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Okologische Untersuchungen an Plexrobrachia pilens
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ABSTRACT: Ecological investigations on Plesrobrachia pilens. 1. Field studies. The tentaculate
ctenophore Pleurobrachia pileus Fasr. belongs to the most abundant holoplanktonic zooplank-
ters of the German Bight (North Sea). Its population dynamics have been studied from May
1966 to August 1968. Samples were taken mainly near the island Helgoland; hence the survey
on population dynamics, which depend upon the complicated hydrographical conditions of
the German Bight, is quite limited. Plankton samples were taken either as surface hauls in
turbulent water, or as “HENseN” vertical hauls or horizontal hauls with the “Kniippelnetz”.
In all three years the annual cycle of P. pileus reveals a characteristic population increase from
March to the end of May, followed by a steep population decrease. Maximum abundances
varied from about 20 individuals per m® to about 1 individual per m3. The population increase
corresponds to the spring plankton bloom. The decrease is mainly due to the influence of
Beroe gracilis, whose population dynamics were also studied, as well as those of Bolinopsis
infundibulum and Beroe cucumis. If P. pilens and B. gracilis were abundant in spring, P. pileus
could not be found during the subsequent summer, but reappeared in autumn and winter. In
1967, when P. pileus and B. gracilis were less abundant, representatives could be caught
throughout the following months. The population dynamics of Pleurobrachia pileus and Beroe
gracilis, as well as of Bolinopsis infundibulum and Beroe cucumis, provide examples of
ecological feedback systems.

EINLEITUNG

Die tentaculate Ctenophore Plenrobrachia pileus Fasr. kommt in der Helgoldn-
der Bucht hiufig vor. Sie gilt als Feind und Nahrungskonkurrent von Nutzfischen
bzw. deren Jugendstadien (Lesour 1922, 1923, Fraser 1970). Aus dem Unter-
suchungsgebiet liegen bis auf allgemeine Planktonuntersuchungen, die auch einzelne
Angaben tiber P. pilens enthalten (z. B. Harrraus 1894, KUNNE 1952, KUHL 1965)
keine speziellen Arbeiten iiber die Okologie dieser Art vor.

Die Untersuchung, iiber die hier berichtet wird, wurde in den Jahren 1966 bis
1968 an der Meeresstation der Biologischen Anstalt Helgoland durchgefithrt. Neben
den Freilanduntersuchungen umfaflte sie Kulturversuche {vgl. GrREVE 1970) und einen
experimentellen Teil. Die Freilanduntersuchungen galten insbesondere der Popula-
tionsdynamik von P. pileus und den sie beeinflussenden Skologischen Faktoren. Hier-
bei wurden die Abundanz der Art bei Helgoland sowie teilweise die Gréflenvertei-
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lung als Anniherung an die Altersstruktur der Population und die Tiefenverteilung
ermittelt.

Jede derartige langfristige Planktonuntersuchung in der Deutschen Bucht wird
durch die auflerordentlich komplizierten hydrographischen Bedingungen in ihrer Aus-
sage beeintrichtigt. Nach GorpEckE (1968) mischen sich im Untersuchungsgebiet ver-
schiedene Planktongemeinschaften, die aus der mittleren Nordsee, dem Kanal, den hol-
lindischen und den ost- und nordfriesischen Wattengebieten sowie der Miindung von
Elbe und Weser stammen. Neben dem Einflufl der Tiden erschweren die sehr unregel-
mifigen Windeinfliisse den Uberblick iiber die herrschenden Bedingungen. Eine an
einer festen Position durchgefiihrte Untersuchung kann daher nur eine Populations-
verinderung beschreiben, die nicht zwangsliufig Abbild der Entwicklung der unter-
suchten Population ist. Das gilt sowohl fiir die Verinderungen in Abundanz und
Altersstruktur wie fiir die Sukzession verschiedenartiger Populationen, die als bio-
logische Umweltfaktoren in die Untersuchung ebenso einbezogen wurden wie ver-
schiedene abiotische Faktoren.

