen
Reproduktion wurden die Gonaden iiber 14 Tage tiglich kontrolliert. Diese Daten gaben
Aufschlufl tber die Verdnderung des Gonadenzustandes in der Zeit zwischen den
Eiablageereignissen. Die histologischen Untersuchungen der Qocyten 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 einflieflen.

4.3.1 Morphologie und Entwicklungsstadien der Gonaden
4.3.1.1 Aufbau und Reifestadien der Gonaden

Der Aufbau der Gonaden von Calanus hyperboreus 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). Wihrend die Ovarien nur zu Beginn der Beobachtung an
GroBe zunahmen, veriinderte sich im Laufe der Entwicklung die Morphologie der
Divertikel und Ovidukte aufgrund der darin befindlichen Qocyten gravierend. Anhand
morphologischer Charakteristika entwickelte ich daraus das folgende Schema zur

Klassitizierung verschiedener Gonadenreifestadien (GS):
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GS 1t keine Oocyten in Divertikeln und Ovidukten sichtbar

GS 2: eine Reihe kleiner durchsichtiger Oocyten in Divertikeln und Ovidukten
sichtbar

GS 3: mehrere Reihen kleiner durchsichtiger Oocyten in Divertikeln und

Ovidukten sichtbar

GS 4: hellbraune oder -orange, grofle Occyten ventral in Divertikeln und

Ovidukten erkennbar

GS 5: dunkelbraune oder -orange grofie Oocyten liegen ventral in Divertikeln
und Ovidukten (Im Auflicht erscheinen die Oocyten im Tier orange,

wihrend sie im Durchlicht braun wirken.)

seneszent | vereinzelte Qocyten in den Gonaden, hidufig verstopfen amorphe Oocyten

die Gonodukte, Ovarien z.T. ohne oder mit nur sehr kleiner

Wachstumszone

Die Anzahl der Oocyten spielte bei der Beurteilung der Stadien 4 und 5 keine Rolle. Im
Verlauf der genauen Beobachtung der Gonaden zeigte sich, daff im GS 5 zwei
Erscheinungsbilder auftauchen: Sa - Oocyten mit sichtbaremn Nucleus und 5b - Oocyten

ohne sichtbaren Nucleus.

Dieselben Stadien lieBen sich auch bei formolfixierten und gefiarbten Weibchen
identifizieren, mit Ausnahme der Differenzierung in GS 4 und GS 5. Bei der Fixierung
und der anschlieBenden Firbung wurden die kleinen durchsichtigen Oocyten der
lebenden Tiere dunkelrot gefdrbt. Anhand ihrer Anzahl in den Divertikeln und Ovidukten
lieBen sich die Gonadenreifestadien GS 1 bis GS 3 unterscheiden. GS 4 und GS 5 waren
durch grofiere, stark strukturierte und hiufig weniger deutlich angefirbte Eizellen
gekennzeichnet. In einigen Weibchen lie3 sich die braunliche Firbung der lebenden
Eizellen zwar noch erkennen, die Farbunterschiede zur Charakterisierung von GS 4 und
GS 5 verschwanden aber im fixierten Zustand. GS 5a und GS 5b waren durch die

Auflosung des Nucleus eindeutig gegeneinander abzugrenzen.
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4.3.1.2 Histologische Untersuchungen zur Gonadeneatwicklung

Die histologische Bearbeitung der Ticre war methodisch problematisch. Der Kunststoff
war nicht vollstandig in das Gewebe der Gonaden eingedrungen, was Locher in den
Schnitten bewirkte, oder er war nicht ausgehartet. Im Bereich der Gonaden kam es dabei
bei der Anfertigung histologischer Schnitte zu sehr starken Stauchungen oder in weiten
Teilen sogar zur Zerstérung der Zellen. Eine detaillierte Darstellung der Cytologie kann
daher an dieser Stelle nicht erfolgen. Dennoch erlauben die Ergebnisse eine vorsichtige

Interpretation:

In den Ovarien (605 £ 92 um lang) sind drei Zonen zu unterscheiden, von denen die
erste, hinten liegende, aufgrund der mitotischen Teilungsstadien als Teilungszone zu
bezeichnen ist (157 £ 133 pum breit). Daran schlief3t sich nach vorn eine weitere Zone an,
in der die Eizellen in die Prophase I der Reifetcilung eintreten (Synapsiszone). In der
darauffolgenden Zone nahmen die Zellen von hinten nach vorne an Gréfie zu
(Wachstumszone, 177 £ 176 pm breit).

In den Gonadenreifestadien GS 1, GS 2 und GS 3 fand ich in der Wachstumszone, den
Divertikeln und den Ovidukten stark gefirbte Eizellen mit vollstdndig von einer
Kernmembran umschlossenen Nuclei (Fototafel IV). In GS 4 und GS 5 traten ventral
groflere Oocyten mit relativ groBen Vesikeln auf, die dhnlich wie die OS 3 von
C. finmarchicus und C. glacialis aufgebaut sind. In einigen Weibchen waren die
Oocyten mit einer dicken Follikelzellschicht umgeben. Sie enthielten einen Nucleus mit
einer intakten Kernmembran und fddigen Chromosomen, im Ooplasma waren nur mifig
viele Vesikel enthalten (Fototafel IV). Bei anderen Weibchen war die Follikelzellschicht
um die Oocyten deutlich diinner, die Kernmembran war weitgehend aufgel6st, die
Chromosomen erschienen kondensiert und das Ooplasma war mit Vesikeln angefiillt.
Eine eindeutige Abgrenzung von GS 4 gegen GS 5a anhand der Morphologie der
Oocyten war mit der Histologie nicht moglich. Es wurde jedoch die Tendenz deutlich,
dafl sowohl die Anzahl der Vesikel im Ooplasma als auch die Auflésung der
Kernmembran von GS 4 zu GS 5 zunehmen. Auferdem erschienen die Chromosomen
im GS 5a stdrker kondensiert. Zusitzlich habe ich bei jeweils fiinf Weibchen im GS 4
und im GS 5a die QOocyten (insgesamt 176 QOocyten) aus préparierten Gonaden
vermessen. Vom GS 4 (112 £ 19 um Durchmesser) bis zum GS 5a (147 + 21 um
Durchmesser) wuchsen die Oocyten signifikant an (ANOVA, p < 0,0001).

GS Sb war deutlich durch Oocyten gekennzeichnet, deren Chromosomen sich in der
Metaphase I der Reifeteilung befanden (Fototafel IV). Diese entsprechen den OS 4 von
C. finmarchicus und C. glacialis. Die Untersuchung von Weibchen, die wihrend der
Eiablage fixiert wurden, zeigte, da} diese Oocyten abgelegt wurden.
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Fototafel 1V:

C. hyperboreus. A: Totalpriparat Gonade im GS Sa: B: Divertikelspitze (pripariert)
im GS 5b, dorsal junge Oocyien, ventral reifere Oocyten; C: Oocyten (priipariert)
mit Nucleus (GS 5a), D: reife Oocyten (prépariert), Nucleus nicht sichtbar (GS 5b);
E: junge Oocyten; F: Oocyte mit vielen Vesikeln, entspricht OS 3; G: Oocyte kurz
vor der Eiablage; Chromosomen auf der Agquatorialebene der Metaphasc 1. D =
Divertikel, Ov = Ovar, Ovd = Ovidukt, OS 3 = reife Oocyten mit Nucleus (GS 5a),
N = Nucleus, ChrM = Metaphase-Chromosomen, Fc = Follikelzellschicht.
MaBstibe: A = 100 mm; B, C, D = 100 pm; E, H = 10 um; F, G = 50 pm
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In den Gonaden lagen die kieinen Oocyten dorsal. In dorso-ventraler Richtung nahmen
sie an GroBe zu, so daff 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 OQocyten mit kondensierten Chromosomen in der
Metaphase 1 der Reifeteilung ventral. In den Divertikeln und Ovidukten waren immer
Oocyten der gleichen Entwicklungsstufen zu finden, die sich Uber die gesamte Linge der
Gonodukte verteilten. Eine Vermessung der Oocyten war aufgrund der starken
Stauchungen der Schnitte nicht moglich.

4.3.2 Gonadenentwicklung im Labor

Zu Beginn der Beobachtungen im August 1993 waren die Gonaden der Weibchen noch
unreif (GS | oder GS 2), im Verlauf der folgenden Wochen aber entwickelte sich der
groBite Teil bis zum GS 3 (Abb. 4.26). Nur etwa die Hilfte der Weibchen vollendete den

Reifungsproze3 und legte Eier ab, wihrend die Gonaden der anderen Tiere im GS 3
verbleiben.
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Abb. 4.26: Gonadenreifestadienverteilung von C. fiyperboreus im Labor (Beginn
18.8.1993. Ende 28.2.1994). Dargestellt sind die Gonadenreifestadicn
(GS) in Prozent.
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Im September traten bei den ersten Weibchen hellbraune Oocyten (GS 4) auf, die sich
wenige Tage spiter dunkelbraun verfarbten (GS 5). Alle Weibchen, deren Gonaden sich
bis zum GS 4 entwickelt hatten, 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 im 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 Untersuchung (28.2.) keine reifen
Gonaden mehr vorhanden waren. Seneszente Gonaden waren ab Anfang Dezember zu
finden. Thr Anteil erhthte sich bis Ende Februar auf 14 %. Im gleichen Zeitraum stieg die
Zahl der Gonaden im GS | wieder an. Bei diesen Weibchen handelte es sich jedoch nur
zu einem geringen Teil um unreife Tiere (ca. 5%), die sich im gesamten
Beobachtungszeitraum nicht entwickelt hatten. Bei dem grofleren Teil der Weibchen
waren die Gonaden nach der Reproduktionsperiode degeneriert und im lebenden Zustand
nicht von unreifen, jungen Weibchen im GS 1 zu unterscheiden. Dabej erfolgte die
Reduktion der Gonaden zum GS 1 bei den meisten Weibchen tiber das als “seneszent”
beschriebene Stadium. Einige Weibchen jedoch enthielten direkt nach Ablage der letzten
Eier keine (GS 1) 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 zumn GS 5 zwischen 2 und 33
Tagen. Das GS 4 dauerte zwischen 1 und 5 Tagen. Vom Beginn des GS 5 bis zur ersten
Fiablage vergingen 4 bis maximal 26 Tage.

Kurz vor der Eiablage schwollen die Eizellen zu lidnglichen Tuben an, so daf} 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, héufig allerdings auch im GS 3.
Innerhalb weniger Tage firbte sich wiederum die ventrale Schicht Oocyten dunkel- bzw.
hellbraun (GS 4 bzw. GS 5). Die abschlieBende 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 Sa
zwischen 2 und 35 Tagen, wihrend die Phase des GS 5b, in dem in den Oocyten kein
Nucleus mehr sichtbar ist, relativ kurz und wenig variabel war. Sie lag bei

durchschnittlich 2 Tagen (zwischen einem Tag und 4 Tagen).
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4.3.3 Eiproduktion

Wihrend des gleichen Versuchs, bei dem die Entwicklung der Gonaden dokumentiert
wurde (vergl. Kap. 3.3), wurde die Eiproduktion der Weibchen tdglich crfafit. Diese
Ergebnisse werden nachfolgend dargestellt.

Innerhalb einiger Tage, nachdem reife Gonadenstadien (GS 4 und GS 5) nachgewiesen

wurden, stieg die Eiproduktionsrate an (Abb. 4.27).
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Abb. 4.27: Auftreten reifer Weibchen (in Prozent - y Achse ) und Eiproduktion -
(Eier W-1 d-1, y-Achse 2) bei C. hyperboreus im Labor, zwischen
18.8.1993 und 28.2.1994. Zur besseren Ubersicht 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 Labortagen) 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-1. 18 der 36 beobachteten Weibchen legten
Eier ab. Die Abstidnde 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 Beobachtungszeitraums ab. Die Gelegegrofle variierte zwischen 9 (kleinste
angenommene Grofe fiir 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, daf bis zum Ende der Untersuchung im
Februar aus den meisten Eiern Nauplien schliipften. Ein Teil der Eier aber war entweder
direkt nach dem Legen oder spiter zerplatzt. Die Reste der Eier bildeten dann einen
schmutzigen Film an der Wasseroberfliche. Auflerdem waren in allen Kulturschalen, in
denen reproduzierende Weibchen gehiltert wurden, Faeces zu finden. Vielfach hatten die

Weibchen einen briunlich-orange gefiarbten Darm, wahrscheinlich durch gefressene Eier.
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Abb. 4.28: GelegegroBenklassen von C. hyperboreus (I.aborhilterung von 23.
August 1993 bis zum 28. Februar 1994). Dargestellt ist die absolute
Anzahl der Gelege in den verschiedenen Groflenklassen. Gelege < 10
Eier (n = 6) wurden nicht in die Abbildung mit einbezogen
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4.3.4 Abschitzung der Eiproduktion

Anhand der Gonadenreifestadien GS 4 und GS 5 lief} 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 dem
Ablegen (vergl. Kap. 4.3.3) moglich. Um zusitzlich die Eiproduktion quantitativ
abschiitzen zu kénnen waren mehr Weibchen als die 18 reproduzierenden aus dem
vorherigen Versuch (vergl. Kapitel 4.3.3 und 4.3.4.) n6tig. Daher hilterte ich weitere
100 Weibchen in Kulturschalen, kontrollierte tiglich die Eizahlen und berechnete daraus
die mittlere Gelegegrofle. Diese Ergebnisse werden im Vergleich mit Beobachtungen zur

Morphologie und Prilparation der Gonaden dargestellt.

Das geometrische Mittel der Gelegegrofie lag wihrend der Hilterung bei 34 Eiern pro
Gelege, die Grofie der Gelege variierte zwischen 9 und 204 Eiern. Auch hier liegt keine

Normalverteilung der Gelegegrofien vor.

Schon an den lebenden Weibchen von C. hyperboreus liefl sich an der Firbung der
Qocyten erkennen, ob eine oder mehrere Reihen Oocyten dem abschlieenden
Reifungsprozefl unterlagen. Die durchschnittliche Gelegegréfie bei Tieren, die nur eine
Reihe reifer Oocyten (Abb. 4.29-B) aufwiesen, war mit 26 (+ 15) signifikant kleiner
{ANOVA p < 0,0001) als die der Weibchen mit mehreren Reihen (Abb. 4.29-A) (69

44), Da hier die Werte normalverteilt sind, gebe ich das arithmetische Mittel an.
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Abb. 4.29: GroBenklassen-Héaufigkeitsverteilung der Gelegegroflen bei
C. hyperboreus 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

Wihrend einer Eiablage wurden allen dunkelbraunen Oocyten abgegeben. Erst danach
verfirbte sich die ndchste Schicht Oocyten und vollendete synchron die Entwicklung
(vergl. Kap. 4.3.1). Daraus schliefle ich, da3 die Anzahl der Gocyten im abschlieBenden
Reifungsprozef - diese sind anhand der Fdrbung und der Morphologie zu identifizieren -
in prédparierten, reifen Gonaden (GS 4 und GS 5) der zu erwartende Gelegegréfle
(EGG) entspricht.

Insgesamt wurden 14 Weibchen im GS 4 und GS 5 prédpariert und die reifenden Qocyten
gezdhlt. Die so ermittelte EGG variierte zwischen 40 und 122 und lag damit im Bereich
der im Experiment ermittelten Gelegegroflie (9-204 Eier). Allerdings war die
durchschnittliche erwartete Gelegegrofie mit 74 Eiern (geometrisches Mittel)
(arithmetisches Mittel 79 & 30) deutlich hoher als das im Experiment ermittelte Mittel von
34 Eiern pro Gelege. Auch der Vergleich der individuellen Daten zeigt, dafl die erwartete
Gelegegrofie (EGG) Uber der mittleren individuellen Gelegegréle (MIGQ) liegt, meistens

sogar noch oberhalb der Standardabweichung (Abb. 4.30). Eine Korrelation zwischen

92



Ergebnisse

der EGG und der MIGG war nicht festzustellen (R? = 0,108, p = 0,257, Tab. A 10 im
Anhang).
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Abb. 4.30: Grofe der Gelege von C. hyperboreus wihrend 6-monatiger Laborhélterung
(durchschnittliche Gelegegréfle der einzelnen Weibchen, die Linien
entsprechen der Standardabweichung) im Vergleich mit der erwarteten
Gelegegrofie (Anzahl von OS 3 oder OS 4 in den Gonaden, ermittelt anhand
histologischer Schnitte oder priparierter Gonaden).
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5 Diskussion

In den folgenden Kapiteln werde ich die verschiedenen Aspekte meiner
Untersuchungen zur Reproduktionsbiologie von Calanus finmarchicus, C. glacialis und
C. hyperboreus vergleichend darstellen. Am Anfang steht eine Methodendiskussion.
Die lichtmikroskopische Bearbeitung der Oocyten war die Grundlage fiir weitergehende
Untersuchungen und wird daher im Anschluf3 behandelt. Nachfolgend werde ich auf die
Morphologie und die Entwicklung der Gonaden eingehen, woran sich die Diskussion
der Vorhersagbarkeit der Eiproduktion anschlieft. Als letzten Punkt werde ich den

Einfluf der Nahrungsbedingungen auf die Reproduktion erdrtern.

5.1  Methodendiskussion
5.1.1 Histologische Arbeitsginge

Die histologische Untersuchung der drei Calanus-Arten bildet einen wesentlichen Teil
meiner Arbeit. Sie liefert Informationen tiber die Morphologie der Oocyten und der
Gonaden, die die Grundlage sind fiir die Bearbeitung weiterfiihrender Fragestellungen
wie des Zusammenhanges zwischen den Nahrungsbedingungen und der Reproduktion.

Fiir eine standardisierte Untersuchung vieler Individuen, wie sie in dieser Arbeit
durchgefiihrt wurde, mufite die Methodik der Fixierung und der Einbettung zunéchst in
Vorversuchen entwickelt werden. Im folgenden Kapitel werden daher zunichst die
Arbeitsginge im Vergleich zu anderen gebrduchlichen Methoden kurz diskutiert. Im

Anschluf 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. Um Autolysevorgidnge zu verhindern und damit die bestmégliche
Strukturerhaltung zu gewihrleisten, werden die Organismen lebend in die Fixierlsung
iberfithrt (BURCK 1982). Bei den in dieser Arbeit untersuchten Calanus-Arten zeigte
sich, daf zusétzlich die Extremititen entfernt und die Chitinhiille gedffnet werden

mufiten, um eine ausreichende Fixierung zu erreichen.

Die meisten gebriduchlichen Fixierungsfliissigkeiten, wie z.B. Formol oder

Glutaraldehyd, bewirken eine Fixierung - vereinfacht ausgedriickt - durch die

Denaturierung von Eiweiflen mit anschlieender Vernetzung der Molekiile (BURCK
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1982). Fetttropfen werden dabei von Eiweifl umschlossen und meist nicht wirklich
fixiert. Organische Losungsmittel, die nach der Fixierung flir die Entwisserung der
Gewebe eingesetzt werden, l1osen diese Fette, wodurch "Locher” im Cytoplasma
verbleiben (BURCK 1982).

Das in dieser Arbeit verwendete Fixiergemisch nach KARNORVSKY (1965) verbindet
die guten Penetrationseigenschaften des Formaldehyds mit der stabilisierenden
Wirkung des Glutaraldehyds (ROMEIS 1989). Dieses Fixanz wurde schon vielfach fiir
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 fiir die lichtmikroskopischen Untersuchungen an Keimzellen gute Ergebnisse .

In den Voruntersuchungen wurden weitere Fixantien getestet (vergl. Kap. 3.4), die von
anderen Autoren fiir die Fixierung von Copepoden verwendet wurden (HILTON 1931,
PARK 1966). Bei keiner dieser Losungen war jedoch die Fixierung der Zelistrukturen
in den QOocyten ausreichend. AuBerdem enthielten cinige der Lésungen hochgiftige
Substanzen (Dubrosqg-Brasil: Pikrinsiure; Krallinger: Chromséure), die nur schwer zu

handhaben und zu entsorgen sind.

Einbettung

Die Einbettung des Gewebes erfolgte in Technovit 7100, cinem Kunststoff auf der
Basis von Glykolmethacrylat. Paraffin war, wie die Vorversuche zeigten, nicht fiir eine
standardisierte Einbettung der Copepoden geeignet: Beim Schneidevorgang wurde
hiiufig das gesamte Tier aus dem Paraffinblock gebrochen. Auch bei intakien Schnitten
erschienen die Oocyten deformiert und stirker geschrumpft als bei den in Kunststoff
eingebetteten Objekten.

Die Einbettung in Epoxidharzen (Epon oder Araldit) lieferte von der Qualitidt her
ihnliche Ergebnisse wie Technovit 7100, allerdings sind die bei dicser Einbettung
benotigten Chemikalien weitaus giftiger (WEAKLEY 1981). Aullerdem sind bei ciner
Einbettung mit Epoxidharzen nur Schnitte < I um Dicke méglich. Technovit 7100
hingegen erlaubte Schnittdicken von 5 um. Epoxidharze sind zudem viskdser als
Methacrylate, bendtigen eine deutlich lingere Infiltrationszeit (GLAUERT 1975) und
hiirten erheblich langsamer. Withrend die Einbettung des Gewebes in Technovit 7100
innerhalb von 24 bis 48 h erfolgte, dauert dieser Vorgang in Epon oder Araldit ca. cine

Woche.

Probleme bei der Histologie
Insbesondere bei Calanus finmarchicus fiihrte die verwendete Mecthode zu guten

Ergebnissen. Die histologischen Schnitte der beiden anderen Arten C. glacialis und
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C. hyperboreus waren hingegen zum Teil von minderer Qualitdt: Hier war oft der
Kunststoff in weiten Bereichen der Gonade nicht ausgehirtet. Auffallend war, daB die
reifen Oocyten (OS 3 oder OS 4) zumeist intakt waren, wéhrend das Ovar und die
jingeren Qocyten mehr oder weniger stark zerstdrt waren.

Folgende Griinde konnten dafiir verantwortlich sein: Beil den untersuchten Weibchen
handelte es sich durchweg um Tiere, die Uber lingere Zeit gehdltert worden waren
(C. glacialis: ca. 4 Wochen unter schlechten Nahrungsbedingungen; C. hyperboreus:
ca. 8 Monate). Fixierungen fiir histologische Untersuchungen sollten jedoch immer an
méglichst frisch gefangenem Material durchgefiihrt werden (BURCK 1982, ROMEIS
1989). Ein Hinweis darauf, daR die lange Hilterung der Weibchen von C. glacialis und
C. hyperboreus ein Grund fiir die schlechte Qualitit 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 fiir die schlechtere Qualitét der
Schnitte wahrscheinlich auszuschlieBen, da die Zeiten entsprechend der Grofie der Tiere
verlingert wurden. Auflerdem traten sowohl in der Peripherie als auch im Inneren des
Gonadengewebes dieser beiden Arten Stauchungen oder sogar Locher im Kunststoff
auf. Diese Tiere waren aber ebenfalls gedffnet worden und das Keimgewebe war so in
direktem Kontakt mit den Losungen, eine schnelle Diffusion war hier also
gewithrleistet. Eine insgesamt schlechte Fixierung ist ebenfalls auszuschlieBen, wie das
gut crhaltene Muskel- und Darmgewebe belegt.

Insgesamt deuten die Ergebnisse darauf hin, dal der physiologische Zustand der
Weibchen von C. hyperboreus und C. glacialis einen wesentlichen Einflu auf die

Qualitdt der Schnitte hatte.

5.1.2 Untersuchung der Gonaden

Dic Untersuchung der Gonaden erfolgte lichtmikroskopisch mit den histologischen
Mecthoden (vergl. Kap. 5.1.1) als auch makroskopisch, wobei die Gonaden mit
Boraxkarmin (Calanus fimmarchicus, C. glacialis, C. hyperboreus) gefirbt wurden.

Ergiinzt wurden diese Untersuchungen durch Lebendbeobachtung (C. hyperboreus).
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5.1.2.1 Farbung der Gonaden

Durch die Chitinhiille der Copepoden sind die Gonaden zwar relativ gut zu erkennen,
Einzelheiten lassen sich aber, insbesondere bei fixierten Tieren, hdufig nur ungentigend
differenzieren. Daher gehort eine Anfdrbung zu den Standardmethoden bei der
Untersuchung der Gonaden (MARSHALL & ORR 1955. TANDE & HOPKINS 1981,
KURBJEWEIT 1993, HAGEN & SCHIEL in Vorbereitung). Bei einer gelungenen
Farbung setzen sich die Gonaden deutlich vom umgebenden Gewebe ab. Als geeignete
Firbelosungen haben sich Boraxkarmin (TANDE & HOPKINS 1981) und Fast-Green
(BATCHELDER 1986) erwiesen. Fast-Green, ein Farbstoff, mit dem BATCHELDER
(1986) bei Metridia longa und KURBJEWEIT ( 1993) bei Calanus propinguus und M.
gerlachii gute Firbungen erzielt hatten, firbte bei den untersuchten Calanus-Arten
nicht selektiv die Gonaden, sondern den gesamten Korper an und wurde daher nicht
verwendet. Stattdessen wurde in dieser Arbeit Boraxkarmin als Farbstoff verwendet.
Allerdings wurde die Losung nach ROMEIS (1968) abgewandelt (Methylboraxkarmin),
da sie sich nach diesem Verfahren erheblich schneller herstellen 1483t und die gleichen
Ergebnisse bringt.

Boraxkarmin eignete sich besonders fiir die Gonadenfirbung bei Calanus finmarchicus
und C. glacialis. Bei C. hyperboreus kann die Unterscheidung der Gonaden von
anderen Geweben im Einzelfall schwierig werden, da sich nicht nur die Gonaden
deutlich rot farben, sondern auch die Muskulatur gefidrbt wird. Bei allen Arten nahmen
die jungen, im lebenden Tier transparenten Oocyten eine dunkelrote Farbe an, wihrend
die reiferen, im lebenden Tier farbigen Oocyten z.T. nur schwach hellrot geférbt
wurden, wie auch von MARSHALL & ORR (1955) beobachtet. Dies kann dazu fiithren,
daf3 die reifen Oocyten iibersehen und daher das reife Gonadenstadium (GS 4) nicht
identifiziert wird. Bei unsicheren Fillen empfiehlt es sich daher, die gefdrbten Gonaden

aus dem Tier heranszupriparieren.

5.1.2.2 Lebendbeobachtung

Die genauve Beobachtung der Gonaden bei lebenden Weibchen war nur bei
Calanus hyperboreus, der grofiten der drei Calanus-Arten, mdglich. Anhand der im
lebenden Tier sehr deutlichen Verfirbung der Oocyten wihrend ibres
Reifungsprozesses war die Entwicklung der Gonaden sowohl im Laufe der Monate als
auch zwischen zwei Eiablagen gut zu verfolgen. Fiir fixierte Proben ist die direkte
Ubernahime des Schemas zur Gonadenreife aus der Lebendbeobachtung problematisch,

da die Farbunterschiede innerhalb des abschliefenden Reifungsprozesses (hellbraun
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entspricht GS 4, dunkelbraun GS 5) nicht mehr deutlich zu erkennen sind. Daher wurde
Gonaden mit reifen Qocyten (hellrosa gefirbt) nur ein Gonadenstadium zugeordnet (GS
4).

5.1.3 Experimentelle Bestimmung der Eiproduktionsraten und der

Gelegegrofien

Ein Ziel dieser Arbeit war, die Zusammenhinge zwischen den morphologischen
Charakteristika der weiblichen Gonaden in ihren unterschiedlichen Entwicklungsstadien
und der Eiproduktion zu untersuchen. Daher war die Bestimmung der
Eiproduktionsraten bzw. der Gelegegréfien wihrend der Hilterung ein wichtiger
Teilaspekt und soll an dieser Stelle diskutiert werden. Aufgrund der unterschiedlichen
Reproduktionsbiologie der untersuchten Arten wurden verschiedene Methoden

verwendet.

Calarnus finmarchicus

Bel Calanus finmarchicus wurden sowohl die in-situ Eiproduktionsraten als auch die
Eiproduktionsraten in Experimenten ermittelt (vergl. Kap. 3.5.1.1). Da die
Reproduktion von C. finmarchicus eng an die Phytoplanktonbliite gekoppelt ist (z.B.
HEINRICH 1962, DIEL & TANDE 1992), wurde ein Teil der Weibchen gefiittert, der
andere nicht, um die Repreduktion bei fehlender Nahrungsversorgung zu untersuchen.
Die groBten Probleme bei der Hilterung sind Ei-Kannibalismus und
Nahrungsversorung. Ei-Kannibalismus wurde durch die Halterung der Weibchen in
speziellen Bechergldsern 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
fritherer Publikationen und sind als zuverldssig einzuschétzen (vergl. z.B. HIRCHE
1990, RUNGE 1985b).

Die Fiitterung der Weibchen erfolgte mit der Kieselalge Thalassiosira antarctica in
einer Konzentration von ca. 30 pg Chlorophyll @ 1-1. Die Konzentration der Algen lag
damit im Vergleich zur Phytoplanktonbliite in nordnorwegischen Fjorden sehr hoch, wo
Werte bis zu 10 pug Chl.a I-! gemessen wurden (DIEL & TANDE 1992, NORMAN
unverdffentlichte Daten). Bei einem C/Chl. a.-Verhiltnis von 41 (£ 8) entspricht eine
Konzentration von 30 pug Chl. a I-! einem Kohlenstoffgehalt von ca. 1230 ug C I-!
(MEYER 1991). Es kann daher davon ausgegangen werden, daff im Experiment
Nahrung im Uberfluf vorhanden war, selbst wenn ein Teil der zugefiigten Algenzellen

sedimentierte. Bei der Hilterung 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 grof3eren
Wegfrafles an Algen, zu Nahrungsknappheit gekommen sein. Dies konnte ein Grund fiir
die trotz Fiitterung nur relativ niedrige Eiproduktion sein (vergl. Kap 4.1.5.2).

Die Weibchen in den Hungerversuchen wurden in 0,45 pm gefiltertem Seewasser
gehalten. Das Wasser enthielt somit keine Algen und gréf3ere Partikel, vermutlich aber
Bakterien oder heterotrophe Mikroorganismen, die den Filter passieren konnten. Diese
kénnen aber als potenticlle Nahrung ausgeschlossen werden, da C. finmarchicus keine
Partikel unter 5 pm aufnehmen kann (FROST 1972).

Calanus glacialis

Bei dem Experiment mit C. glacialis stand die Frage nach den Reifungsprozessen der
Oocyten zwischen zwei Eiablagen im Vordergrund. Daher wurden Weibchen bendtigt,
die regelmiBig Eier legten. Da die Eiproduktionsrate von C. glacialis ebenfalls vom
Nahrungsangebot abhingt (HIRCHE & BOHRER 1987, TOURANGENAU &
RUNGE 1991, KOSOBOKOVA 1993), wurden die Weibchen gefiittert. Weil jedoch
nicht ausreichend Futteralgen zur Verfigung standen, mufiten die Tiere in
kleinvolumigen GefiBen gehilltert 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 iiber mehrere Wochen unter Ilimitierten
Nahrungsbedingungen gehiltert werden muften, sind zusitzlich Alters- oder
Degenerationsprozesse nicht auszuschlieBen (HIRCHE & BOHRER 1987). Es ist daher
anzunehmen, daf die Eiproduktionsrate in meiner Arbeit sicherlich wegen des
Wegtrafes von Eiern unterschitzt wurde.

Ich gehe jedoch davon aus, dafl die Reifungsprozesse vollstindig abliefen und daher in
diesem Versuch erfaft und beschrieben werden konnten, weil trotz der unzureichenden
Nahrungsversorgung viele Weibchen regelmifig iiber 14 Tage alle 2-3 Tage Eier

ablegten.

Calanus hyperboreus

Die Entwicklung der Gonaden und die Reifung der Oocyten im Eiablagezyklus wurde
bei den Weibchen von C. iyperboreus im Labor untersucht. Die Hilterungsmethode
ermoglichte eine schonende Beobachtung der Weibchen wiihrend der Entwicklung der
Gonaden und der Reproduktionsphase (vergl. Kap. 3.5.1.1). Problematisch war der
erhebliche WegfraB der Eier, auf den die gefiillten Ddrme der Tiere und die Kotballen
(vergl. Kap. 4.3.3) hindeuteten. Dies fiihrte zu einer deutlichen Unterschitzung der
Eiproduktion. Da ein Teil der Eier, im Gegensatz zu den Eiern von C. Sfinmarchicus, zur
Oberfliche steigt, hiitte die Hilterung in Becherglisern Kannibalismus auch nicht
verhindern kénnen.
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Bestimmung der Gelegegrofie bet allen drei Calanus-Arten

Die Gelegegrofie kann sowohl unter- als auch iiberschitzt 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, daf} im abschlieBenden Reifungsvorgang minimal 25 Eier pro Weibchen reifen.
Der Wert von 9 Eiern pro Gelege ist also noch zu niedrig angesetzt. Gelegegréfien von
weniger als ca. 20 Eiern sind wahrscheinlich artifiziell (Reduktion der Eizahlen durch
Kannibalismus oder Unterbrechung der Eiablage durch Stérungen) oder auf die
Mortalitdt der Eier zuriickzuftihren (vergl. besonders C. hyperboreus; Kap. 4.3.3). Die
tatsichlichen GelegegroBen wurden somit unterschitzt. Eine Uberschitzung der
Gelegegrolien ist dagegen moglich, wenn zwei Gelege in einem Kontrollintervall
produziert werden. Da der Zeitabschnitt zwischen den Eiablagen < 24 h war,
(C. finmarchicus bei 5°C: 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 tiglichen Kontrolle in der Regel maximal ein Gelege erfafit.
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5.2 Oocyten: Oogenese, Oocytenreifestadien und Vitellogenese

Ein Ziel dieser Arbeit war es, die Oocyten von drei Calanus-Arten unter dem
Lichtmikroskop anhand ihrer Morphologie in Entwicklungsstadien cinzuteilen. Mit
Hilfe dieser Oocytenreifestadien (OS) wurden dann der Aufbau und die Entwicklung
der Gonaden sowie der Reifungszyklus der Qocyten zwischen zwei Eiablagen

beschrieben.

Die OS beschreiben die Morphologie der Oocyten wihrend verschiedener Abschnitte
der Reifung der Urkeimzelle zum reifen Ei - der Oogenese. Zum besseten Verstindnis
gebe ich zuniichst cinen Uberblick tiber die Oogenese im allgemeinen und iiber die
Oogenese der Calanus-Arten im besonderen. Im Anschiufl werden die Ergebnisse der
morphologischen Untersuchung der Oocyten mit den Darstellungen in der Literatur
verglichen. Abschliefend werden Vitellogenese-Prozesse im Zusammenhang mit den
OS betrachtet.