MATERIAL UND METHODIK

In den drei Untersuchungsjahren wurde annihernd tiglich entweder von dem
Motozboot ,Ellenbogen® der Biologischen Anstalt Helgoland (BAH) oder von einer
Mole aus auf der Reede von Helgoland zwischen der Hauptinsel und der ,,Diine®
Plankton gefangen. Die dazu verwandten Netze (Uffnungsdurchmesser 80 cm) wurden
ohne Kegelaufsatz fiir 5 bzw. 10 min an der Oberfliche eingesetzt. Die Maschenweite
betrug 280 um bzw. 150 um, die Geschwindigkeit im Wasser etwa 1,5 Knoten. Der in
jedem Fall durch diese Art der Probennahme verursachte Fehler bei Riickschliissen auf
den Gesamtgehalt des Wassers an Ctenophoren wird durch die hohe Turbulenz auf
der Reede verringert, die eine nur etwa 6 m tiefe Schwelle in einem tieferen Seegebiet
darstelle, die mit erhthter Geschwindigkeit und Turbulenz passiert wird. So lieflen
sich in einigen Versuchsfingen die Oberflichenproben kaum von Planktonproben aus
dem bodennahen Wasser unterscheiden. Dennoch geht durch die situationsbedingte
Methodik ein groferer Fehler in die Untersuchung ein, der erst 1968 durch die Benut-
zung einer anderen Methode behoben werden konnte. Dabei wurden auf einer Station
in ;Nordhafen“ bei Helgoland, einem 23 m tiefen Seegebiet, Horizontalfinge mit
dem ,Kniippelnetz (vgl. MieLck & KUNNE 1935) in 23 m, 10 m und an der Ober-
fliche mit dem Forschungskutter ,,Uthdrn® der BAH durdhgefithrt. Die Schleppge-
schwindigkeit betrug etwa 1,5 Knoten. Es wurde darauf geachtet, daff das Netz beim
Fieren und Hieven mdglichst wenig fischte. Die Tiefenkontrolle erfolgte an der Ober-
fliche durch direkte Sicht, in 10 m Tiefe durch einen Schwimmkdrper an einer in der
Mitte der Netzoberkante befestigten 11 m langen Leine und in 23 m Tiefe durch den
an der Trosse spiirbaren Kontakt der Scherbretter mit dem Meeresboden. Die gefan-
genen Tiere wurden an Bord gehdltert und innerhalb einer Stunde zur Meeresstation
der BAH gebracht, wo sie bis zur Auszihlung in einem Kiihiraum (Temperatur etwa
wie im Biotop) verblieben. Das Fangmaterial wurde je nach Fangvolumen mehrfach
gehilfter und anschlieBend vermessen und gezihlt. Mit Pipetten von definiertem Off-
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nungsdurchmesser war eine schnelle Einteilung in Grofenklassen méglich. Als Maf fir
die Korpergrofie diente somit der Maximalksrperdurchmesser, der nach Krumsaca
(1926) geringer variiert als die Linge gleichgrofer Individuen.

"Als Vergleichsmaterial wurden fixierte Planktonproben herangezogen, die im
Rahmen des , Schwerpunktprogramms Meer® der BAH, der Arbeiten des Instituts fiir
Meereskunde an der Universitit Kiel auf dem Feuerschiff ,P 8% sowie auf der Station
»Kabeltonne® der BAH gewonnen worden waren. Auflerdem erfolgte eine Schnitt-
fahrt von der Elbmiindung nach Helgoland am 8. Juli 1968, in deren Rahmen auf
9 Stationen Vertikalhols mit dem ,Helgolinder Larvennetz® durchgefihrt wurden;
die Finge wurde lebend an Bord aufgearbeitet. Bei diesen Vergleichsuntersuchungen
mufl nach Barwes (1949) mit einem Fehler bis zu 90 %/ gerechnet werden, da es sich
um kiirzere Vertikalfinge handelt.

- Neben Abundanz, Grofle und Tiefenverteilung wurde der Parasitenbefall und der
sonstige Zustand der Individuen von P. pileus kontrolliert. Analysen des Pharynx-
inhalts zur Ermittlang der Nahrungszusammensetzung wurden nicht durchgefiihre,
nachdem Vorversuche ergeben hatten (Greve 1969), dafl P. piless noch im Netz und
im Pangbecher die verschiedensten Organismen und Materialien frifie, mit denen der
Mund in Kontakt kommt. Bei der geiibten Fangmethodik waren solche Artefakte
nicht auszuschlieBen (vgl. FRASER 1966, 1967; Bossanyr 1959).

Eine der grofiten Schwierigkeiten bei der Planung der Untersuchung war die
Auswahl der zu messenden kologischen Faktoren, welche die Population beeinflussen
kénnen. Da nur wenige autSkologische Daten vorlagen, mufite hier weitgehend will-
kiirlich entschieden werden. Dabei erwies sich als giinstig, dafl die Meeresstation der
BAH im Untersuchungsgebiet regelmiflig eine Anzahl von Faktoren mifit und auch
Planktonproben sammelt (vgl. Jahresberichte der Biologischen Anstalt Helgoland 1966,
1967, 1968). Dariiber hinaus wird durch eine Auflenstelle des Deutschen Wetter-
dienstes auf Helgoland stindig eine Wetterregistrierung vorgenommen, die fiir die
Untersuchung zuginglich gemacht wurde. Bei den Fangfahrten mit FK ,Uthdrn®
konnten auflerdem Temperaturmessungen in den jeweiligen Fangtiefen durchgefiihrt
werden.

Biotische Faktoren kdnnen einen euryhalinen und eurythermer Organismus wie
Plenrobrachia pileus stitker in seiner Populationsdynamik beeinflussen als abiotische
Faktoren. Aus diesem Grunde wurde auf sie besonders geachter. Nach GrssNsr
(1940), RemanNe (1940) und Beobachtungen der Mitarbeiter der BAH wurde eine
Formenliste aufgestellt, die im Untersuchungszeitraum als Grundlage fiir die Uber-
wachung des Zooplanktons diente, dessen Einfluff auf die Populationsdynamik von
P. pilens vermutet wurde. Diese Formen wurden nach Unterproben aus den tiglichen
Planktonfingen von der Helgolinder Reede grobquantitativ registriert. Piir jede
Form wurde eine Mengendefinition in 4 Abundanzstufen (TiscHLER 1949) eingefiihrt,
die eine iiberschligige Kontrolle aller Formen ermdglichte. Als Faustregel der Defini-
tion diente die folgende Art der Einteilung, die jeweils von der hichsten beobachteten
Individuendichte einer Form ausgeht: Massenhaft (4 + -+ +) = 1-/3 des Maximums,
hiufig (+++) = Ys-1/s, regelmifig (++) = Yo-1/27 und selten (+) = weniger
als /27 des Maximums.