5.2.1 Oogenese und Oocytenreifestadien

Withrend die Oogenese vieler Taxa innerhalb der Crustacea relativ gut erforscht ist
(z. 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 fiir Eucalanus elongatus (HEBERER
1930), Calanus finmarchicus (HILTON 1931, LOWE 1935), Epilabidocera aestiva
(PARK 1966), Temora stylifera (RAZOULS 1974, RAZOULS et al. 1986), und
Sinocalanus tenellus (KIMOTO et al. 1986). Die ultrastrukturellen Verinderungen der
Oocyten wihrend der Oogenese und der Dottersynthese sind nur fir Labidocera aestiva
(BLADES-ECKELBARGER & YOUNGBLUTH 1984) und Centropages rypicus
(ARNAUD et al. 1982) bekannt. RAYMONT et al. (1974) beschrdankten die
elektronenmikroskopische Untersuchung der Oocyten von C. finmarchicus auf die
Oogonien und junge Oocyten; eine Darstellung der Vitellogenese und der

Reifungsprozesse der Eizellen fehit.

Allgemeine Beschreibung der Oogenese
Wihrend der Oogenese durchlaufen die Oocyten generell drei Abschnitte (SIEWING

1980): Zuerst entstchen durch mitotische Teilungen der Urkeimzellen Oogonien. die

101



Diskussion

sich wiederum mitotisch (normalerweise 2 - 6 mal GIESE & PEARSE 1974) teilen. In
diesem Zeitraum findet kein Zellwachstum 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 1. Ordnung (in dieser Arbeit nur als Oocyten) bezeichnet. Die
Prophase , die mehrere Wochen oder Monate dauern kann, ist in die Stadien Leptotdn,
Zygotin, Pachytdn, Diplotin und Diakinese unterteilt. Wahrend die ersten drei Stadien
schnell durchlaufen werden, verbleiben die Kerne wihrend der weiteren Entwicklung
der Oocyten (Wachstum und Vitellogenese) im Diplotdn (GIESE & PEARSE 1974). Im
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 flir die Befruchtung vorbereitet.

Die Oogenese der Calanus-Arten

Bei den untersuchten Calanus-Arten lassen sich die drei oben beschriebenen Abschnitte
der Qogenese klar unterscheiden. Die Entwicklung der Eizellen beginnt im Ovar:
Lichtmikroskopizche Untersuchungen an C. finmarchicus von HILTON (1931) zeigten,
daf} die mitotischen Teilungen der Urkcimzellen und der Oogonien in der Spitze des
Ovars (Teilungszone) stattfinden (1. Abschnitt der Oogenese). Die friihen Stadien der
Prophase 1 (Leptotin-, Zygotdn und Pachytdn-Stadium) befinden sich in dem von
HILTON (1931) als Synapsiszone bezeichneten schmalen Abschnitt hinter der
Teilungszone. Die Oocyten differenzieren sich dann zum Diplotdn-Stadium und
wandern im Ovar nach vorne, wo sie die Wachstumszone bilden (HILTON 1931). In
diesen Oocyten sind die ersten Dottervesikel nachzuweisen. Wihrend 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 1931).

Morphologie der Oocyten

Im Rahmen dieser Arbeit wurden die von HILTON (1931) beschriebenen drei
morphologisch unterschiedlichen Zonen des Ovars fiir alle drei Arten bestitigt (vergl.
Kap. 4.1.1, 4.2.1.2 und 4.3.1.2). Aus der sehr dhnlichen Morphologie der Oocyten in
den Ovarien schliefe ich, daB es sich bei allen drei Calanus-Arten im Prinzip um die

gleichen cytologischen Prozesse handelt, die die Bildung der drei Zonen hervorrufen.
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Da ein Schwerpunkt dieser Arbeit auf der Untersuchung der Gonadenreifung lag,
wurden in dem Schema der Oocytenreifestadien (OS 1 bis OS 4) nur diejenigen
Oocyten beriicksichtigt, die fiir die morphologischen Verdnderungen der Gonaden
ausschlaggebend waren. Dabei handelte es sich um die Oocyten in den Gonodukten,
deren Anzahl und Reifestadium die unterschiedlichen Entwicklungsstadien
charakterisierte. Die Oocytenstadien in den Ovarien hingegen verinderten sich wihrend
der Gonadeunreife nicht und wurden daher nicht berlicksichtigt. 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 erfaf3t wird.

Mit dem Eintritt der OQocyten in die Wachstumszone (OS 1) waren die ersten
Dottervesikel im Ooplasma zu sehen. Hier beginnt also der 2. Abschnitt der OQogenese. .
Der Kern der OS 1 erschien bei der DIK-Mikroskopie deutlich erhoben und leicht
wellig. Dies ist moglicherweise das Resultat von Abschniirungen der Kernmembran,
wie sie flir Labidocera aestiva (BLADES-ECKELBARGER & YOUNGBLUTH 1984)
und Centropages velificatus (BLADES-ECKELBARGER & MARCUS 1992)
beschrieben wurden. Bei L. aestiva werden sogenannte “blebs” von der Kernmembran
abgeschniirt, die spiter im 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 angeféirbten»Stmkturen im Ooplasma (dm, vergl. Kap. 4.1.1) als Mitochondrien,
die maBgeblich an der Dottersynthese beteiligt seien. Moglicherweise haundelte es sich
jedoch um Material, das aus dem Kern ausgeschlossen wurde. Welche morphologischen
Stroukturen tatsdchlich an der Dottersynthese in diesem Stadium beteiligt sind, kénnen

letztendlich nur elektronenmikroskopische Untersuchungen klédren.

Im Verlauf der Entwicklung der Oocyten zu OS 2, die mit einer Groflenzunahme und
damit verbundenen Abrundung der Zellen einhergeht, nahm die Anzahl der
Dottervesikel deutlich zu. Sie waren, wie auch von HILTON (193 1) in dlteren Qocyten

beschrieben, im OS 2 im gesamten Ooplasma verteilt.

Im OS 3 veriinderte sich die Morphologie der Qocyten drastisch: Die Kernmembran
I6ste sich auf und die Chromosomen kondensierten von langen knotigen zu verdickten
Fiaden (Diakinese-Stadium, 3. Abschnitt der Oogenese) und die Follikelzellschicht
wurde dicker (vergl. Kap. 4.1.1). Die Ausbildung einer Follikelzellschicht wurde bereits
bei Labidocera aestiva (BLADES-ECKELBARGER & YOUNGBLUTH 1984) und
auch bei anderen Crustaceen (z.B. Amphipoda. Isopoda und Decapoda CHARNIAUX-
COTTON & PAYEN 1985 und Referenzen darin. Peneida. TAN-FERMIN &
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PUDADERA 1989) nachgewiesen. HILTON (1931) dagegen beschreibt keine
Follikelzellen bei den Oocyten von C. finmarchicus. Der Grund hierfiir konnte in der
von HILTON (1931) verwendeten Einbettung in Paraffin liegen. Bei der Anfertigung
der Schnitte kann es erfahrungsgem#B zu erheblich groferen ZerreiBungen als im
Kunststoff kommen. Méglicherweise wurden die Fragmente der Follikelzellschicht von
HILTON (1931) dann als Gonadenwinde interpretiert. Da auBerdem die
Follikelzellschicht die Qocyten hdufig nicht vollstdndig umgibt (vergl. Kap. 4.1.1) und
nur im Qocytenstadium 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 zunéchst stark zu, dann aber wieder leicht
ab. In spiten OS 3 oder OS 4 sind diese Vesikel noch zahlreich, viele andere sind
jedoch mit Dottermaterial gefiillt, wie die dunklere Anférbung zeigt. Die hellen Vesikel
habe ich aufgrund ihrer Farbe und ihres Erscheinungsbildes im DIK-Verfahren als mit
Lipiden gefiillte Vesike! 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
Fixierung mit Glutaraldehyd werden Lipide jedoch schlecht fixiert und daher h&ufig
ausgewaschen (vergl. Kap. 5.1.1). Sie hinterlassen dann leere Stellen, die im
histologischen Schnitt hell erscheinen. Dotter dagegen besteht iiberwiegend aus
Lipoproteinen (HARRISON 1990, und Referenzen darin} und wird daher gut fixiert und
angefirbt.

Theoretisch kénnten daher die Vesikel in den OS 3 nicht artifiziell, sondern schon im
lebenden Zustand leer sein. Da helle Vesikel jedoch auch in den ablagebereiten OS 4 zu
finden sind und es unwahrscheinlich ist, daf3 Vesikel ungefiillt bleiben, ist davon
auszugehen, dafl zumindest ein wesentlicher Teil der Vesikel im Ooplasma schon im
OS 3 mit Lipiden gefiillt war. Andere Vesikel dagegen konnten wie bei der Oogenese
von Labidocera aestiva (BLADES-ECKELBARGER & YOUNGBLUTH 1984)
zunichst leer sein und sich erst im Verlauf der Entwicklung mit Dottermaterial fiillen.
Dafiir spricht, daf} im Ooplasma der jungen OS 3 tiberwicgend helle Vesikel zu finden
waren, bei dlteren 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 vollstindig aufgeldst, die
Chromosomen lagen auf der dquatorialen Platte der Metaphase 1 der Reifeteilung. Die
Oocyten entsprechen damit den Oocyten 2. Ordnung (s.0.). In dieser Arbeit wurde
gezeigt, dall 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. 1951 , HARDING 1963, diese
Arbeit). Dies wurde sowohl bei den Weibchen von Calanus finmarchicus, C. glacialis
und C. hyperboreus- (vorliegende Arbeit) als auch bei C. helgolandicus (MULLIN
1967) nachgewiesen. DAMAS (1905, fide MARSHALL & ORR [955) und HILTON
(1931) dagegen beschreiben, daf die Bildung von Polkérperchen (Anaphase 1) 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, dalBl es sich bei den Beobachtungen von
HILTON (1931) und DAMAS (1905, fide MARSHALL & ORR [955) 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 Variabilitit des Phinotypus ausgeht. So ist es moglich, daB

"Sonderfille" nicht als solche erkannt und verallgemeinert wurden.

5.2.2 Vitellogeneseprozesse

Allen Oocytenreifestadien ist gemeinsam, dafl Dottersynthese (Vitellogenese)
stattfindet. Die Morphologie der Oocyten deutet jedoch darauthin, daff unterschiedliche
Prozesse an der Dotterbildung beteiligt sind. Daher wird im folgenden Abschnitt der
Zusammenhang zwischen den Oocytenreifestadien (OS) und den Vitellogenese-
prozessen erldutert.

Unter dem Begriff 'Vitellogenese' werden die Vorginge der Produktion der
Vorldufersubstanz des Dotters (Vitellogenin) und des Dotter-Lipoproteins (Lipovitellin)
sowie der Akkumulation organischer und anorganischer Bestandteile des Dotters
zusammengefalit (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 typicus nachgewiesen wurden: Die
Vitellogenese | kann mehrere Monate andauern (LUI 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 Grofie der Eizellen ebenfalls schnell zunimmt. Neben der
endogenen Synthese sind zusitzlich exogene (d.h. auflerhalb der Oocyte ablaufende)
Bildungsprozesse am Dotteraufbau beteiligt. Die Oocyten nehmen in dieser Phase durch
Micropinocytose grofle Mengen an Vitellogenin aus der Hiamolymphe auf
(PAPATHANASSIOU & KING 1984, PAULUS & LAUFER 1987).
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Verschiedene Indizien sprechen dafiir, daf} die Vitellogeneseprozesse in den Oocyten
von Calanus finmarchicus dem oben genannten Schema entsprechen. OS 1 und OS 2
durchlaufen wahrscheinlich die Vitellogenese 1: Die Dottersynthese in diesen
Oocytenstadien scheint {iber einen langen Zeitraum zu erfolgen, denn OS 1 und OS 2
waren sowohl im CV-Stadium als auch in den adulten Weibchen unabhéngig vom
Gonadenreifestadium (GS) zu finden. Auflerdem lieferte die lichtmikroskopische
Untersuchung keine Hinweisc auf exogene Prozesse, die an der Vitellogenese beteiligt
sind. Dies stimmt mit den Ergebnissen von BLADES-ECKELBARGER &
YOUNGBLUTH (1984) fiir Labidocera aestiva und ARNAUD et al. (1982) fiir
Centropages typicus iiberein, die in den jungen Entwicklungsstadien der Oocyten eine
ausschlieilich 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 Calanus finmarchicus
offensichtlich die Akkumulation grofer Mengen Dotter und Lipiden innerhalb von nur
24 h, und die Eizellen wuchsen schnell. Zudem enthielt die verbreiterte
Follikelzellschicht Vesikel, die denen im Ooplasma sehr dhnlich waren. In einigen
Fillen waren auch Einstiilpungen 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. typicus feststellten. Auch bei L. aestiva vermuten BLADES-ECKELBARGER &
YOUNGBLUTH (1984) die Aufnahme von Material aus der Himolymphe, wenn sich

die Follikelzellen in einem spiten Entwicklungsstadium der Qocyten verbreitern.

Vergleich der drei Calanus-Arten

Die histologische Untersuchung der drei Calanus-Arten zeigte eine grundsitzlich
gleiche Morphologie der Oocyten. Wihrend flr C. glacialis eine Einteilung in
Oocytenreifestadien analog zu C. finmarchicus moglich war, mufite diese bei
C. hyperboreus aufgrund der mangelnden Qualitdt 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
Verhiltnis kleiner als die Qocyten der anderen beiden Arten waren, scheint es, als
wiren schon zu einem fritheren Zeitpunkt Lipidvesikel im Ooplasma vorhanden.
Dennoch l#Bt auch bei dieser Art die Morphologie der Oocyten darauf schliefien, dafl
zwei unterschiedliche Reifungsprozesse ablaufen: Die kleinen, dunkel gefdrbten
Oocyten konnten 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 aufgelost und deren Chromosomen sich in der Metaphase | befinden,

konnen wie bei den beiden anderen Arten als OS 4 gelten.

Zusammenfassend lassen sich folgende Ubereinstimmungen 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.

- Wihrend der weiteren Reifung treten in den Oocyten Vesikel auf, die
wahrscheinlich mit Dotter und Lipiden gefiillt sind. In einem Stadium der
Entwicklung ist eine breite Follikelzellschicht um die Oocyten zu finden.

- Vor der Eiablage treten die Chromosomen in die Metaphase | ein.
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5.3 Gonaden: Aufbau, Entwicklung und Reifestadien

Da der Aufbau der Gonaden wichtige Informationen iiber die Wanderungsrichtung der
Oocyten wihrend der Reifung liefert, werden zu Beginn dieses Kapitels der
Gonadenaufbau erldutert und danach die Entwicklung der Gonaden anhand der
Gonadenreifestadien diskutiert. Zusidtzlich wird der Eiablagezyklus erdrtert. Im
AnschluB wird die Gonadenentwicklung im Zusammenhang mit den
Vitellogeneseprozessen betrachtet. Anschlieend 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 Calanus-Arten gleich
(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 Kanile nach vorn in den Kopfbereich
(Divertikel) und 2 weitere Kanile lateral nach hinten (Ovidukte) fiithren. Die Ovidukte
miinden in die Geschlechtsoffnung im ersten Abdominalsegment, in dem sich auch die

Spermatheke befindet.

Bei meinen Untersuchungen fiel auf, daf die Ovarien von Calanus finmarchicus im
Mittel am ldngsten waren, obwohl diese Art am kleinsten war. Die, besonders im
Verhiltnis zur Korpergrofe, geringen Lingen der Ovarien bei C. glacialis und
C. hyperboreus sind moglicherweise darauf zurlickzufiihren, daf die Individuen im
Gegensatz zu C. finmarchicus nicht sofort nach dem Fang fixiert wurden, sondern
einige Zeit im Labor gehéltert wurden. Suboptimale Erndhrung wihrend dieser Zeit
kann die Lédnge des Owars durchaus verkilrzen, wie die Hungerversuche mit

C. finmarchicus zeigen (vergl. Kap. 4.1.5.2)

In der Literatur finden sich zwei unterschiedliche Auffassungen tiber den Aufbau der
Divertikel: SGMME (1934) beschreibt die Divertikel von Calanus hyperboreus als
"Blinde Sicke" der Ovidukte. HILTON (1931) und LOWE (1935) dagegen meinen, daf}
die Divertikel von C. finmarchicus in einen oberen und einen unteren Kanal unterteilt
sind. Nach LOWE (1935) vollzieht sich in den Kandlen eine sukzessive Entwicklung
der Oocyten: Die jungen Eizellen treten aus dem Ovar in den dorsalen Divertikelkanal
und wandern in den Kopfbereich. Dort verlduft der Kanal in einer Schleife abwarts und
die heranreifenden Qocyten wandern dann im ventralen Abschnitt des Kanals, der sich

als Ovidukt fortsetzt, nach hinten bis zur Geschlechtséffnung. Wiirde ein solcher
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Aufbau vorliegen, miiiten sich die reifen Eizellen ausschlieflich in den Ovidukten
befinden, wie CORKETT & MCLAREN (1978, vergl. dort Abb. 16) es fiir
Pscudocalanus dargestellt haben.

Meine Arbeit zeigt hingegen, daf} bei allen drei Calanus-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 Oocyten
gefunden, sondern in den Divertikeln und Ovidukten lagen Oocyten im OS 1 bis OS 4
nebeneinander vor. Auflerdem wurde in den Divertikeln keine Membran nachgewiesen,
die einen oberen von einem unteren Kanal trennt. Damit ist die frither beschriebene
Unterteilung der Divertikel bei allen drei untersuchten Arten unwahrscheinlich. Die von
LOWE (1935) dargestellte Struktur der Gonaden scheint dennoch von vielen Autoren
als Basis fiir ihre Beschreibung der Gonadenentwicklung gedient zu haben (z.B.
MARSHALL & ORR 1955, CONOVER 1967, TANDE & GR@NVIK 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 Calanus finmarchicus und C. hyperboreus reiften die Gonaden im adulten
Weibchen nach dem gleichen Schema:

Die Morphologie der Divertikel und der Ovidukte verénderte sich im Laufe der
Entwicklung aufgrund der wachsenden Anzahl und des zunechmenden Reifungsgrades
der Oocyten schr deutlich. Die Ovarien dagegen veridnderten sich nicht, Lidnge und
Aufbau blicben gleich. Die typische Zonierung des Ovars in 3 Abschnitte fand sich in
Weibchen aller Reifezustidnde. Unabhéngig vom Entwicklungszustand waren in der
Teilungszone mitotische Teilungsstadien zu finden. Demnach werden auch nach dem
Erreichen des adulten Stadiums weiter Oocyten gebildet, wie es 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 gehiuteten Weibchen Oocyten bis in die Spitzen der Divertikel und Ovidukte
gefunden (MARSHALL & ORR 1955, TANDE & HOPKINS 1981, GRIGG &
BARDWELL 1982) wurden. Das bedeutet, dafl sich ein Teil der frisch gehiduteten
Weibchen schon im GS 2 befindet. Im Normalfall erfolgt jedoch die Abgabe der
Oocyten in die Gonodukte erst kurz vor der Hdutung zum Adultus und wird durch
endogene Faktoren gesteuert (GRIGG & BARDWELL 1982): So waren die Weibchen

von C. finmarchicus nach der Hiutung im 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. hyperboreus waren die Gonaden der Weibchen im Labor ebenfalls zu
Beginn der Entwicklung im GS 1.

Im Verlauf der Entwicklung vom GS 1 zum GS 4 erhéhte sich die Anzahl der Oocyten
gleichermalen in den Divertikeln und den Ovidukten. Die Anordnung der Qocyten in
der Gonade mit von oben nach unten steigendem Reifungsgrad deutet darauf hin, daf
die Reifung der Oocyten in den Gonodukten in dorsoventraler Richtung erfolgt.
Vermutlich wandern die Oocyten also zunidchst gleichzeitig aus dem Ovar nach vorne in
die Divertikel und nach hinten in die Ovidukte. Im Laufe ihrer Reifung verlagern sie
sich dann immer weiter nach ventral, wihrend weitere Oocyten vom Ovar abgegeben
werden und sich dorsal in den Gonodukten iiber die schon vorhandenen Oocyten

schieben.

Der Eiablagezyklus wurde bei allen drei Arten untersucht. Die histologischen
Untersuchungen an Calanus finmarchicus und C. glacialis zeigten, dafl die OS 3 und
OS 4, die dem abschlieBenden Reifungsprozefs unterliegen immer ventral iiber die
gesamte Linge 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 nédchsten Schub abgegeben. Die endgiiltige Reifung der Oocyten
erfolgte demnach immer synchron innerhalb einer Schicht, wie auch die
Lebendbeobachtung an C. hyperboreus zeigte. Daher waren in einem reifen Weibchen
auch nicht alle Entwicklungsstadien der Oocyten vertreten (vergl. Kap. 4.1.2.3.). Dieses
Ergebnis impliziert, daff auch der Transport von Nihrstoffen tiber die Himolymphe in
die Oocyten in der Vitellogenese 2 (vergl. Kap. 5.2.1) synchron in der ventralen Schicht
von Qocyten ablduft. Diese Prozesse kdnnen nach den vorliegenden Ergebnissen iiber
die gesamte Linge der Gonodukte erfolgen und sind demnach nicht auf einen Bereich
beschrinkt. Die synchrone Reifung einzelner Oocytenschichten erklart die Tatsache,
dalB die drei Calanus -Arten die Eier immer in Gelegen und nicht einzeln ablegt. Damit
bestitigt sich die Vermutung von RUNGE (1984), daf} nur synchrone Reifungsprozesse
in der Gonade das Ablaichen von Gelegen erkldren konnen.

Die synchrone Reifung von Oocyten zum Ei ist bei den Copepoden verbreitet:
KIMOTO et al. (1986) zeigten fiir die Brackwasser-Art Sinocalanus tenellus, dafl
ebenfalls immer eine Schicht Oocyten reift und dann abgeben wird. Den gleichen
Reifungsvorgang fanden RAZOULS (1974) und RAZOULS et al. (1986) bei Temora
stylifera.

Im Gegensatz zu den untersuchten Calanus-Arten enthalten reife Labidocera aestiva-
Weibchen gleichzeitig alle Entwicklungsstadien der Oocyten (BLADES-
ECKELBARGER & YOUNGBLUTH 1984). Dies 148t auf eine kontinuierliche Ablage
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der Eier schlieBen, wie KIMOTO et al. (1986) vermuten. Eine kontinuierliche
Eiproduktion wurde auch bei Acartia tonsa (PARRISH & WILSON 1978) und bei
A. clausi (UYE 1981) festgestellt. Fiir diese beiden Arten liegen jedoch bisher keine

Untersuchungen der Reifungsprozesse vor.

Gonaden- Oocyten- Oocyten- Lokalisation der
reifestadien reifestadien schichten Oocyten in den Gonaden
Gonade
im CV 0S 1 ———— mehrere—————— Wachstumszone des Ovars
GS1 Wachstumszone des Ovars
oSs1— mehrere<
— Eingang der Gonodukte
OS2 .—— cine
GS2
Wachstumszone des Ovars
0S1—— mehrere<
mehrere Eingang der Gonodukte
0s2="___
eine  ———— gesamte Lange der
Gonodukte
GS3
Wachstumszone des Ovars
0S1———— mehrere<
Eingang der Gonodukte
0S2 ——— mehrere<
gesamte Linge der
(frithe OS 3)——— (eine) Gonodukte
GS 4
Wachstumszone des Ovars
oS1— mehrere<
Eingang der Gonodukte

OS2 ——— mehrere<
gesamte Linge der

0S3 T eine — Gonodukte

und/odel/
0S4

Abb. 5.1: Gonadenreifestadien (GS) und die entsprechenden Oocytenreifestadien

(OS) bei C. finmarchicus. Die OS sind jeweils analog der anatomischen
Lage im Tier von dorsal nach ventral angeordnet
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Die von mir entwickelten Schemata zur Gonadenreife beziehen sich auf die zwei Arten
Calanus finmarchicus und C. hyperboreus. Die C. finmarchicus-Weibchen wurden
dabei im fixierten Zustand bearbeitet, wihrend bei den C. Ayperboreus-Weibchen die
Einteilung in 5 unterschiedliche GS am lebenden Tier erfolgte. Da nach der Fixierung
bei beiden Arten nur 4 Stadien mit gleichen Charakteristika unterschieden werden
(vergl. Kap. 5.1.2.2), kann dasselbe Schema benutzt werden.

Die C. glacialis-Weibchen, deren Gonadenentwicklung in dieser Arbeit nicht
dokumentiert werden konnte, waren aufgrund reifer Oocyten in den Gonodukten
durchgingig 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 dhnlich. Auflerdem lassen die Beschreibungen der Gonadenentwicklung von
C. glacialis (HIRCHE & BOHRER 1987, TOURANGENAU & RUNGE 1991) darauf
schliefien, daff die Entwicklung der Gonaden #hnlich der von C. finmarchicus und
C. hyperboreus verlduft. Ich gehe daher davon aus, daf mein Schema auch bei dieser
Art anzuwenden ist.

Die Ergebnisse z.B. von RUNGE (1985a) und RAZOULS et al. (1991) fiir C. pacificus,
TANDE & GR@NVIK (1983) fiir Metridia longa, MULLIN (1967) fir
C. helgolandicus, RAZOULS (1974) fir Temora stylifera, KIMOTO et al. (1986) fiir
Sinocalanus renellus lassen vermuten, dafl alle Arten, die Gelege produzieren, einen
dhnlichen Reifungsmodus aufweisen. Damit wire das hier entwickelte Schema zur
Bestimmung von Gonadenreifestadien generell bei allen Gelege produzierenden
calanoiden Copepoden anwendbar und wiirde erstmals vergleichende Untersuchungen

zur Reproduktionsbiologie auf objektiver Basis ermoglichen.

5.3.3 Gonadenreifestadien : Vitellogenese und Nahrungsversorgung

Die unterschiedlichen Prozesse der Dottersynthese lassen sich den verschiedenen
Gonadenreifestadien folgendermaBen zuordnen: Die Entwicklung vom GS 1 zum GS 3
erfolgte bei Calanus finmarchicus durch eine zunehmende Anzahl OS 1 und OS 2, die
die Vitellogenese 1 (langsame, endogene Dottersynthese) durchlaufen. Das GS 4
hingegen ist durch OS 3 und / oder OS 4 gekennzeichnet. In den OS 3 und OS 4 findet
die Vitellogenese 2, eine schnelle und exogene Dottersynthese, statt.

Da analog zu C. finmarchicus bei C. hyperboreus vermutlich dhnliche
Vitellogeneseprozesse ablaufen (vergl Kap. 5.2.2), lassen sich auch hier die
Gonadenreifestadien wie folgt zuordnen: Vom GS 1 bis GS 3 nimmt die Zahl der

kleinen unreifen Qocyten, in denen wahrscheinlich die Vitellogenese | stattfindet,
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langsam zu. GS 4 und GS 5 (bzw. nur GS 4 im fixierten Tier) dagegen sind durch grofe
dunkle Oocyten charakterisiert, in denen wahrscheinlich die Vitellogenese 2 abliuft.
Die drei untersuchten Arten haben z.T. unterschiedliche Reproduktionsstrategien. Bei
allen drei Arten entwickeln sich die Gonaden vom CV bis zum unreifen adulten
Weibchen ohne Nahrungsaufnahme. Wihrend bei C. finmarchicus die endgiiltige
Reifung der Gonaden und die Eiproduktion von der Phytoplanktonbliite abzuhdngen
scheint (TANDE & HOPKINS 1981, TANDE 1982, GRIGG & BARDWELL 1982,
MARSHALL & ORR 1955, RUNGE 1985b, HIRCHE im Druck, und Referenzen
darin), beginnt C. hyperboreus im Freiland wie im Labor wihrend der Wintermonate, in
denen kein Phytoplankton zur Verfligung steht (CONOVER & SIFERD), mit der
Reproduktion (CONOVER 1962, 1967, HIRCHE & NIEHOFF im Druck) und
verbraucht in dieser Zeit ca. 80% der Korpersubstanz (HIRCHE 1[995). Eine
Nahrungsaufnahme wirkt sich aber positiv auf die Reproduktion von C. hyperboreus
aus: So war in Laborexperimenten die Eiproduktionsrate bei Fiitterung zwar gleich hoch
wie bei fehlender Nahrung, die Eier der gefiitterten Weibchen waren aber besser
lebensfihig als die der hungernden Weibchen (CONOVER 1967). Auflerdem war die
Gesamtproduktion bei den geflitterten Weibchen mit ca. 2000 Eiern deutlich hther als
die der hungernden Weibchen (ca. 450 Eier) (CONOVER 1988). Bei C. glacialis
wurden zwei unterschiedliche Modi der Reproduktion beobachtet (SMITH 1990,
HIRCHE & KATTNER 1993): Nach der Uberwinterung erfolgen die endgiiltige
Reifung der Gonaden und cine geringe Eiproduktion unabhingig von der Nahrung
(HIRCHE & KATTNER 1993). Bei hungernden Weibchen verringert sich nach einiger
Zeit die Eiproduktionsrate, Lipid- und Wachsestergehalt sinken. Hohe
Eiproduktionsraten wurden nur von gefiitterten Weibchen erreicht. Bei ihnen bleiben
diese Parameter stabil, da die aufggnommenen Nihrstoffe in die Eiproduktion
umgesetzt werden (HIRCHE & KATTNER 1993). In der nahrungsarmen Periode
nutzen die Calanus-Arten interne Lipidreserven zum Aufbau der Gonaden und
C. glacialis und C. hyperboreus auch zur Eiablage ( TANDE & HOPKINS 1981,
CONOVER 1988, TANDE & HENDERSON 1988, SMITH 1990, HIRCHE &
KATTNER 1993). Diese Lipide, die wihrend der Frithjahrs und Sommermonate
eingelagert werden (LEE 1974), sind bei den Copepoden der hoheren Breiten
typischerweise Wachsester (SARGENT 1976, SARGENT & FALK-PETERSEN 1981,
TANDE & HENDERSON 1988).

Die oben dargesteltten Zusammenhénge lassen Riickschliisse auf den Energiebedarf der
unterschiedlichen Vitellogeneseprozesse zu (Abb. 5.2): Bei C. finimmarchicus erfolgte die
Entwicklung vom GS 1 zum GS 3 in einer Zeit, in der noch wenig Phytoplankton in der

Wassersdule vorhanden war (vergl. Kap. 2.3 und Kap. 4.1.3.1). Auflerdem entwickelte
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sich bei lingerer Hélterung etwa die Hilfte nicht gefiitterter Weibchen bis zum GS 3.
Dies sind Indizien dafiir, dafl die Bildung der OS | und OS 2 und damit die
Vitellogenese 1 ohne Nahrungszufuhr erfolgen kann. Ob die Anzahl der OS | und OS
2, die C. finmarchicus entwickelt, mit der gespeicherten Menge an Wachsestern der
juvenilen Stadien zusammenhidngt, wie DIEL. & TANDE (1992) vermuten, kann in
dieser Arbeit nicht beantwortet werden. Weibchen mit OS 3 oder OS 4 (GS 4) waren
dann im Freiland zu finden, wenn die Phytoplanktonkonzentrationen hoch waren (vergl.
Kap. 4.1.3 und Kap. 2.3). Vermutlich erfordert die schnelle Akkumulation von Lipiden
und Dottermaterial in den Oocyten wihrend der Vitellogenese 2 eine grofle Menge von
Proteinen und Lipiden, die von C. finmarchicus nicht aus internen Speichern bereit
gestellt werden kann. Die Umsetzung assimilierter Substanzen in Eimaterial erfolgt, wie
Experimente mit radioaktivmarkierten Algen von MARSHALL & ORR (1952b)
nachwicsen, innerhalb weniger Stunden. Die Stoffwechselreaktionen der Vitellogenese
2 scheinen damit direkt abhéingig von den Nahrstoffen zu scin.

Die Entwicklung der Gonaden und die Eiproduktion bei C. hyperboreus und fakultativ
bei C. glacialis sind nahrungsunabhingig. Im Gegensatz zu C. finmarchicus konnen
hier die Vitellogenese | und Vitellogenese 2 durch interne Speicher versorgt werden.
C. glacialis produziert unter der Verwendung von Speicherlipiden nur langsam mit
einer geringen Eiproduktionsrate. Bei Futter werden dagegen viele Eier abgelegt, hier
wirkt sich die Nahrungsversorgung also direkt auf die Vitellogeneseprozesse aus
(HIRCHE & KATTNER 1993). Bei C. hyperboreus dagegen hat die Fiitterung keinen
Einfluf} auf die Eiproduktionsrate wohl aber auf die Gesamteiproduktion (CONOVER
1967). Diese Art reproduziert erheblich langsamer als die beiden anderen Arten: Pro
Tag werden bei C. hyperboreus unabhingig von der Nahrungsversorgung immer nur
0,5% des Korperkohlenstoffs in Ei-Kohlenstoff umgesetzt, bei C. finmarchicus und
C. glacialis bei Nahrungsaufnahme dagegen 5,5 % (HIRCHE & NIEHOFF, im Druck).
Es ist moglich, dal die Dottersynthese nur Gber Speicherlipide versorgt wird, da die
Nahrung keinen Einfluf auf die Eiproduktionsrate hat. Nahrung konnte sich daher auf
die Vitellogenese nur liber den Umweg des Lipidspeichers auswirken und damit eine
hohere Gesamteiproduktion ermoglichen. Diese Hypothese muf3 jedoch eingehend

untersucht werden,
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Art V1 V2

C. finmarchicus  intern extern —  ‘hohe Eiproduktion

intern ——>  geringe Eiproduktion

C. glacialis intern
extern  — 3 hohe Eiproduktion

geringe Eiproduktion,
i ntern eringe Gesamteiproduktion
C. hyperboreus  intern genng P

extern
TS geringe Eiproduktion,
hohe Gesamteiproduktion
bessere Uberlebensrate der Eier

Abb. 5.2: Schematische Darstellung der unterschiedlichen Reproduktions-
strategien der drei Calanus-Arten. V1 = Vitellogenese 1, V 2 =
Vitellogenese 2; intern: Energieversorgung aus internem
Lipidspeicher, extern: Energieversorgung durch Nahrungsaufnahme.

5.3.4 Vergleich der Gonadenschemata

Die Beschreibung der Gonadenreife dient dazu, Informationen iiber den Lebenszyklus
der Copepoden zu gewinnen (z.B. NORRBIN 1991; TANDE & GR@NVIK 1983). So
konnen lber den Reifezustand die aktive Reproduktionsperiode und die
Reproduktionsstrategie der Tiere ermittelt (TANDE et al. 1985). AuBerdem wurde
versucht, die Beziehung zwischen dem Zustand der Gonaden und der Eiproduktion zu
quantifizieren (RUNGE 1985a, 1987).