Von folgenden Planktonformen wurde die Abundanz annihernd tiglich kon-
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trolliert: Noctiluca miliaris, Sarsia tubulosa, Sarsia eximia, Leuckartiara octona,
Rathkea octopunctata, Phialidium sp., Eutonina indicans, Obelia sp., Aglantha digi-
talis, Aurelia aurita, Cyanea sp., Chrysaora hysoscella, Rhizostoma octopus, Pleuro-
brachia pileus, Bolinopsis infundibulum, Beroe gracilis, Beroe cucumis, Tomopteris
sp., Autolytus prolifer, Larven von Spioniden, Larven von Lanice sp., Podon sp.,
Evadne sp., Calnus sp., Paracalanus parvus, Psendocalanus elongatus, Temora longi-
cornis, Centropages typicus, Centropages hamatus, Acartia longiremis, Oithona sp.,
Caligus rapax, Mesopodopsis slabberi, Praunus flexuosus, Mysis mixta, Gastrosaccus
spinifer, Hyperia galba, Zoea-Larven, Nauplien von Cirripediern, Nauplien insgesamt,
Muschelveliger, Schneckenveliger, Pluteus-Larven, Pilidium-Larven, Cyphonautes-
Larven, Apendicularien, Sagitta setosa, Sagitta elegans, Fischeier, Fischlarven, Cope-
poden insgesamt, Polychaetenlarven insgesamt und kleine Medusen insgesamt.

Auflerdem wurden Planktonzihlungen am Material der Station ,Kabeltonne®
durchgefithrt und die in allen Planktonfingen enthaltenen Individuen der anderen
drei in der siidlichen Nordsee vorkommenden Ctenophorenarten Bolinopsis infundi-
bulum, Beroe gracilis und Beroe cucumis genauer gemessen und gezihlt.

ERGEBNISSE

Die 1966 begonnenen, 1967 verstirkt durchgefithrten und 1968 auf die Kniippel-
netzfinge ausgedehnten Untersuchungen der Populationsdynamik von Pleurobrachia
pileus lieBen Abundanzschwankungen erkennen, die in allen drei Untersuchungsjahren
parallel abliefen (Abb. 1). Vom Mirz bis Ende Mai ist ein stetiger Anstieg der In-
dividuendichte zu verfolgen, bis es im Mai zur echten Massenentwicklung von P. pileus
kommt; dabei schwanken die Abundanzmaxima von Jahr zu Jahr um mehr als eine
Zehnerpotenz. Die absolute Abundanzschwankung der mittleren Individuenkonzen-
tration im Untersuchungszeitraum liegt zwischen 20 Individuen pro m® und bei nega-
tivem Fangergebnis weniger als 0,01 Individuum pro m?.

Ubereinstimmungen lassen sich auch bei der Grofle der Individuen in den einzel-
nen Jahren zu vergleichbaren Jahreszeiten feststellen (Abb. 2). Zu Beginn des Jahres
ist der Anteil grofler Individuen an der Gesamtpopulation (bei geringer Abundanz)
am hochsten; anschlielend dominieren kleine Individuen in der Hauptpropagations-
phase, an die sich eine Wachstumsphase anschlieft, die besonders 1968 deutlich zu er-
kennen ist.

Mit 5,5 mm K&rperdurchmesser sind die jungen P. pilens geschlechtsreif. Zum
Herbst hin treten erneut kleinere Individuen in geringer Anzahl als Hauptbestandteil
der Population auf.

Die Tiefenverteilung von Plexrobrachia pileus (Tab. 1) wurde 1968 an den Fang-
tagen jeweils in den Morgenstunden um etwa 9.00 Uhr ermittelt, um eventuelle Ein-
fliisse eines diurnalen Vertikalwanderungsrhythmus auszuschliefen, obwohl schon
Russer (1925) keine Anzeichen fiir eine derartige Tagesperiodik bei P. pilens fand. So
ist anzunehmen, daf die beobachteten Verteilungsunterschiede auf andere endogene
oder exogene Einfliisse zuriickzufiihren sind. Von den vermutlich wichtigsten exogenen
Faktoren wurden Temperatur (in allen Fangtiefen) und Windstirke und -richtung
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(Wetterstation Helgoland) registriert. Aufler dem Windwert zur Fangzeit wurde auch
die hichste Windgeschwindigkeit der drei vor dem Fang liegenden Tage in die Aus-
wertung einbezogen, um mdglichst langfristige Einflisse erkennen zu k8nnen. Aufler-
dem sind noch mit aufgefithrt der jeweilige Prozentsatz von Individuen, die durch
Wimperreduzierung bewegungsunfihig waren.
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Abb. 1: Abundanz von Plewrobrachia pilens im Untersuchungszeitraum. Punkte: Meflwerte;
Kurvenverlauf: nach AugenmaR eingetragen, bei unsicherem Verlauf gestrichelt
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Abb. 2: Mittlerer Maximalkorperdurchmesser von Plenrobrachia pilens (Februar 1967 bis Juli
1968). Einzelwerte nach Planktonfingen bei Helgoland (Lebendmessungen)

Solche Wimperriickbildungen wurden erstmalig 1968 im Februar an Individuen
aus der Ostsee (Kieler Forde) festgestellt, deren Lokomotionsapprat bis zum vlligen
Fehlen von Wimperplittchen reduziert war, In dem ruhigen Fordewasser konnte ein-
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Tabelle 1