Da sich die Gonaden der Copepoden wihrend der Entwicklung morphologisch deutlich
veriindern, wurde die Einteilung in Reifestadien vielfach angewandt: Schon SUMME
(1934) beschrieb bei C. hiyperborens den Zusammenhang zwischen der Morphologie
der Oocyten und der Eiablage. Das erste Schema, das Kriterien zur Einordnung der
Gonaden lieferte, geht auf MARSHALL et al. (1934) zurtick. Seitdem wurde eine
Vielzahl solcher Schemata entwickelt. Zunichst standen die Arten der ndrdlichen
Gebiete im Vordergrund (Tab. 5.1), bis Anfang der 70er Jahre auch Temora stylifera
aus dem Mittelmeerraum bearbeitet wurden (RAZOULS 1974, RAZOULS et al. 1986).
In neuerer Zeit wurden Untersuchungen zur Gonadenreife auch an antarktischen Arten
durchgefiihet (KURBJEWEIT 1993; HAGEN & SCHNACK-SCHIEL in Druck).
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Tab. 5.1:

Klassifizierung der Gonadenreife; Ubersicht iiber verschiedene Schemata. Aufgefiihrt sind jeweils dic Gonadenreifestadien (GS) mit den Bewertungskriterien.

Der von MARSHALL & ORR (1955) und TANDE & GRONVIK (1983) verwendete Begriff Eier (eggs) wurde hier durch Oocyten ersetzt. s = seneszent

MARSHALL & ORR
1952; 1953

TANDE & GRENVIK
1983

RUNGE
1987

SMITH
1990

Diese Arbeit

Calanus finmarchicus

Metridia longa

C. finmarchicus

Calanus spp.,
Metridia longa

C. finmarchicus,
C. hvperboreus

GS Reifekriterien GS | Reifekritericn GS | Reifekriterien GS | Reifekriterien GS | Reifekriterjien
i Ovar klein; die Divertikel nur | 1 Keine Oocyten in den 1 Nur das Ovar sichtbar 1 Keine Oocyten in
kurz hinter dem Ovar mit Divertikeln sichtbar Divertikeln und Ovidukten
ciner Reihe Qocyten gefiillt sichtbar

uaceil | Ovar klein; Entwicklung 2 "medium” Divertikel wie 1, 3 §lIn Divertikeln 2 | Kieine Qocyten im Ovar, die 2 Eine Reihe kleiner.
der Divertikel beginnt im Ovidukte bis zum ersten privitellogene Qocyten, sich in einzelnen Reihen in die dunkelrot gefirbter (fixiert)
Kopfbereich; in den freien Thorakalscgment mit deren Ooplasma klar Divertikel fortsetzen; cine oder transparenter {lebend)
Ovidukten nur eine Reihe Oocyten gefiitlt Reihe Oocyten in den Oocyten tiber die gesamte
kleiner Eijer sichtbar Ovidukten sichtbar Linge der Divertikel und

Ovidukte sichtbar

mittel | Ovar vergroBert; dorsale 3 | "ate medium” Divertikel mit | 4 { Vitellogene Oocyten in 3 | Mehrere Reihen gro8erer 3 Mehrere Reihen kleiner,

-reif Kanile der Divertikel mit Oocyten gefulit bis zur Halfie Divertikeln: Oocyten Oocyten in den Divertikeln, dunkelrot angefirbter
kleinen Oocyten angefiilit; des Prosomas, aber nur ¢in kleiner als 140 um, Divertikel sind zusammen (fixiert) oder transparenter
in Ovidukten z.T. mehrere Kanal sichtbar enthalten braunes Plasma gepreBt; mehr als eine Reihe (lebend) Oocyten in
Reihen Oocyten Oocyten in den Ovidukten, Divertikelr und Ovidukten

Oocyten und Ovar groBer als in sichtbar
2

semi- | Beide Kanile der Divertikel |4 | Beide Kanile der Divertikel 5§ Vitellogene Oocyten,

reif mit Qocyten gefiill; im mit Qocyten gefiillt; in den gréfer als 140 pm, in
ventraten Kanal groBie Ovidukten mehrere Reihen Divertikeln; Ovidukte klar
Oocyten Qocyten

reif Mehrere Reihen reifer 5 | GroBe Oocyten bilden 7§ Vitellogene Oocyten im 4 | Oocyten dicht gepackt in den 4 GroBe, hellrosa getirbte
Oocyten vorhanden; im Taschen in den Ovidukten gesamten Gonadenbereich, Divertikeln; deren Witnde (fixiert) oder dunkler
ventralen Kanal Oocyten, reife Oocyten erscheinen als setzen sich als dunkle Linie in (lebend) Oocyten hilden
die zum Abdomen hin dunkelbrauncs Band vom das vordere Posoma fort; ventrale Schicht in
grofer werden; auch in Chephalon bis zum letzten Oocyten bilden Taschen in den Divertikeln und Ovidukten,
Ausstiilpungen der Ovidukte Thorakalsegment Ovidukten dariiber Reihen kleiner,
reife Oocyten sichtbar dunkelroter Oocyten

s Ovar degeneriert, 5 Abgelaicht s Grofie Oocyten vereinzelt in

Divertikel und Ovidukte
sind schwer zu sehen

Divertikein und Ovidukten;
zwischen den kleinen
Qocyten sind hiufig Liicken
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Die Mehrzahl der bereits bekannten Schemata basiert auf rein morphologischen
Merkmalen, wie sie von auflen am gefdrbten Tier zu erkennen sind. Bei der
vorliegenden Untersuchung dreier arktischer Copepodenarten wurde der
Reifungsvorgang und die damit einhergehenden morphologischen Verdnderungen
vergleichend "von auflen” und an histologischen Schnitten eingehend untersucht.
Dadurch wurde erstmals eine auf physiologischen Prozessen basierende Klassifizierung
der Gonaden mdoglich (vergl, Kap. 5.3.3). Dabei wurde deutlich, dafl einige Annahmen
fritherer Autoren tiber den Aufbau und den Reifungsvorgang der Gonaden falsch sind.
Nachfolgend werden die bisherigen Kenntnisse tber die morphologischen Merkmale

mit meinen Ergebnissen vergleichend diskutiert.

- Grofle, Lage und Morphologie des Ovars

Als Kriterien fiir die Klassifizierung der Gonaden wurden die Grofie (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 Grofie der Ovarien relativ konstant. Es ist allerdings moglich, daf3
durch das Wachstum der Divertikel die Ovarien nach hinten geschoben werden und
dadurch vergrofiert erscheinen. Zudem ist es bei reifen Weibchen schwierig, den
Ubergang von den Ovarien zu den Gonodukten auszumachen, was ebenfalls
filschlicherweise als Lingenwachstum interpretiert werden konnte. Eine Verdnderung
der Morphologie des Ovars ist aufgrund des Reifungsmodus der Gonaden der Calanus-
Arten nicht wahrscheinlich. Zudem konnte sie nur mit histologischen Methoden
eindeutig nachgewiesen werden. Daher sind alle drei Parameter keine geeigneten

Kriterien.

-Divertikelkanile

Viele Autoren benutzen den Fiillungsgrad eines dorsalen bzw. ventralen "Kanals" der
Divertikel als Kriterium zur Beschreibung des Reifezustandes der Gonaden
(Calanus finmarchicus (MARSHALL & ORR 1955), C. glacialis (HIRCHE &
BOHRER 1987), Metridia longa (TANDE & GRONVIK 1983), C. pacificus (RUNGE
1985a)). Diese Beobachtungen wurden an fixierten, gefdrbten ganzen Tieren gemacht.
Wie in Kapitel 5.3.1 schon diskutiert, konnte ich bei der lichtmikroskopischen
Untersuchung von Schnittprdparaten der drei Calanus-Arten die Unterteilung der
Divertikel in einen dorsalen und einen ventralen Kanal nicht bestétigen. Da alle oben
genannten Arten Uber einen lingeren Zeitraum heranreifen, bis in der
Reproduktionsphase in regelméfiigen Abstinden Gelege abgegeben werden, ist auch der

Gonadenaufbau vermutlich gleich. Ohne die histologische Untersuchung konnen
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moglicherweise die jungen, dorsal liegenden Oocyten als oberer Kanal und die reifen,
ventral liegenden Oocyten als unterer Kanal interpretiert worden sein.

- Qocytenanzahl

Viele der bisher ver6ffentlichen Schemata beziehen sich auf die Anzah! der
Oocytenreihen in den Divertikeln und/oder Ovidukten (z.B. RAZOULS et al. 1991,
DIEL 1991, KURBIJEWEIT 1993). Dieses Kriterium ist meines FErachtens
problematisch: Eine grofie 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
Untersuchungen an Calanus 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, wiren aber bei dem Kriterium "Oocyten-Anzahl in den Gonodukten" als unreif
eingestuft worden. Nach dem von mir entwickelten Schema wurden die Weibchen als
reif (reproduzierfdhig) eingestuft, da reife OQocyten in ventralen Bereich der Gonade zu
finden waren. Die Methode, die die Qualitat und damit den Reifungsgrad der Oocyten
berlicksichtigt, ermdglicht im Gegensatz zu dem quantitativen Kriterium der
Oocytenzahl eine sichere Identifizierung der reifen Weibchen. Die Erfassung der
Oocytenzahl in den Gonodukten gibt dagegen eher Aufschlufl darliber, wieviele Eier
abgelegt werden. Dieser Punkt wird ausfiihrlich im Kapitel 5.4 diskutiert.

RUNGE (1987) benutzt bei Calanus finmarchicus fir die Einteilung der Gonaden die
Zahl und die Morphologie der Oocyten. Damit kommt seine Einteilung dem in dieser
Arbeit entwickelten Schema am nichsten. Allerdings wurden von RUNGE keine
histologischen Arbeiten durchgefiihrt. 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-
ECKELBARGER & YOUNGBLUTH (1984) an Labidocera aestiva als
"privitellogen". Dies konnte ich in meiner Untersuchung nicht bestdtigen. Auch in den
kleinen Oocyten von C. finmarchicus waren Dottervesikel zu finden, vitellogene
Prozesse laufen damit also schon in diesem Stadium ab. Aufierdem fithrt RUNGE
(1987) zwei Gonaden-Stadien (4 und 5) an (vergl Tab. 5.1), in welchen er Gonaden mit
"vitellogenen" (braunen) Qocyten in den Divertikeln und “pravitellogenen”
(transparenten) Oocyten in den Ovidukten beschreibt. Meine Untersuchungen hingegen
haben gezeigt, daB3 bei C. finmarchicus 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. hyperboreus traten Orange-Farbungen 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 pifparierten, 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 OS 3 und/oder OS 4 nebeneinander als in den Ovidukten. Dies konnte dazu
fiihren, daB bei lateraler Ansicht die Qocyten in den Divertikeln eher dunkel erscheinen,

als dies in den Ovidukten der Fall ist.

54 Quantitative Vorhersage der Eiproduktion

Zur Bestimmung der Produktivitidt 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, daB bei den adulten Weibchen kein somatisches Wachstum mehr stattfindet,
sondern eine Produktion ausschlieBlich in Form von Eiern erfolgt, gewinnt auBerdem
die Messung der Eiproduktion zunehmend an Bedeutung fiir die Bestimmung der
Produktion der Copepoden (MCLAREN 1969, SEKIGUCHI et al. 1980, HIRCHE et al.
1991). BERGGREN et al. (1988) stellten fest, daf die somatische Wachstumsrate der
Juvenilen und die Eiproduktionsrate der Weibchen bei Acartia tonsa gleich sind, und
daher tiber die Eiproduktionsrate die P/B-Rate der gesamten Population abgeschitzt
werden kann.

Die Vorteile der Eiproduktionsratenbestimmung gegentiber den oben genannten
Methoden sind, daB die zu ermittelnde Variable (Eier W-1) schnell und direkt gemessen
werden kann. Auferdem reagieren die Copepoden auf Verdnderungen der
Nahrungsversorgung und der physikalisch-chemischen Parameter schnell mit
verdnderter Eiproduktionsrate (HIRCHE et al. im Druck), so daB diese als guter
Indikator flir die Qualitédt der Umweltbedingungen angesehen werden kann (PARRISH
& WILSON 1978). Der Nachteil ist, daf3 die Eiproduktionsrate bisher nur experimentell
und unmittelbar nach dem Fang bestimmt werden kann. Eine Methode, die die Messung
der Eiproduktionsrate anhand fixierter Proben ermdglicht, wire daher von deutlichem
Vorteil. Bei einigen Copepoden-Arten wurden Zusammenhinge zwischen Morphologie
und Reproduktionsrate diskutiert (IANORA & SCOTTO DI CARLO 1988 Acartia
clausi und C. rypicus, TANORA et al. 1989 Temora stylifera, IANORA 1990
Centropages rypicus), die Beziehungen wurden bisher aber nicht quantifiziert.

RUNGE (1987) fand bei C. finmarchicus eine signifikante Korrelation zwischen dem

Reproduktionsindex {Reproductive Index), der den Prozentsatz reifer Weibchen in einer

119



Diskussion

Population angibt, und der Eiproduktionsrate. Er nahm an, dafl anhand dieser
Bezichung die Eiproduktionsrate an fixierten Proben vorhergesagt werden kann. Die
Eiproduktionsrate in einer Population ist jedoch abhingig von der Hiufigkeit der
Eiablagen und der Gréfle der Gelege. Dic Frequenz der Eiablagen wird dabei vom
Anteil der eierlegenden Weibchen, also dem Reifegrad der Gonaden, und der Dauer des
Eiablagezyklus, die sich in Abhingigkeit von der Temperatur und dem
Nahrungsangebot veriindert (HIRCHE 1990, HIRCHE et al. im Druck), bestimmt. Auch
die Gelegegrofie kann sich iiber cinen lidngeren Zeitraum signifikant verdndern (DIEL &
TANDE 1992, diese Arbeit) und héngt auflerdem von der Linge der Weibchen ab
(RUNGE & PLOURDE 1994). Die Mcthode von RUNGE (1987) kann daher nur bei
Populationen mit bekannter Eiablage-Frequenz und Gelegegrofie angewendet werden.

In der vorliegenden Arbeit wurde deshalb versucht, die drei wesentlichen Parameter -
Anteil eierlegender Weibchen, Frequenz der Eiablagen und Gelegegrofie - 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, dafl der GI die Weibchen beschreibt die
sich im Eiablagezyklus befinden.

Bei Calanus finmarchicus war der GI proportional dem prozentualen Anteil
eierlegender Weibchen 24 h-!, wie die hochsignifikante Korrelation (r2 = 0,923) zeigt,
allerdings lag er manchmal etwas hoher als der Prozentsatz der eierlegenden Weibchen
(vergl. Kap. 4.1.4.1). Dies ist moglicherweise darauf zuriickzufithren, daBl die
Wassertemperatur im Freiland unter 5 °C lag. Da die Intervalle zwischen den Eiablagen
mit abnehmender Temperatur groBer werden (MEYER 1991, HIRCHE 1990), dauerte
bei einigen Weibchen der Eiablagezyklus wahrscheinlich linger als 24 h. Zusétzlich
liegt bei einigen Weibchen aufgrund der statistischen Variabilitit des Mittelwertes der
Eiablagezyklus {iber 24 h. Die Eiablagen dieser Weibchen wurden nicht in den 24 h der
Inkubation erfafit.

Unter den in der vorliegenden Arbeit untersuchten Freilandbedingungen kann der
Anteil eierlegender Weibchen 24 h-! anhand des GI ermittelt werden, und die Frequenz
mubB nicht zusétzlich bestimmt werden. Diese Ergebnisse lassen sich wahrscheinlich auf
Gebiete mit dhnlichen Umweltfaktoren (Verlauf der Phytoplanktonblite,
Wassertemperaturen) Uibertragen.

Der GI korreliert ebenfalls signifikant mit der Gelegegrofie (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 Gelegegrdfe besteht
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daher nicht, sondern offensichtlich werden mit zunehmender Anzahl reifer Weibchen
die Gelege grofier. Dieser Punkt wird im Kapitel 5.5 ausflihrlich 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 die
Eiproduktionsrate von der Anzahl cierlegender Weibchen und der Gelegegrofie abhdngt.
Er resultiert daher vielmehr aus der direkten Beziehung zwischen der Anzahl
elerlegender Weibchen und dem GI und auch aus der nicht-kausalen Korrelation des GI
und der Gelegegrofie.

Bei C. hyperboreus wurde durch die direkte Beobachtung im Labor festgestellt, daf
sich Weibchen im GS 4 und GS 5 in der Reproduktionsphase befinden. Im fixierten
Zustand wurden GS 4 und GS 5 zusammengefafit. Der GI entsprach also bei
C. hyperboreus 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. GS 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
Umweltbedingungen aus der Literatur bekannt (z.B. Calanus finmarchicus (HIRCHE
1990, MEYER 1991, HIRCHE et al. im Druck), C. glacialis (HIRCHE & BOHRER
1987, HIRCHE 1989), C. hyperboreus (HIRCHE & NIEHOFF im Druck). So zeigte die
vorliegende Untersuchung, dall der GI bei C. finmarchicus den Anteil der Weibchen
beschreibt, die innerhalb von 24 h Stunden Eier ablegen (s.0.).

Eine Moglichkeit, die Frequenz abzuschitzen, wiire eventuell, die Anzahl Weibchen mit
OS 4 zu bestimmen, da bei allen drei untersuchten Arten OS 4 erst relativ kurz vor der
Eiablage, das heiflt 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) fiir C. finmarchicus und MULLIN (1967) fir
C. helgolandicus. Reife Oocyten, deren Kerne aufgelost sind (OS 4), sind so ein
sicheres Indiz dafir, daB die Weibchen kurz vor der Eiablage stehen.

Ein hoher Anteil reifer Weibchen mit OS 4 wiirde demnach bedeuten, dafl die Frequenz
der Eiablage hoch ist. Ein hoher Anteil reifer Weibchen mit OS 3 dagegen wiirde cine
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 Verhiltnis, 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 Uberlegungen anstellen:

Im OS 3 ist das Wachstum der Oocyten besonders hoch (vergl. Kap. 4.1.1), die Oocyten
bilden den groften Teil des Dottermaterials (HILTON (1931). Im OS 4 dagegen werden
vermutlich im Vergleich zum OS 3 erheblich weniger Stoffe eingelagert. Damit konnte
die Entwicklungszeit im OS 3 von einer Anderung der Nahrungsversorgung oder der
Temperatur stdrker beeinflufit werden als die Dauer des OS 4. Diese Hypothese muf
jedoch experimentell tiberpriift werden, um die tatsdchlichen Auswirkungen der

Umweltbedingungen auf die Oocytenentwicklung zu erfassen.

(2) Gelegegrofen

Wihrend die individuelle GelegegroBie stark schwankt (RUNGE 1985b, HIRCHE
1990), bleibt die durchschnittliche Gelegegrofie relativ konstant (HIRCHE 1990). Ziel
dieser Untersuchung war es, die durchschnittliche Gelegegrofie einer Population anhand
fixierter Proben zu bestimmen. Die Methode zur Bestimmung der GelegegroBe basiert
auf den Ergebnissen der histologischen Untersuchungen, nach denen die erwartete
GelegegroBe (EGG) der Anzahl Oocyten, die sich im abschlieBenden Reifungsprozefl
befinden, entsprechen mulBl. Bei Calanus finmarchicus und C. glacialis sind dies die
ventral liegenden OS 3 oder OS 4, bei C. hyperboreus die dunklen Oocyten (im GS 5a
mit und im GS 5b ohne Kern) (vergl. Kap. 4.1.2.3, Kap. 4.2.2 und Kap. 4.3.2).

Da die Tiere beim Fixieren abgetttet werden, 146t sich die tatsdchliche GelegegroBe
nicht mehr ermitteln. Die tatsdchliche und die erwartete Gelegegrofie konnten daher nur
indirekt miteinander vergleichen werden. Zu diesem Zweck wurden die
durchschnittlichen Gelegegrofien der einzelnen Weibchen (individuelle GelegegroBe =
MIGG) und aller Weibchen (mittlere Gelegegroe = GMGG) wihrend der Hélterung
ermittelt. Diese Daten wurden dann mit der erwarteten GelegegroBe der einzelnen
Weibchen (individuelle erwartete GelegegroBie = EGG) bzw. der erwarteten
Gelegegrofie aller Weibchen (mittlere erwartete Gelegegrofie = MEGG) verglichen.

Bei C. finmarchicus war die MEGG genauso hoch wie die GMGG, es war kein
signifikanter Unterschied zwischen diesen Werten nachzuweisen. Dieses Ergebnis ist
ein Hinweis darauf, daf die durchschnittliche Gelegegrofie einer Population anhand der
Zihlung der OS 3 oder OS 4 ermittelt werden kann. Die individuellen Schwankungen
der GelegegroBen waren dagegen wie erwartet sehr hoch. Die Korrelation der MIGG
mit der EGG ist bei C. finmarchicus daher nur schwach.

Sowohl bei C. hyperboreus als auch bei C. glacialis lagen die Werte der MEGG
deutlich tber denen der GMGG. Ich fihre die niedrigeren GMGG auf Ei-

Kannibalismus zurtick (vergl. Kap. 5.1.3). Bei C. hyperboreus waren zusitzlich oft
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zahlreiche Eler kurz nach der Eiablage zerplatzt, was ebenfalls zur Unterschitzung der
GMGG fiihrte.

Bei C. glacialis war im Gegensatz zu C. hyperboreus und C. finmarchicus die MIGG
der einzelnen Weibchen signifikant mit der EGG korreliert, was eventuell auf die
hohere Anzahl untersuchter Weibchen zuriickzufithren ist. Moglicherweise waren
auferdem die individuellen Schwankungen der Gelegegroflien nicht so hoch wie bei den
beiden anderen Arten. Es ist denkbar, dafl die lange Dauer der Hilterung individuelle

Unterschiede in der Produktivitiit nivelliert hat.

Da bei Calanus hyperboreus die Beobachtung am lebenden Tier méglich war, lieB sich
der Zusammenhang zwischen den im Tier reifenden Oocyten und der Grofle der
nachfolgend abgelegten Gelege direkt herstellen: So war die Gelegegrofie nach der
Reifung mehrerer Reihen Oocyten signifikant groBer als nach der Entwicklung von nur
einer Reihe. Bei Weibchen, bei denen aufgrund der geringen Anzahl die dunklen
Qocyten gezihlt werden konnten, entsprach die Grofle der Gelege exakt der Anzahl

reifender Qocyten.

Nach den vorliegenden Ergebnissen ermdglicht also die Zidhlung der Oocyten im
abschliefenden Reifungsprozell die Bestimmung der Gelegegrofe. 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 berlicksichtigen: 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 unterschitzt werden. Die EGG kann
liberschiitzt werden, wenn Eier direkt nach der Eiablage zerplatzen. Solche Eier bzw.
Oocyten kbnnen in den fixierten Weibchen nicht identifiziert werdeén. 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 fiihren, da nur die Nucleoli oder die

Chromosomen gezihlt werden (vergl Kap. 3.4.2).

Zusammenfassend betrachtet licfert die hier entwickelte Methode zur Abschatzung der
Eiproduktionsrate anhand fixierter Proben die folgenden Parameter: Mit dem Gonaden-
Index (GI) 1dBt sich die Anzahl der Weibchen in der Reproduktionsphase bestimmen.
Die erwartete Gelegegrofle 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 Abschitzung der
Eiproduktionsrate aus. Andernfalls konnte der Anteil der reifen Weibchen, die in Kiirze
Eier ablegen, als Maf fiir die Frequenz der Eiablage dienen. Daraus 148t sich die

Eiproduktionsrate wie folgt berechnen:

EPR (Eier W-1* Zeitl) = GI (%) * 100 (%-!) * EGG (Eier W) *Legefrequenz (Zeit-!)

mit

EPR = durchschnittliche Eiproduktionsrate in einer Population
Gl = prozentualer Anteil Weibchen im GS 4 (%W)
EGG = erwartete Gelegegrofie

Wihrend die Bestimmung des GI einfach und schnell moglich ist, erfordert die
Ermittlung der Gelegegrdfie und der Frequenz aufgrund der aufwendigeren Methoden
mehr Zeit. Pro Weibchen mul3 insgesamt fiir die préparativen und histologischen
Arbeitsginge mit einem Aufwand von ein bis anderthalb Stunden gerechnet werden, bei
einer standardisierten Bearbeitung der Proben (z.B. viele Tiere pro Probengefdf3,
histologische Serienschnitte nur im ventralen Bereich, bzw. von nur einer Seite
aufgrund des symmetrischen Aufbaus der Gonade) lieBe sich die Zeit sicherlich noch
verkiirzen. Bei den drei untersuchten Calanus-Arten kann grundsitzlich das gleiche

Schema fiir die Erfassung der Reproduktion angewendet werden.

Die im Rahmen dieser Arbeit entwickelte Methode zur Bestimmung der
Eiproduktionsraten durch die Kombination von makroskopischer Analyse und
Histelogie ist bei Copepoden neu, bei anderen marinen Organismen werden jedoch
dhnliche Methoden angewendet:

Aufgrund der geringen Grofic der Copepoden wurden bislang die Gonaden fast
ausschlieflich anhand der makroskopischen Beurteilung in Reifestadien eingeteilt.
Diese Gonadenreifestadien ersetzen den Gonado-Somatischen-Index (relativer Anteil
des Gewichtes der Gonaden am Gesamtgewicht eines Individuums), der z.B. bei den
Dekapoden verwendet wird. Zusitzlich haben sich bei der Untersuchung der
Reproduktionsbiologie der Dekapoden histologische Methoden etabliert; Wie in dieser
Arbeit an den Calanus-Arten, werden die Oocyten in Reifestadien eingeteilt und der
Reifezustand der Gonaden beschrieben. Die GréBenhédufigkeits-Verteilung der Oocyten
liefert Informationen zum Modus der Oocytenentwicklung und der Eiablage (z.B.
PENN {980, PAPATHANASSIOU & KING 1984, MINAGAWA et al. 1993, TAN-
FERMIN & PUDADERA 1989, COURTNEY & DREDGE 1988, GORNY &
GEORGE, in Vorbereitung).
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Auch bei den Fischen werden der GSI und die Histologie verwendet, um die
Reproduktionsbiologie zu erfassen {z.B. HUNTER et al. 1992, LISOVENKO &
PRUT'KO 1987, MCGREGOR 1976). Bei mehrfach ablaichenden Fischen wird
auferdem, dhnlich wie bei den Copepoden versucht, die tdgliche Eiproduktion anhand
der gefangenen Weibchen zu bestimmen (AHLHEIT [991, LISOVENKO &
ANDRIANOV 1991): Bei der "daily egg production method” (DEPM) liefert die
Zidhlung der hydratisierten Qocyten, die erst kurz vor dem Ablaichvorgang zu finden
sind, die zu erwartende Anzahl Eier pro Laichvorgang (HUNTER et al. 1985). Analog
dazu ergibt bei den von mir untersuchten Calanus-Arten die Anzahl OS 3 oder OS 4 in
den Gonaden die zu erwartende GelegegroBe. Die Frequenz der Laichvorginge bei den
Fischen wird anhand der postovulatorischen Follikel - 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

fir die kurz bevorstehende Ablage der Eier.

125



Diskussion

5.5 EinfluB der Nahrungsverfiigbharkeit auf die Reproduktion von
Calanus finmarchicus

Die Reproduktion der Copepoden wird von den herrschenden Umweltbedingungen
beeinflufit: Die Temperatur beeinflufit die Kinetik der Stoffwechselreaktionen generell
und hat daher einen wesentlichen Einfluf} auf die Geschwindigkeit der Oocytenreife.
Die Nahrung liefert die Stoffe, die zum Aufbau der Gonaden und zur Reifung der
Oocyten n6tig sind. Dabei sind sowohl die Quantitdt (z.B. MCLAREN 1969,
CHECKLEY 1980, SMITH & LANE 1985) als auch die Qualitdt (MARSHALL &
ORR 1955, RAZOULS et al. 1991, JONASDOTTIR 1994) der verfiigbaren Nahrung
von Bedeutung. Die Nahrungsqualitéit beeinfluBt auferdem die Uberlebensrate der Eier
bzw. der Embryonen (POULET et al. 1994, IANORA et al. 1995).

In den folgenden Kapiteln wird versucht, aus den Zusammenhidngen zwischen
Nahrungsbedingungen und Reproduktion sowie Gonadenmorphologie auf die
Reproduktionsstrategie von Calanus finmarchicus zu schlielen. Dazu werden zunéchst
die Reproduktion und die Nahrungsbedingungen im Grgtsund diskutiert. Im Anschluf3
werden die generellen Folgen von Nahrungslimitierung erortert. Als letzter Punkt wird

der Einfluf der Nahrung auf die Gelegegréfe diskutiert.

5.5.1 Reproduktion im Freiland

Je nach Meeresgebict entwickelt Calanus finmarchicus 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, wihrend
sich in der Norwegischen See und an der slidnorwegischen Kiiste zwei oder drei
Generationen entwickeln (WIBORG 1954, MATTHEWS et al. 1978).

Die Entwicklung der C. finmarchicus-Population wihrend des Frijhjahrs wurde im
Malangen-Fjord (DIEL und TANDE 1992), im Balsfjord (TANDE 1982) und im
Tromsg Sund (MARSHALL & ORR 1953, fide DIEL & TANDE 1992) untersucht. Da
diese Fjorde in der ndheren Umgebung des Grgtsund liegen, werden die Ergebnisse
dieser Untersuchungen an dieser Stelle kurz zusammengefalit: Die
Uberwinterungspopulation besteht zum gréBten Teil aus CV, nur wenige Tiere
{iberwintern als adulte Weibchen oder CIV. Die CV héuten sich in den Monaten Januar
und Februar zu Adulten. Zunidchst entwickeln sich relativ viele Ménnchen. In dieser
Phase findet die Kopulation statt. Die Abundanz der Ménnchen 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 Mdrz und dauert bis in den Mai. Ab April kénnen die
ersten juvenilen Stadien der neuen Generation nachgewiesen werden.

Im Frithjahr 1994 (diese Arbeit) entwickelte sich die Calanusﬂmnarchicz,{y—Population
im Grgtsund im Prinzip dhnlich, jedoch mit ca. 14tdgiger Verzogerung gegeniiber den
von DIEL & TANDE (1992) und TANDE (1982) beschrieben Verhiltnissen: So hatte
sich zu Beginn meiner Untersuchung Mitte Mirz erst die Hilfte der CV zu Adulten
gehdutet (DIEL & TANDE 1992: 75% Adulte, TANDE 1982 ca. 85 % Adulte). Die
Gonadenreife der Weibchen verlief wie im Tromsg Sund und im 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
spiter als in den Untersuchungen von DIEL & TANDE (1992) und TANDE (1982)
erreicht.

DIEL & TANDE (1992) unterschieden 3 Abschnitte der Eiproduktionsphase: Tm ersten
Abschnitt im Mirz stieg die Eiproduktion iiber ca. 3 Wochen langsam an, erreichte
dann fiir ca. 2 bis 3 Wochen im April maximale 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 Phytoplanktonbliite zusammen.
Allerdings konnte aufgrund fehlender Mefiwerte die Korrelation zwischen den Chl.a-
Werten in der Wassersiule und Eiproduktionsrate nicht untersucht werden. Die
maximale Eiproduktionsrate lag mit 47 Eiern W-! d-! deutlich hoher als die von DIEL
& TANDE (1992) ermittelten 34 Eier W-! d-1. Allerdings erreichten die Weibchen in
der Untersuchung von DIEL & TANDE (1992) eine erheblich hohere Gelegegrofe.
Dieser Punkt wird i Kap. 5.5.5 diskutiert.

5.52 EinfluB des Gonadenreifestadiums auf den Beginn der

Eiproduktion

Die Nahrungsverfiigbarkeit beeinfluflit nicht nur die Eiproduktionsrate der reifen
Calanus finmarchicus-Weibchen, sondern auch die endgiiltige Retfung 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 Nahrungsaufnahme an vergehen wenige Tage, bis die ersten Eier
abgelegt werden. Dies geschieht unabhiingig davon, ab schon zum Zeitpunkt der letzten
Hiutung Phytoplankton vorhanden ist (MARSHALL & ORR 1956), oder ob sich das
Auftreten des Phytoplanktons verzogert (MARSHALL & ORR 1952b). Nach meinen

Ergebnissen beeinfluflt allerdings der Reifegrad der Gonaden den Zeitraum zwischen
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der ersten Nahrungsaufnahme und ersten Eiablage: Die 4-tdgige Fiitterung der
Weibchen, deren Gonaden noch zu wenig entwickelt waren (15. Mérz: 50% GS 1; 30%
GS 3), nach der ersten Probennahme fiihrte nicht zur Eiablage. Nach der zweiten
Probennahme (21. Mirz: 50% GS 3, 20% GS 5) dagegen waren bei Fiitterung am
vierten Tag 20% und am 8. Tag 80 % der Gonaden im GS 7 (Abb. 5.3 verdeutlicht
diese Zusammenhidnge). Ab dem fiinften Tag wurde eine signifikant hdhere
Eiproduktion als bei den nicht-gefiitterten Weibchen festgestellt (vergl. Kap. 4.1.5.1).
RAZQULS et al. (1991) stellten auch bei C. pacificus fest, dal die Reifung der
Gonaden im Laborversuch entscheidend vom Reifegrad der Gonaden zum Zeitpunkt
des Fanges abhiingt.

Wie in Kap. 5.3.3. diskutiert, kann die Entwicklung der Gonaden bis zum GS 5
wahrscheinlich nahrungsunabhiingig verlaufen. Das erkldrt, warum die Weibchen nach
der zweiten Probennahme reifer als die Weibchen nach der ersten Probennahme waren,
obwohl nur wenig Phytoplankton in der Wassersdule vorhanden war. Lange
Hungerperioden unreifer Weibchen kénnen sich dennoch negativ auf den Zustand der
Gonaden auswirken. So zeigte die histologische Untersuchung, daB nach drei Wochen
ohne Fiitterung die Qocyten in den Gonodukten und auch in der Wachstumszone des
Ovars zu Vesikeln degenerierten. Die Degeneration der Oocyten deutet auf eine
anschlieBende Resorption hin (BARTHOLOMAUS, pers. Mit.). Zur Reifung der
Gonaden miiten Qocyten wieder nachgebildet werden, was den Zeitraum zwischen der
ersten Nahrungsaufnahme und dem Beginn der Eiproduktion verlingern wiirde. Dies
bestdtigt die Vermutung von DIEL & TANDE (1992), daf sich die Linge der
Hungerperiode nach der Hiutung zum Adultus auf den Zeitraum zwischen der ersten
Nahrungsaufnahme und dem Beginn der Eiablage auswirkt.

Insgesamt betrachtet, bedeutet dies fiir die Reproduktionsstrategie von C. finmarchicus,
daf sich die Weibchen, wenn auch langsamer als bei Nahrungsaufnahme, zum GS 5
entwickeln konnen, dafl nach liangerer Zeit ohne Nahrung jedoch Oocyten in der
Gonade degenerieren und vermutlich resorbiert werden. Damit investiert das Weibchen
einen Teil seiner Reserven fir den Aufbau der Gonaden, um bei glinstigen Bedingungen
schnell mit der Reproduktion beginnen zu kénnen. Unter suboptimalen Bedingungen
jedoch konnen die Oocyten wieder resorbiert und dem somatischen Stoffwechsel zur

Verfligung gestellt werden.
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Abb. 5.3: Gonadenreifestadien von C. finmarchicus bei drei Probennahmen (P1 -
P3, eckige Kisten) und nach anschlicBender Fiitterung im Labor
(abgerundete Kisten). Die Summe der schwarzen Balken ergibt 100%.
Die Ergebnisse der Lang- und Kurzzeithdlterung (vergl. Kap. 4.1.5)
wurden hier zusammengefal3t.