Tiefenverteilung von Pleurobrachia pileus. Nach den Kniippelnetzfingen im ,Nordhafen“ bei
Helgoland wurde das prozentuale Verhilenis der Abundanz von P. pilens in 0,10 und 23 m
Tiefe berechnet. Angegeben ist auch der Anteil von Individuen mit Wimperreduzierung in
jeder Fangtiefe und die dort gemessenen Temperaturen. Eingeklammerte Werte: Windrichtung
und -stirke nach der Beaufort-Skala (erster Wert: Windstirke beim Fang; zweiter Wert:
hochste Windstirke wihrend der 3 vor dem Fangdatum liegenden Tage). Der Fang am
9. April wurde westlich vom ,Nordhafen® in der ,Tiefen Rinne® durchgefiihrt; am 13. Mai
und 24. Juni 1968 liegt kein Fang aus 10 m vor

Abundanz- Anteil von
verhiltnis Individuen mit Wasser-
Datum Wassertiefe Basis: 100 Wimper- temperatur
(1968) {Anteil in %o reduzierung
(m)} je Tiefe) (*/0 je Fang) G
4, Mirz 0 14 100 3
(NW 4-5; 8) 10 59 50 3
23 27 13 3
8. Mérz 0 19 68 3
(NW 6;9) 10 2 0 3
23 79 39 3
9. April 0 1 0 -
(NNW 6; 6) 10 2 29 -
Tiefe Rinne 521 97 5 -
29. April 0 1 0 7,2
(SO 3; 3) 10 39 0 6,9
23 60 0 6,9
13. Mai 0 53 - 7,9
(SW 5; 5) 10 - - -
23 47 - 7,8
21. Mai 0 4 - 9,4
(NW 2; 4) 10 32 - 7,8
23 64 - 7,8
27. Mai 0 1 - 9,8
(0SO 5; 6) 10 4 - 9,6
23 95 - 9.4
5. Juni o 45 - 10,6
(N 4; 4) 10 40 - 10,6
23 15 - 9,3
14. Juni 0 18 - 13,6
(O 4;4) 10 62 - 11,3
23 20 - 10,5
24, Juni 0 2 - 11,3
(WNW 5; 5) 10 - - 113
23 98 - 11,3
9. Juli 0 6 - 15,5
(N'3;7) 10 29 - 14.6
23 65 - 14,2
19. Juli 0 4 - 15,8
(NNW 4; 4) 10 12 - 14,0
23 84 - 14,0
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deutig ausgemacht werden, dafl es sich hierbei bei den hauptsichlich an der Wasser-
oberfliche gefangenen Individuen nicht um Fangartefakte handelte, sondern um eine
bei Individuen aus tieferen Wasserschichten nur selten zu beobachtende Reduktions-
erscheinung. Durch die an der Ostsee gewonnenen Kenntnisse waren auch an der
Nordsee die entsprechenden Merkmale von Fangartefakten zu unterscheiden und deut-
lich nachzuweisen. Sie wurden nur bis Mitte April 1968 gefunden (vgl. Tab. 1). Auch
in der Nordsee zeigte sich die Tendenz zum verstirkten Auftreten solcher Formen in
Oberflichennihe.

Abb. 3: Plenrobrachia pileus (KSrperdurchmesser etwa 12 mm), befallen von einem Nematoden

An dieser Stelle sei erwihnt, daf bisher alle Versuche, derart geschiddigte Indi-
viduen in Hilterungsgefiflen zur erneuten Nahrungsaufnahme zu veranlassen oder
zur Eiablage zu bringen, scheiterten.

Die Tiefenverteilung von Pleurobrachia pileus wird charakterisiert durch die An-
reicherung von Individuen in Bodennihe, die nur selten (13. Mai und 5. Juni) nicht
anzutreffen ist. Die mittlere Verteilung aller 1968 im ,Nordhafen® durchgefithrten
Finge in allen drei Fangtiefen ergibt ein Verhiltnis von 1 :3 : 6 (Oberfliche : 10 m :
23 m). Bei extremer Anreicherung in Bodennihe werden Verhiltnisse erreicht, wie sie
am 27. Mai 1968 angetroffen wurden. Die prozentualen Angaben von 1:4:95 an
diesem Tag entsprechen den absoluten Stiickzahlen von 75 : 371 : 8248 Individuen je
Fang oder 0,14 Individuen pro m® : 0,65 Individuen pro m? : 15,2 Individuen pro m3.
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Die Untersuchung an Lebendmaterial brachte mit sich, dafl grofere tierische Para-
siten ohne spezielle Untersuchung erkannt werden konnten. Es dominierten dabei die
von KUNNE (1952) erwihnten Entwicklungsstadien von Nematoden (Abb. 3). Beson-
ders im Winter wurden regelmiflig ein bis mehrere dieser Parsiten im Mesogloea-
gewebe einzelner Individuen gefunden. So enthielten von 52 gefangenen Individuen
am 11. Dezember 1967 18 Ctenophoren Nematoden, und zwar waren 11 P. pileus
von je 1, 5 von je 2 und 2 Individuen von je 3 Nematoden befallen. In keinem Fall
konnte jedoch eine sichtbare Schidigung des Wirts festgestellt werden. (In Hilterungs-
versuchen konnten keine deutlichen Unterschiede im Wachstum infizierter Tiere zu
nichtinfizierten nachgewiesen werden.)
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Abb. 4: Salzgehalt und Temperaturgang bei Helgoland im Untersuchungszeitraum. Einzel-
werte: Dekadenmittel. (Nach Messungen von K. TREUTNER)

Ein weiterer Parasit, der im Gefdflsystem von Plewrobrachia pileus vorkommt,
wurde im September 1967 und 1968 beobachtet. Der apostome Ciliat, der nach UnLic
(miindl. Mitteilang) zur Familie der Foettingeriidae gehdrt, befillt Copepoden; wer-
den diese von P. pileus gefressen, so gelangen die Ciliaten iiber den Pharynx in das
Magen-Darm-System, wo sie sehr schnell heranwachsen. Die hohe Befallrate, die be-
sonders 1967 beobachtet wurde, kann jedoch durch den Kontakt der Ctenophoren mit
den Copepoden im Fangbecher zwischen Fang und Auswertung entstanden sein. Es
konnte nicht geklirt werden, ob diese Parasiten sich in P. pileus fortpflanzen,

Die abiotischen Faktoren, die in Verbindung mit den Kniippelnetzfingen ermit-
telt wurden, sind bereits zum Teil in Tabelle 1 aufgefithrt worden; auch Tabelle 3
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enthilt Einzelangaben in Verbindung mit den durchgefithrten Fingen. Einen generel-
len Uberblick iiber Salzgehalts- und Temperaturgang in dem Untersuchungszeitraum
gibt Abbildung 4.

Die Registrierung der biotischen Umweltfaktoren nach der Formenliste in Ta-
belle 1 ergab eine sehr heterogene Verteilung, wie sie aus Abbildung 5 ersichtlich ist,
in der einige der Formen aus der Liste so dargestellt sind, wie sie sich in der Auswer-
tung darstellen. Mehr als grobe Hinweise kdnnen daraus nicht gewonnen werden.
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Abb. 5: Abundanz einiger Planktonformen aus Tabelle 1 im Frithjahr 1967. Die Strichlinge
entspricht der Hiufigkeit. (Nihere Angaben siche Text)

Diese lassen sich jedoch erginzen z. B. durch die Konzentrationen von Nihrtieren von
P. pileus, die sich aus den Planktonfingen ermitteln lieflen, die auf der Helgolinder
Reede als Vertikalhols durchgefiihrt wurden. Sie zeigen in den Vergleichsjahren 1967
und 1968 deutliche Unterschiede in den beiden Monaten hochster Abundanz von
P. pilens im Mai und Juni (Tab. 2).

Die als Feinde von P. pileus bekannten Scyphomedusen Cyanea sp. und Chry-
saora bysoscella (HagMEIER 1930) wurden durch Zihlung an der Wasseroberfliche
ermittelt. Thre Zahl war 1967 grofler als 1968; in beiden Jahren dominierten sie nicht
im Zooplankton, Die Okologie einer Ctenophorenpopulation kann durch andere
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Ctenophorenpopulationen entscheidend beeinflufit werden (KamsuiLow 1955, 1960a,
b; Greve 1970). Dies gilt auch fiir Plesrobrachia pileus.

Tabelle 2

Haufigkeit einiger Nahrungstiere von Plenrobrachia pilens im Wasser der Helgolinder Reede

im Maj und Juni im Vergleich der Jahre 1967 und 1968. Angaben in Individuen/m® nach Verti-

kalfingen mit einem einfachen Planktonnetz. Die gemeinsam als Evertebratenlarven gezdhlten

Formen entsprechen den in Tabelle 5 genannten Formengruppen. ,P“: Polydora sp. als
dominierende Form

Datum Copepoden . Evertebraten-
1967 1963 grof} mittel klein larven
1967 1968 1967 1968 1967 1968 1967 1968
2. 5. 3.5 o] 19 810 150 525 45 207 57
- 6.5 — 16 - 427 - 173 - 1695,P¢
- 10. 5. - 18 - 3020 - 556 - 250
16. 5. 15. 5. 21 14 1028 2700 1306 735 3231 260
22. 5. 20.5 5 6 731 2918 803 638 1536 258
- 24. 5 - 0 - 4977 - 1117 - 258
29.5. 29.5 0 7 874 6441 929 1357 718 186
Monatsmittel: 7 11 861 2949 898 660 1423 422
5. 6. 5. 6. 16 4 906 297 1016 75 1224,P¢ 18
- 10. 6. - 0 — 821 — 148 - 23
12. 6. 14, 6. 3 0 1445 495 1838 97 186 63
19. 6. 21. 6. 3 0 981 227 1753 55 587 121
26. 6. 26. 6. 0 0 3643 1452 3541 311 344 838
3. 7. 1. 7. 4 0 2049 254 1592 45 342 463
Monatsmittel: 5 1 1805 506 1948 104 537 218