5.5.3 Reproduktion bei unterschiedlichen Nahrungsbedingungen

Im Gegensatz zur Hypothese der nahrungsabhiingigen Reproduktion beobachteten
SGMME (1934), DAVIS (1976) und TANDE & HOPKINS (1981) reife Gonaden
schon vor der Phytoplanktonbliite. DIEL & TANDE (1992) fanden in ihrer
Untersuchung im Malangen-Fjord ebenfalls vor dem Einsetzen der Phytoplanktonbliite
schon geringe Eiproduktionsraten, Nach meinen Ergebnissen ergibt sich fiir die
Reproduktionsstrategie von Calanus finmarchicus 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 GroBteil der
Weibchen zum GS 7, die Eiproduktionsrate liegt jedoch unter dem Maximum, da die
Frequenz der Eiablagen gering ist. Unter unlimitierten Nahrungsbedingungen sind
sowohl der Anteil der reifen Weibchen als auch die Frequenz der Eiablagen hoch, die

Eiproduktionsrate erreicht das Maxinmum.
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Bei meiner Untersuchung blieb der grofite Teil der nicht-geflitterten Weibchen bei der
Langzeithélterung nach der zweiten Probennahme (15. Mérz) unreif und nur wenige
Weibchen entwickelten sich zum GS 7 (vergl. Kap. 4.1.5.2). Eine vollkommen
nahrungsunabhingige Entwicklung der Gonaden scheint sich also nur bei einem
geringen Anteil der Weibchen zu vollziehen. In einem &hnlichen Experiment von
PLOURDE & RUNGE (1993) waren ebenfalls nur wenige Weibchen mit reifen
Gonaden zu finden. PLOURDE & RUNGE (1993) halten es flir moglich, daf ein Teil
der Weibchen die Reifung der Gonaden tber korpereigene Speicherstoffe versorgt, der
GroBteil der Weibchen jedoch auf die Phytoplanktonversorgung angewiesen ist.
HIRCHE (im Druck) vermutet, dafl es sich bei diesen Weibchen wie auch bei
C. glacialis (HIRCHE & KATTNER 1993) um tiberwinternde Weibchen handelt.

Die gefiitterten Weibchen entwickelten sich nach der zweiten Probennahme im Labor
bis zum GS 7 und begannen mit der Eiproduktion. Gonadenreife und Eiproduktionsrate
dieser Weibchen am Ende der Fiitterung (7 Tage, fixiert am 23.3) entsprachen der
Gonadenreife und der in-situ-Eiproduktion der Weibchen im Freiland (3. Probennahme,
28.3.) (Abb. 5.3). Daraus konnte man schlieflen, dafl im Freiland zwischen der zweiten
und der dritten Probennahme viel Phytoplankton zur Verfiigung gestanden hat. Die
Phytoplanktonkonzentrationen waren jedoch Ende Mérz noch gering (vergl. Kap. 2.3).
Diese Ergebnisse zeigen, daf3 bei C. finmarchicus auch bei Nahrungslimitierung im
Frithjahr die Gonaden reifen und Eier produziert werden kénnen. Dafl die Weibchen im
Freiland nach der 3. Probennahme tatsidchlich nahrungslimitiert waren, zeigt die
Steigerung der Eiproduktionsrate bei Fiitterung im Labor. Hier flhrte die
Nahrungsaufnahme zu einer hthere Eiablagefreqeunz, wie schon von MEYER (1991)
und HIRCHE et al. (im Druck) beobachtet. Das heifit, daf} bei hohem Nahrungsangeoot
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 antarctica bei
Konzentrationen unter 1,6 mg Chlorophylla I-! ( das entspricht einem Kohlenstoffgehalt
von 62 g C I-'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 héheren Chlorophylla-Werten
eintreten, da C. firmarchicus im allgemeinen Partikel grofler 5 um aufnimmt (FROST

1972), kleinere Phytoplankter also nicht nutzen kann.
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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 Eiproduktionsraten. DIEL &
TANDE (1992) fihrten dhnliche 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,
unabhingig von moglicherweise wirksamen Umweltfaktoren. Moglicherweise bewirkte
jedoch ein veriindertes Nahrungsangebot, dafl die Weibchen die Reproduktion

einstellten.

Fiir die Calanus finmarchicus-Weibchen hiefle Seneszenz, daf3 vor allem altersbedingte
Effekte ab Mai die Reproduktionsrate verringern. Die Hilterung nicht gefiitterter
Weibchen zeigte jedoch, dall anfangs reife Weibchen bei Nahrungsmangel unabhingig
vom Fangtermin "seneszent”" werden. Der Anteil der "seneszenten" Gonaden nimmt
dabei mit der Hilterungsdauer 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, daff die Oocyten, die einen bestimmten Reifegrad erreicht haben, in
jedem Fall endgtltig reifen und abgegeben werden kénnen. Eine weitere Reifung der
nachfolgenden Schichten von Oocyten findet jedoch nicht mehr statt oder verlduft nur
sehr langsam, wie die geringen Eiproduktionsraten (diese Arbeit, HIRCHE 1990,
HIRCHE et al. im Druck) und der geringe Anteil reifer Weibchen unter
Nahrungsmangel zeigen. Wie die histologischen Untersuchungen belegen, kehrt sich im
Gegenteil der Reifungsprozefi um: Oocyten beginnen zu degenerieren. was auf eine
Resorption des Oocytenmaterials hinweist (BARTHOLOMAUS pers. Mit.). Dieser
Prozef3 verstdrkt sich mit zunehmender Dauer der Hungerperiode und kann sogar zu
einer vollstindigen 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 "seneszente” Weibchen bei Fltterung im Labor reife
Gonaden und nahmen die Eiproduktion wieder. auf (vergl. Kap. 4.1.5.1); der
Degenerationsprozef3 ist demnach reversibel. Experimente von HIRCHE (1990) belegen
zudem, daB C. finmarchicus bel Fiitterung bestidndig eine Eiproduktion zwischen 20 und
30 Eiern W-1 d-U iber sechs Wochen bei 0 °C aufrecht erhalten kann.
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Da es sich bei den beobachteten Phinomenen also offensichtlich um Hungereffekte und
nicht um Seneszenz handelt, erscheint der Ausdruck "postreproduktiv" zur
Beschreibung der Weibchen nach der Eiproduktionsperiode treffender. In dieser Arbeit

ist der Begriff "seneszent" daher im Sinne von "postreproduktiv" verwendet.

Der bei zunehmender Linge der Hungerphase fortschreitende Abbau der Oocyten in
den Gonodukten kann moglicherweise auch die unterschiedlichen Reaktionen der
Weibchen auf Futterzugabe nach verschieden langen Hungerphasen erkldren: Mit
zunehmender Dauer der Hungerperiode scheint sich die Reaktionszeit auf die
Futterzugabe zu verldngern. So nahmen anfangs reife Weibchen nach 2, 4 oder 7 Tagen
unter Hungerbedingungen die Reproduktion innerhalb von ca. 2 Tagen wieder auf
(HIRCHE 1990), wihrend nach zwolftigiger Hélterung ohne Futter die Eiproduktion
erst nach 4 Tagen wicder anstieg, die GelegegroBe aber deutlich geringer blieb als vor
der Hungerperiode (HIRCHE et al. im Druck). Bei linger andauernder Hungerperiode
miissen wahrscheinlich erst OS 1 und OS 2 gebildet werden und diese in die Gonodukte
wandern, bevor die Produktion beginnen kann, wihrend bei kiirzeren Phasen noch
intakte OS 2 vorhanden sind, die schnell die Reifung aufnehmen konnen.

Die Oocyten im Ovar werden bei lingerer Hungerphase ebenfalls abgebaut: Sowohl bei
den unreifen als auch bei reifen Weibchen verringerte sich die Linge der Ovarien der
nicht gefiitterten Tiere wihrend der Langzeithdlterung signifikant, bei gefiitterten
Weibchen dagegen blieb sie konstant. Die Zonierung der Ovarien blieb jedoch erhalten,
allerdings entstanden in der Wachstumszone grofle Zwischenridume zwischen den
Oocyten. Unter Hungerbedingungen scheinen also auch Prozesse im Ovar, wie die
Proliferation junger Oogonien und deren Reifung zum OS 1 langsanier oder gar nicht
mehr abzulaufen. In der Teilungs- und auch der Synapsiszone degenerierten die
Oocyten erst nach dreiwdchiger Hungerperiode, auch wenn schon vorher die Breite
dieser Zonen abnahm.

Die Degeneration der Qocyten vollzieht sich unabhiingig vom Gonadenreifezustand der
Weibchen demnach in einer bestimmten Abfolge: Der Abbau der Gonaden beginnt mit
den dlteren Oocyten in den Gonodukten, spiter 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 spit
degeneriert, kénnen die Weibchen auch relativ lange Hungerperioden ohne Verlust ihrer

Reproduktionsfihigkeit tiberstehen.
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5.5.5 Nahrung und Gelegegrofie

Dic Gelegegrofie ist ein wichtiger Faktor bei der Reproduktion der Calanus-Arten. Sie
kann sich in einer Population signifikant verdndern, wie in der vorliegenden Arbeit und
von DIEL & TANDE (1992) nachgewiesen wurde. Uber die Griinde, die zur
Verdnderung der Gelegegrofie fithren, gibt es unterschiedliche Auffassungen: DIEL &
TANDE (1992) vermuten, daf ein interner Regulationsmechanismus ("biological
clock") die Grofie der Gelege bestimmt, wihrend OHMANN & RUNGE (1994) die
Nahrungsbedingungen fiir den ma3geblichen Faktor halten. Diese Frage wird neben

weiteren moglichen Griinden in diesem Kapitel diskutiert.

RUNGE & PLOURDE (1994) stellten eine signifikante Korrelation der Gelegegrofie
mit der Linge des Prosomas der Weibchen fest, als sie die Daten von sehr
unterschiedlich grofen Tieren miteinander verglichen. Aufgrund der hohen Variabilitar
der Gelegegrofien 143t sich jedoch innerhalb einer geringen Bandbreite der Gréfien
keine signifikante Korrelation herstellen (HIRCHE 1990). In dieser Arbeit wie auch in
der Untersuchung von DIEL & TANDE (1992) lag die Prosomalidnge der Weibchen
von C. finmarchicus durchgdngig bei ca. 2,6 mm, wihrend sich die GelegegroBe
signifikant verdnderte - ein Zusammenhang zwischen der Grofle der Weibchen und der

GelegegrofBe war daher nicht gegeben.

Die Copepoden-Weibchen kénnen auf sich wihrend der Reproduktionsphase
verdndernde Umweltbedingungen unterschiedlich reagieren: (1) Die Gelegegréfie
verindert sich und die Intervalle zwischen den Eiablagen bleiben konstant (z.B.
Pseudocalanus minutis MCLAREN 1969). (2) Die Gelegegréfie bleibt konstant und
die Intervalle zwischen den Eiablagen verdndern sich (z.B. Scottolana canadensis
Harpacticoida, HARRIS 1977). (3) Sowohl die Gelegegiofe als auch die Intervalle
zwischen den Eiablagen verindern sich (z.B. C. pacificus RUNGE 1984 und Euterpina
acutifrons Harpacticoida ZURLINI et al. 1978).

Dic Wassertemperatur kann als Faktor fiir die Verdnderung der GelegegroBen
ausgeschlossen werden, da sich bei C. finmarchicus die Zeitspanne zwischen zwei
Eiablagen mit der Temperatur verdndert, wihrend die Gelegegrofie relativ konstant
bleibt (MEYER 1991, HIRCHE 1990, HIRCHE et al. im Druck).

In meiner Untersuchung fielen die grofiten Gelege mit der hohen
Phytoplanktonkonzentration Mitte April zusammen. Die Gelegegrdfe vor dieser Phase
unterschied sich nicht signifikant von der Gelegegréfie nach dieser Phase. Uber die
Nahrung werden divekt die benétigten Lipide und Proteine fiir die Dotter- und

Speicherstoffsynthese bereitgestellt, wobei wahrscheinlich besonders wihrend der
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Vitellogenese 2 (vergl Kap. 5.2.2) ¢in grofer Bedarf an Energie besteht. Eine Erhohung
der Nahrungskonzentration, oder bei Nahrungsiiberschufl der Qualitit (OHMANN &
RUNGE 1993), konnte die Reifung von mehr Qocyten im einem Reifungsintervall
bewirken, wihrend durch die Temperatur 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 konnte auch die unterschiedlichen
Gelegegroflen zwischen dieser Untersuchung und der von DIEL & TANDE (1992)
erkliren: Die C. finmarchicus-Weibchen erreichten in der Untersuchung von DIEL &
TANDE (1992) eine Gelegegrofie von durchschnittlich 70 Eiern pro Gelege, wahrend
bei meiner Untersuchung die maximale durchschnittliche GelegegrdBie bei 52 Eiern pro

Gelege lag.
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6 AbschluBdiskussion

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurden verschiedene Aspekte der
Reproduktionsbiologie dreier arktischer Calanus-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
Gonadenreifestadien an gefirbten, intakten Tieren kombiniert. Die Ergebnisse dieser
Untersuchungen lassen Riickschliisse auf den Reifungsmodus 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 143t sich ein hypothetisches
Modell der Reproduktion von C. finmarchicus entwerfen (Abb. 6.1). An diesem Schema
sollen die Charakteristika der Reproduktionstrategie von C. finmarchicus im Vergleich zu
den beiden anderen Arten diskuticrt werden. Im Mittelpunkt wird dabei der
Zusammenhang zwischen der Gonadenentwicklung und dem Nahrungsangebot stehen.
Weiterfithrend werden die unterschiedlichen Reproduktionsstrategien der drei Arten unter

dem Gesichtspunkt der Anpassung an die speziellen polaren Bedingungen interpretiert.

Die CV von Calanus finmarchicus nehmen in den Frithjahrs- und Sommermonaten
Nahrung auf (Abb. 6.1-A) und iiberdauern die nahrungsarme Winterzeit in tieferen
Wasserschichten bei stark reduziertem Stoffwechsel in einer Diapause (TANDE &
SLAGSTAD 1982, HIRCHE 1983, CONOVER 1988). C. glacialis und
C. hyperboreus haben einen mehrjédhrigen Lebenszyklus, hier bilden auch die CIV und
ClII-Stadien einen wesentlichen Teil der Uberwinterungspopulation (z.B. DIEL 1991),
Die CV von C. fimarchicus und C. glacialis beginnen withrend der Wintermonate die
Gonaden zu entwickeln (TANDE & HOPKINS 1981, TANDE et al. 1985). Bei
C. finmarchicus findet die Vitellogenese | sowohl in den CV als auch in den frisch

gehiiuteten Weibchen ohne Nahrungsaufnahme statt (Abb. 6.1-B,C).

C. finmarchicus entwickelt ohne Nahrung keine reifen Gonaden (vergl. Kap. 5.5.3) und
stellt die Eiproduktion innerhalb von zwei Tagen ein (HIRCHE [990). Den Weibchen
geniigen aber schon geringe Phytoplanktonkonzentrationen fiir eine endgiiltigen 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 Phytoplanktonbliite
gekoppelt, was fiir die Tiere von Vorteil ist: Bei dem Auftreten der hohen
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Phytoplanktonkonzentrationen wihrend der Bliite sind die Weibchen schon zur Eiablage

bereit und kénnen das Nahrungsangebot sofort zur Reproduktion optimal nutzen. Wenn
die Phytoplanktonbliite ausfallen sollte, wird aulierdem durch die Ablage wenn auch nur
weniger Eier das Uberleben der Population wahrscheinlicher. Bislang ist die
Energiebilanz fiir die Eiproduktion unter limitierten Nahrungsbedingungen nicht geklirt.
Moglicherweise nutzen die Weibchen hier zusitzlich zur Nahrung die korpereigenen
Speicherstoffe, eindeutige Hinweise darauf fehlen jedoch und miilten daher Gegenstand
weiterer Studien sein.

Wihrend der Phytoplanktonbliite stammt bei C. finmarchicus wahrscheinlich der
gesamte Energiebedarf flir die Vitellogenese 2 aus der Nahrung (Abb. 6.1-F). Ein hohes
Nahrungsangebot fiihrt vor allem zur Erhohung der Frequenz der Eiablagen (MEYER
1991, HIRCHE et al. im Druck). OHMANN & RUNGE (1994) vermuten, wie es auch
die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit nahelegen, daff auBerdem die Gelege bei
quantitativ und qualitativ guter Nahrungsversorgung grofier werden (vergl. Kap. 5.5.5).
Dies erweitert dic Moglichkeiten von C. finmarchicus, das vorhandene Nahrungsangebot
optimal auszunutzen. Fir C. finmarchicus bietet damit eine relativ bald nach der Hautung
zum Adultus einsetzende Phytoplanktonbliite die optimalen Bedingungen fiir die
Reproduktion. Auch bei Nahrungslimitierung kann diese Calanus-Art begrenzt Eier
ablegen, in Hungerperioden findet jedoch keine Reproduktion statt.