Im Untersuchungsgebiet kommen neben Plewrobrachia pilens auch Bolinopsis in-
fundibulum und die genannten Beroe-Arten vor. Beroe gracilis ist bisher nur aus die-
sem Meeresgebiet bekannt (KONNE 1939); die Art wurde im ersten Untersuchungsjahr
nicht erkannt, da der von Ligy (1958) erstellte Bestimmungsschliissel benutzt wurde,
der sich jedoch irrtiimlich auf die von KiunNE fiir Beroe cucumis gegebene Beschrei-
bung bezieht. Die zur Identifizierung der Arten in diesem Jahre durchgefithrten Mes-
sungen lieflen jedoch auch nachtriglich die Dominanz von B. gracilis im Juli 1966 er-
kennen. In den Abbildungen 6 bis 8 ist die Abundanz der 4 Ctenophorenarten jeweils
im Frithsommer wiedergegeben. Dabei sind nur die fiir 1968 angegebenen Abundanz-
werte nach Kniippelnetzfingen ermittelt; in den beiden Vorjahren muff mit Abwei-
chungen von den angegebenen Werten gerechnet werden (siche Angaben zur Metho-
dik). Immerhin zeigen die Kurven deutliche zeitliche Ubereinstimmungen und quanti-
rative Unterschiede in der Ctenophoren-Populationsdynamik der 3 Untersuchungs-
jahre. 1967 fillt ebenso bei Bolinopsis infundibulum, die nur ganz kurz in geringer
Individuenanzahl auftaucht, wie bei Beroe cucumis, die in diesem Jahr iiberhaupt nicht
gefunden wurde, aus der Reihe der Jahre. Im iibrigen folgt je nach der maximalen
Hiufigkeit von P. pilens und B. infundibulum im 4- bis 6wdchigen Abstand ein
Abundanzmaximum von B. gracilis bzw. B. cucumis in entsprechender Hohe. Der
Riickgang der Population von Bolinopsis infundibulum stimmte zeitlich nicht allein
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Abb. 6: Abundanz der 4 Ctenophorenarten der siidlichen Nordsee bei Helgoland (1966). Die
Kurven wurden nach Augenmaf gezogen. Einzelpunkte: Meflwerte
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Abb. 7: Abundanz der 4 Ctenophorenarten der siidlichen Nordsee bei Helgoland (1967)
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mit der erhShten Abundanz von Beroe cucumis iiberein, auflerdem war sowohl am
9. Juli 1966 als auch am 30. Juni 1968 ein Sturmtag; danach war Bolinopsis infundi-
bulum jeweils sehr selten.
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Abb. 8: Abundanz der 4 Ctenophorenarten der siidlichen Nordsee bei Helgoland (1968)

Die Schwierigkeit, aus den bei Helgoland gewonnenen Werten Riickschliisse auf
eine grofere Population zu ziehen, fiihrte zu mehreren Versuchen, die Entwicklung
der Ctenophoren-Populationen in einiger Entfernung von Helgoland mit den dort
beobachteten Verinderungen zu vergleichen. Das dazu ausgewertete, fixierte Material
der BAH der Jahre 1966 und 1967 lieR lediglich erkennen, dafl bei unterschiedlicher
Abundanz auf den 10 Stationen zwischen Cuxhaven und Helgoland Plenrobrachia
pileus und Beroe gracilis (soweit identifizierbar) jeweils etwa gleichzeitig vorkamen.

Die Stationen, an denen im Rahmen des ,Schwerpunktprogramms Meer® 1966 und
1967 Proben genommen worden waren, wurden auch 1968 am 8. Juli, als bei Helgo-
iand alle 4 Ctenophorenarten vorkamen, erneut als Fangorte angelaufen. In diesem
Falle wurden an Bord von FK , Uthdrn® die Proben lebend untersucht, wodurch auch
Bolinopsis infundibulum erfaflit werden konnte, fiir die es bisher keine Fixierungs-
methode gibt (Krumsacr 1926). Die Finge wurden mit dem ,Helgolinder Larven-
netz“ als Vertikalhol durchgefithrt. Tabelle 2 zeigt, dafl die Abundanz von P. pileus
und Beroe gracilis auf den kiistennahen Stationen ,T 12° und ,'T 8% hoher ist als
siidlich von Helgoland im salzreicheren Wasser. Die 4 Arten wurden bei einem mini-
malen Salzgehalt von 23,6 %0 (P. pileus und B. gracilis), 25,3 %m (Bolinopsis infundi-
bulum) und 31,6 %o (Beroe cucumis) angetroffen. B. cucumis ist im kiistenfernen salz-
reichen Wasser am hiufigsten. Eine scharfe riumliche Begrenzung der Populationen ist
nicht erkennbar (Tab. 3).

Der dritte Versuch, Aufschlufl iiber die weitriumige Populationsdynamik der
4 Ctenophorenarten zu erhalten, fithrte zur Untersuchung von Material, das von der
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Tabelle 3

Hiufigkeit der 4 Nordsee-Ctenophoren in Larvennetzfingen auf 9 Stationen zwischen der
Elbmiindung und Helgoland (8. Juli 1968). Die taxonomische Zuordnung erfolgte am lebenden
Material; Beroideen unter 10 mm Kborperlinge sind, soweit sich ihre Artzugehdrigkeit nicht
ermitteln lieff, als Beroe sp. angefiihrt. Einzelwerte: Individuenzahl pro Fang; Salzgehalts-
und Temperaturmessungen beziehen sich jeweils auf Oberflichen- und bodennahes Wasser;
Stationsangaben nach Seezeichen bzw. etwa aequidistanten Zwischenstationen

Wasser- Plenro- Bolinop- Tempe- Salz-
Station tiefe  brachia sisinfun- B;;Z(.);S cfcel:fni's B:roe ratur gehalt
(m)  pileus dibulum 874 p- ¢C) (5 %)

T 17 16 5 0 5 (12) 11 17,8 19,8
173 23.6

T 12 16 14 1 10 0 60 17,6 23,5
17,2 25,3

T 8 13 15 2 10 Y] 38 17,4 24,3
16,9 28,7

Elbe 2 20 3 0 4 (1?) 6 17,4 27,4
16,3 31,3

Station 5 21 2 o 4 2 3 16,8 30,5
15,9 316

Station 4 21 3 0 5 2 9 17,1 27,9
15,5 31,9

H1 20 4 2 5 3 7 16,8 30,5
151 32.1

H?2 27 2 2 18 0 42 16,7 29,6
15,3 31,9

Tiefe Rinne 52 4 0 10 8 50 16,6 29,9
14,2 32,5

Planktonabteilung des Instituts fiir Meereskunde an der Universitit Kiel auf dem
Feuerschiff ,P 8“ gesammelt worden war. 37 Planktonproben aus der Zeit vom
29. April 1966 bis zum 23. Juli erwiesen sich als brauchbar. Sie wurden bei Still-
wasser mit einem einfachen Planktonnetz als Vertikalfinge gewonnen; zur Fixierung
diente 5%siges Formalin. Dadurch konnten von den im Juni gefangenen Bolinopsis
infundibulum nur noch Bruchstiicke (Reste mit Wimpern) wiedergefunden werden.
Auch die in Tabelle 4 angegebenen grofien P. pileus waren zu einem grofen Teil zer-
fallen, konnten jedoch eindeutig als solche erkannt werden. Die Beroiden waren nicht
mehr zu bestimmen. Die Aussage, die aus dem Kieler Material gewonnen wurde, lift
zwar keine Aussage iiber die absolute Abundanz der Ctenophoren im Untersuchungs-
zeitraum zu, sie zeigt aber recht grofle zeitliche Ubereinstimmungen mit der vor Hel-
goland registrierten Populationsdynamik der 4 Ctenophorenarten. Leider lagen in der
Zeit des Dominanzwechsels von P. pileus und B. infundibulum zu B. gracilis und
B. cucumis nur schlecht fixierte Planktonproben vor, die einen genaueren Verlauf die-
ser populationsdynamisch interessanten Entwicklungsphase nicht erkennen lassen.

Die aufler den genannten biotischen Faktoren fiir die Populationsdynamik von
Pleurobrachia pileus wichtigen Faktoren, wie Verteilung und Haufigkeit von Fischen,
die als Ctenophorenfeinde bekannt sind (Fraser 1970), und die Verteilung der Bo-
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Tabelle 4

Vorkommen und Gréfle der Nordsee-Ctenophoren bei Feuverschiff ,P 8 im Mai bis Juli 1966.
Bei Plenrobrachia pileus ist der maximale Korperdurchmesser, bei Beroe sp. die maximale
Korperlinge jeweils nach einer Finteilung in 3 Grioflenklassen angegeben. Von Bolinopsis in-
fundibulum konnten nur Reste mit Wimpern identifiziert werden. Die Zooplanktonproben
wurden durch Mitglieder des Instituts fiir Meereskunde, Kiel, vom Feuerschiff aus entnommen

Plenrobrachia pileus Beroe sp. Reste mit Wimpern
Datum (maximaler Korper- {maximale Kérper- (hauptsichlich
(1966) durchmesser in mm) linge in mm) Bolinopsis
-5  5-10 10-15 1-5 510 10-15 infundibulum)
29. 4. 10 6 o] 0 o] 0 0
12 3 o] 8] 0 0 o]
1. 5. 17 6 0 G o 0 0
16 2 0 o 0 0 0
3.5 0 o] o 0 0 o] 0
13 2 0 0 0 0 0
5. 5. 3 2 0 0 0 0 0
7. 5. 13 0 0 0 0 0 0
9. 5. 16 6 0 0 0 0 0
26. 5. 6 3 0 0 0 0 0
30. 5. 7 3 0 o] 0 0 0
1. 6. 9 5 3 0 0 0 0
3. 6. 9 1 0 0 0 o] 0
5. 6. 6 1 1 0 0 0 0
7. 6. 6 1 0 0 0 0 wenig
20 5 v 0 0 0 viel
9. 6. 11 0 0 o] o] o] viel
8 0 0 4] ¢ o viel
11. 6. 5 3 3 0 0 ¢ viel
11 1 0 ¢ 0 ¢ viel
16. 6. 7 6 0 0 0 0 viel
4 3 0 0 0 0 viel
18. 6. 13 4 0 2 1 0 viel
4 2 0 0 0 0 viel
20. 6. 8 1 0 0 0 0 wenig
7. 7. 0 0 o] 7 1 0 0
9. 7. 0 0 0 11 0 o] 0
0 0 0 27 0 0 0
11. 7. 0 0 0 10 1 0 0
0 0 0 12 0 0 0
13. 7. 0 0 0 13 0 0 0
17. 7. 0 0 0 1 1 0 0
19. 7. 0 0 0 8 0 1 0
21. 7. 0 0 0 1 1 0 0
23. 7. 0 0 0 3 2 1 0

denfauna, die bei der Vertikalverteilung von P. pilens von besonderer Bedeutung ist,
konnten nicht untersucht werden.