C. glacialis kann ebenfalls bei geringen Phytoplanktonkonzentrationen (DIEL 1991) oder
im Frithjahr sogar ohne Nahrungsaufnahme mit der Eiproduktion beginnen (HIRCHE &
KATTNER 1993). HIRCHE & KATTNER (1993) wiesen nach, daf3 hier die internen
Reservestoffe fiir die Reproduktion genutzt werden. Bei steigendem Nahrungsangebot
erhoht sich auch bei dieser Art die Eiproduktion (MEYER 1991, DIEL 1991).

Die Reproduktion von C. hyperboreus ist im Vergleich zu den beiden anderen Calanus-
Arten am stirksten von der Nahrungsversorgung abgekoppelt. Moglicherweise kann
diese Art sogar die Nahrung nicht direkt in Eiproduktion umsetzten, sondern baut
zunichst kopereigene 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. finmarchicus, das Material wird vermutlich dem somatischen Stoffwechsel zugefiihrt
(Abb. 6.1-F). Die Degeneration der Oocyten war nach 3-wochiger Hungerperiode
besonders bei den anfangs reifen Weibchen weit fortgeschritten, so daff anzunehmen ist,
daB nach noch lingeren Hungerperioden auch bei Fiitterung keine Reproduktion mehr
stattfinden kann. Die Tiere wiren demnach in der Lage, Perioden ohne Nahrung nur fiir
einen relativ begrenzten Zeitraum, dessen Dauer bislang nicht bekannt ist, ohne Verlust

ihrer Reproduktionsfihigkeit iiberstehen. Im Vergleich zu C. finmarchicus besitzen die

136



Abschluf3diskussion

C. glacialis-Weibchen die grofiere Toleranz gegeniiber Hungerphasen (siehe auch DIEL
1991). C. glacialis legte nach tiber sechs Monaten ohne Nahrung bei Fiitterung 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 Variabilitdt und die kurze Dauer der Phytoplanktonbliite sind C. glacialis-
Weibchen am besten angepaft, da einerseits trotz der langen Hungerphasen Reproduktion
moglich ist und andererseits das Nahrungsvorkommen direkt zur Reproduktion genutzt
werden kann.

C. finmarchicus ist am wenigsten angepalit, da die Reproduktion dieser Art eng an das
Phytoplanktonvorkommen gekoppelt ist. Dennoch sind die Mechanismen, die eine
Adaptation an die extrem wechselnden Nahrungsbedingungen darstellen, wie die
Einlagerung von Speicherstoffen, die Uberwinterung in einer Diapause, die Fihigkeit
Hungerperioden zu tiberstehen und die optimale Nutzung des Nahrungsvorkommens,
anscheinend so erfolgreich, daB sie dieser Art auch ein Uberleben und eine weite
Verbreitung in den héheren Breitengraden ermdglichen.

Im Gegensatz zu den beiden anderen Arten, bei denen das Uberleben der Weibchen
gegeniiber der Reproduktion Vorrang hat, verbrauchen die Weibchen wvon
C. hyperboreus die korpereigenen Reserven, um Eier abzulegen. C. hyperboreus ist mit
dieser Reproduktionsstrategie am besten an die langen Hungerphasen angepafit, kann

aber das Nahrungsangebot nicht fiir eine Maximierung der Eiproduktjon nutzen .

Unterschiede in der Reproduktionsstrategic der drei Arten kénnen evolutionér interpretiert
werden: Calanus finmarchicus ist eine boreale Art, die im gesamten Nordatlantik bis 79
°N verbreitet ist, wihrend die beiden anderen Arten an die arktischen Gewidisser gebunden
sind (z.B. GRAINGER 1963, JASCHOV 1970, CONOVER 1988). Im Nordatlantik ist
generell die Variabilitit des Phytoplanktonvorkommens geringer als im polaren
Wasserkorper. Dies konnte der Grund dafiir sein, dall C. finmarchicus nicht in dem
Mafe wie C. hyperboreus und C. glacialis an sehr lange Hungerperioden angepalit ist,

dafiir aber das Nahrungsangebot optimal ausnutzen kann.
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Energiequellen P = Phytoplankton
R = Reservestofle
Energie verbrauch S = somatischer Stoffwechsel
Rp = Reproduktion
Stadium Metabolisnu s Eiproduktion
A
CV im Frihrjah/Sommer P ..-\—.—_» R
Nahrungsangebot hoch ~
y @
~
S A g,
Bl cv im Winter P R
keine Nahrung J
S Rp vi
C . P R
Weibchen
- direkt nach der Hautung *
- keine Nahrung .
einc Nahrung , Keine Bier
S Rp wenige W V2
D Weibchen P R
- vor/nach der PB |
- Nahrungsangebot gering v -
S T Rp VisV2 wenig Eier
E Pe— - —m R
Weibchen
- wihrend der PB *
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S Rp visv2 viele Eier
F
Weibchen P R
- vor/nach der PB
- lange ohne Nahrung
S Rp Resorbtion der keine Eier
Oocyten

Abb. 6.1: Hypothetisches Modell der Reproduktionsstrategie von Calanus
finmarchicus. PB = Phytoplanktonbliite, V = Vitellogenese, W =
Weibchen.
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8 Anhang

Tab. A.1: Unterschiede in Grofienhidufigkeitsverteilung der Oocyten in den
Divertikeln und Ovidukten einzelner Weibchen von C. finmarchicus
(Kap. 4.1.2.2). Dargestellt sind die Ergebnisse (p) des U-Tests nach
Mann-Whitney und des Kolmogorov-Smirnov-Tests (KS-Test); p <
0,005 = die Verteilung / die mittlere GroBe der Oocyten ist in den
Divertikeln und Ovidukten unterschiedlich. P = Probennahme, W =
Weibchen Nr., GS = Gonadenreifestadium.
P W GS U-Test (p) KS-Test (p)
1 1 2 0,7706 0,3364
2 2 0,4288 0.2666
3 3 0,5199 0,6050
4 3 04181 0,3384
2 I 2 <0,0001 <0,0001
2 2 - -
3 2 0,4824 0,3458
4 3 0,5093 0,3298
S5 3 0,1260 0,0006
6 2 0,3814 0.6239
3 1 4 0,0037 0,0009
2 4 0,0438 0,0476
3 4 0,4588 0,3904
4 2 0,9775 0,7160
5 3 0,1975 0,2672
4 1 3 0.0059 0,0126
2 4 0,0007 <,0001
3 4 0,1743 0,0995
4 4 0,0072 0,0333
5 4 0.1081 0,1730
5 1 4 0,3306 0,4459
2 4 0,0001 <0,0001
3 4 0,1854 0,1286
4 4 >(0,9999 0,9744
10 1 S <0,0001 <0,0001
2 N 0,3079 0,6908
3 S 0,9206 0,9978
4 N 0,3800 0,6917
5 S 0,1080 0,0031
Tab. A.2: Reproduktion von Calanus finmarchicus bei Fitterung im Labor (Kap.
4.1.2.3). Angegeben sind die durchschnittlichen Eiproduktionsraten
(EPR) und die durchschnittliche Gelegegréfle (GG) von 85 Weibchen.
Datum 26.4. 27.4. 28.4 29.4. 30.4.
EPR 2861 28,5 | 193] 254 35,1 28,3 40,1 26,7 44,6 26,7
GG 46,4 | 22,5 | 443 | 19,4 473 | 223 | 509 | 187 46,5 | 25.5
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Tab. A 3:  Gelegegegrofen von 18 Calanus finmarchicus-Weibchen (Kap. 4.1.4.2).
Dargestellt sind die Gelegegrofien der einzelnen Weibchen an 5 Tagen bei
Fitterung im Labor, die mittlere individuelle GelegegroBie (MIGG) und
die anhand der histologischen Schnitte ermittelte erwartete Gelegegrof3e

(EGG).
Nr W 26.4. 27 4. 28.4. 29.4. 304. MIGG EGG
1 53 53 61 38 51,2 9.6 67
2 56 - 31 64 59 52,5 14,7 47
3 - - 52 52 26 43.3 15.0 25
4 18 39 51 14 33 31,0 15,2 39
5 60 - 25 77 24 46,5 26,3 50
6 50 - 98 76 61 71,2 20,8 69
7 - - 37 86 22 48.3 33,5 42
8 15 - 52 71 56 48,5 23.8 50
9 34 52 38 25 46 39,0 10,5 63
10 8 - 32 47 45 41,3 17.9 50
11 46 - 73 55 38 53,0 15,0 44
12 - - 122 110 56 84.8 35,2 40
13 - - - - 74 74,0 78
14 56 42 63 - 114 44,2 314 43
15 15 - 32 - 35 27,3 10,8 42
16 119 - 62 50 22 63,2 40.8 74
17 29 - 37 40 44 37,5 6.4 34
18 - 47 - 61 15 41,0 23,6 55
90
4 ] y=24,2+0,52x R"2=0,234
80
1 o

E

O

S

=

EGG (n)

Abb. A.1: Korrelation zwischen der individuellen mittleren Gelegegrofie (MIGG)
und der erwarteten Gelegegrofie (EGG) bei C. finmarchicus.
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Tab. A.4: Reproduktion von C. finmarchicus unter Futter- und
Hungerbedingungen im Labor (Kap. 4.1.5.1). Angegeben werden die
Eiproduktionsraten (gefiitterte Weibchen = EPRf; hungernde Weibchen =
EPRp), die Gelegegrofien (gefiitterte Weibchen = GGf; hungernde
Weibchen = GGh) und der prozentuale Anteil eierlegender Weibchen
(gefiitterte Weibchen = Wy, hungernde Weibchen W) bel der
Laborhilterung nach verschiedenen Probennahmen (P).

P 1 |EPRf (W-ld-D| GGr@) Wr (%) {{(EPRy,  (aW-1g-D} GG (n) Wy (%)
16.4.93 0,1 1,1 - - 1,8 00 - - - 0,0
17.4.93 0.4 0,2 - - 3,6 1,1 3.4 - - 13,3
18.4.93 0,0 0,3 - - 1,8 0,1 04 - - 6,7
19.4.93 0,0 0,0 - - 0,0 00 - - - 0,0

P 2| EPRf (aw-lgD| GG Wr (%) |[EPRy  (mw-1dD| GGp ) W, (96)
22.3.94 0.0 - 00 - 0,0 0,0 - - - 0,0
23.3.94 0,0 - 0,0 - 0,0 1.3 7,5 30,0 26,9 4.4
24.3.94 0,0 - 0.0 - 0,0 0,0 0.0 - - 0,0
25.3.94 2,9 10,1 28,5 18,4 10,0 0,0 0,1 - - 2,2
26.3.94 5,9 16,1 39,2 21,1 15,0 1,4 4.8 17,0 5.5 11,1
27.3.94 6,0 158 39,7 18,4 15.0 00 - - - 0,0
28.3.94 19,6 270 48,9 19,1 40,0 00 - - - 0,0

P 3| EPRf (mw-id | GGf() W (%) [EPRp w-ld-D| GG W (%)
29.3.94 15,5 20,6 34,7 17,0 44,0 20,1 22,7 33,1 20,7 65,7
30.3.94 12,2 19,9 40,6 14,0 39,6 142 207 37,8 15,7 42.9
31.3.94 14,1 21,7 36,1 21,7 54,2 1.1 4,8 28,0 - 17,1
1.4.94 29,1 233 37,6 19,6 81,3 1,1 5,6 33,0 - 8.6
2.4.94 274 21,6 39,5 142 75,0 34 89 26,3 9,2 22,9

P 4 | EPRf (aw-ld'D| GGr(m Wr (%) JEPRy (W-ldD] GG (n) W (%)
6.4.94 154 18,1 27,6 16,1 57,1 28,0 254 40,0 20,8 70,0
7.4.94 11,4 184 36,0 149 36,7 17,2 22.0 39,6 14,7 46,7
8.4.94 11,9 163 30,1 11,6 40,8 73 14,2 30,4 12.8 30,0
9.4,94 144 21,2 41,1 13,6 40,8 2,3 93 32,0 24,0 10,0

P 8| EPRf (nw-1d-1'| GG f(n) Wr (%) |[EPRp (@w-1d'D| GG (0 W, (%)
5.5.94 26,4 23,1 38,8 17,2 64,0 27.6 27,2 439 213 57,1
6.5.94 31,3 278 45,9 214 66,0 6,7 13,5 30,9 10,9 22,9
7.5.94 20,1  21.5 34,7 17,0 56,0 5.7 11,7 239 13,1 22,9
8.5.94 34,6 273 45,5 21,8 72,0 1,5 54 21,5 10,6 5,7
9.5.94 25,3 233 39,6 16,6 60,0 39 12,7 443 84 5.7
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Fortsetzung Tab. A4

P Y9 EPRr W la D] GG [Wi(%) [[EPRy, aw-1d D] GG ) Wi, ()
11.5.94 [ 22,5 23.1 388 152 ] 533 123 223 454 18,7 | 30.0
12594 | 35.8 25,1 457 18.1] 70.5 17.8 26.2 446 224 | 40.0
13594 | 29.4 26,5 430 20.1 | 605 78 17.1 378 184 | 267
14594 | 18,2 192 335 127 | 500 00 1.5 - - 6.7
15.5.94 ] 241 24.4 425 160 ] 50,0 2.9 9.0 29.0 5.6 | 10.0
16594 | 23,6 21.8 380 142 | 54.8 62 19.3 46,5 333 | 13.2
17594 | 216 203 333 153 | 57.1 19 5.8 18.7 10,0
18594 | 254 198 36,0 13.1 ] 64.3 Lt 42 R - 6.7
19594 [ 221 257 387 22,8 | 500 17 5.7 - . 10,0
P 10 ) EPRf W !¢ ] GG [Wi(%) JEPR, (aw-1d D] GG Wi (%)
19.5.94 5.4 132 306 144 17.8 5.9 13.6 294 153 | 20.0
20.5.94 29 96 323 8,6 89 10 64 380 - 2.9
215941 156 208 385 13.6 | 422 04 22 13.0 - 2.9
22594 173 134 34.6 40.9 54 159 - - 9.4
235941 18,9 23.8 398 19.2 | 756 4.6 159 32,0 123 7.1
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Tab. A.7: Unterschiede in GroBenhiufigkeitsverteilung 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-
Whitney und des Kolmogorov-Smirnov-Tests (KS-Test); p < 0,005 =
die Verteilung / die mittlere Grofle der Oocyten ist in den Divertikeln und
Ovidukten unterschiedlich. W= Weibchen Nr..

W KS-Test (p) U-Test (p)
I 0,018 0,024
2 0,852 0,761
3 0,001 <,0001
4 >,9999 0,964
5 0,443 0,420
6 0,753 0.892
7 0.037 0,011
8 0.578 0.267
9 0,264 0,049
10 0,140 0.035
I 0.167 0,064
2 0,105 0,080
13 0.377 0.589
15 0,154 0.084
16 0.081 0.011
17 0.001 <0001
18 0.260 0.413
19 0.037 0.800
20 0.931 0.320
2] <.0001 <0001

Tab A.8:  Eiproduktionsraten und Gelegegrofe von C. glacialis im Labor (Kap.
4.2.3). Es werden die durchschnittlichen Eiproduktionsraten (EPR) und
Gelegegrfien (GG) angegeben.

Datum EPR (n W-1d-ly GG (ny
23.8. 3.1 7.7 204 8.0
24.8. RIS 8.7 26.2 145
25.8. 7.3 13.8 26.2 14.3
26.8. 39 114 3.2 147
27.8. 59 13.1 29.3 [3.0
0.8, 7.4 14.0 26.5 174
318, 1.7 16.2 28.3 13.7
1.9, 5.4 12.6 311 12.0
29, 4.6 1.8 28.9 13.6
19, 5.8 13.7 29.6 16.3
AR 6.4 3.6 27.3 161
6.9 3.3 [ 247 10.7
7.9, 5.2 [ 27.9 P58




Tab. A.9: Mittlere individuelle GelegegroBe (MIGG) und erwartete Gelegegrofie
von C. glacialis (Kap. 4.2.3).

Nr. W MIGG (n) EGG(n)
1 8.0 - 20
2 40,8 22,1 31
3 17.0 - 60
g 23,0 7.1 41
S 18,3 8,1 27
6 223 166 58
7 19.3 85 24
8 30,8 14.8 56
9 790 154 32
10 310 77 57
1 16,8 5.9 24
12 344 183 45
13 298 129 D)
14 272 145 32
15 340 116 60
16 30,1 152 45
17 23,0 6,1 35
18 217 142 8
19 295 128 22
20 246 102 25
21 395 132 70
22 18.5 5.3 18
50
40 - @ .

(n)
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‘
¥
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y =182 +0,2Ix R"2=0,223
10 T T T T T T T T T T T T T
10 20 30 40 50 60 70 80
EGG (n)

Abb. A.2:  Korrelation zwischen der individuellen mittleren GelegegroBe
(MIGG) und der erwarteten GelegegroBe (EGG) bei C. glacialis.
(Kap. 4.2.3)
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Tab. A.10: Individuelle mittere GelegegréBe (MIGG) und erwartete Gelegegrof3e
von C. yperboreus (Kap. 4.3.4).

Nr. W MIGG (n) EGG)
1 518 20.6 82
2 18.7 53 40
3 65.5 38.9 130
4 355 24,7 64
5 60.2 374 56
6 26,0 16,8 85
7 91.0 56,7 100
8 36,7 17.2 87
9 47.0 41,0 52
10 39.2 19.8 122
il 63,0 61
12 94,0 17.0 61
I3 324 16.8 46
14 79.7 16.5 120

Aufgrund des Umfangs der weiteren Rohdaten wird auf einen umfassenderen Anhang
verzichtet. Alle hier nicht aufgefiihiten Daten kénnen jedoch von der Autorin bezogen
werden.