DISKUSSION

Die Ergebnisse der dreijihrigen Freilanduntersuchungen an Pleurobrachia pileus
zeigen, dafl diese Ctenophore im Okosystem der Deutschen Bucht regelmifig in der
Zcit von Anfang Mai bis Ende Juni eine wichtige Rolle spielt, wenn sie mit einer
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mittleren Abundanz von bis zu 20 Individuen pro m3 bei Helgoland vorkommt. Sie
bildet zu diesem Zeitpunkt in allen drei Jahren die dominierende Form des Makro-
zooplanktons, da kleinere Medusen und die grofien Scyphomedusen vor oder nach
dieser Periode thr Abundanzmaximum hatten. Diese Ergebnisse stimmen {iberein mit
den Angaben von HarrLaus (1894), KiUNNE (1952) und KtnuL (1965), die z. T. auch
das zweite Abundanzmaximum von P. pileus im September und Oktober registrier-
ten. Die Populationsentwicklung in der Helgolinder Bucht und in der Elbmiindung
deckt sich jedoch nicht mit den Populationsschwankungen, die an anderer Stelle im

¢ Pleurobrachia pileus:
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Abb. 9: Abundanz (gefangene Individuen je Netzfang) von ,Plesrobrachia® (P. pilens) und
»Beroe” (wahrscheinlich B, gracilis) vor Plymouth. (Nach Russer 1933)

Bereich der Nordsee und den Britischen Inseln unter klimatisch vergleichbaren Be-
dingungen angetroffen wurden. So fand Russer (1933) vor Plymouth zwar zeitlich
etwa gleichliegende Abundanzmaxima im Mai und Oktober (Abb. 9), das Herbst-
maximum Ubertraf jedoch deutlich das Frithsommermaximum, RusseL registrierte auch
das Vorkommen von Beroe in Sukzession von P. pileus, ohne jedoch eine Verbindung
herzustellen, die nach dem zeitlichen Abstand der Abundanzmaxima naheliegt. Eben-
falls 2 Abundanzmaxima fand Rees (1939) im ,Bristol-Channel®, ein groferes im
Juni/Juli und ein kleineres im Januar. ScoTt (1914) berichtet von groflen P. pilens-
Mengen im Juli in der Irischen See, Fraser (1963, 1966, 1967, 1970) beobachtete
30 Jahre hindurch vor der schottischen Nordseekiiste regelmifig ein kleineres Abun-
danzmaximum im Juni und eine groflere Individuendichte von P. pileus im Septem-
ber/Oktober. Kramp (1909, 1915) berichtet aus dem Grofien Belt und Kattegatt von
einer Abundanz bis zu 1,2 P. pileus pro m3 im Mai.
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In der klimatisch leicht abweichenden Ostsee ist Pleurobrachia pilens am hiufig-
sten im Winter (Dezember bis Mirz) (Mosius 1873; Krumsacu 1926). Obwohl die
einzelnen Angaben eine lokale Regelmifigkeit erkennen lassen — das gilt auch fiir die
Ergebnisse BiceLows (1910, 1914, 1915, 1917, 1918) an der amerikanischen Atlantik-
kiiste — bleibt die Feststellung Krumsacus giiltig: Es ... ,hat sich der Eindruck ge-
festigt, dafl Pleurobrachia kommt und geht, ganz ohne Riicksicht auf Jahreszeit, Tem-
peratur und Tiefe“ (KrumacH 1926, p. 26). Diese Unabhingigkeit von abiotischen
Faktoren wird auch durch die vorliegende Untersuchung bestitigt (vgl. Fraser 1970).
Die im Untersuchungsgebiet anscheinend giinstigen Temperaturen von 8° bis 140 C
kdnnen nur mit wenigen Temperaturangaben an anderen Orten verglichen werden,
da diese in Verbindung mit dem Auftreten von P. pileus nicht immer verzeichnet
werden. Zumindest die Temperatur in der Ostsee weicht jedoch stark von diesem Be-
reich ab. Dagegen sind nach Nixrrine (1929) die Populationen von Plesrobrachia
pilens im Schwarzen Meer temperaturabhingig. Die 129 C-Isotherme bildet dort die
obere vertikale Verbreitungsgrenze fiir adulte Individuen; kleinere P. pilens kommen
jedoch auch bei hheren Temperaturen an der Wasseroberfliche vor. Das wird auch
durch Temperaturangaben und Ctenophorenregistrierung von Bacsscu et al. {1965)
bestitigt. ACKEFORs (1969) stellte ebenfalls fest, dafl die Wasserkorper unterhalb der
Temperatursprungschicht von P. pileus in der Ostsee bevorzugt wurden. Hierbei
kann jedoch auch die von Linoquist (1958) erwihnte Bevorzugung des salzreichen
Tiefenwassers durch P. piless von Finfluf sein (vgl. Kramp 1915).

Im Untersuchungsgebiet selber liegen alle gemessenen Salzgehalte innerhalb des
Toleranzbereichs von Pleurobrachia pileus, die von LmpquisT (1958) bei 6,5 /os Salz-
gehalt angetroffen wurde und bei Schottland in atlantischem Wasser von 35 %o Salz-
gehalt lebt.

Von den anderen abiotischen Faktoren, die méglicherweise von Bedeutung sein
konnen, bleibt besonders die Wirkung des Seegangs zu beachten, die zumindest einen
Einflu auf die Tiefenverteilung zu haben scheint (Tab. 1). Die 1968 ermittelte Ver-
tikalverteilung an den verschiedenen Fangtagen ist jedoch nur beschrinke vergleichbar,
da Temperatur, Windstirke und Windrichtung zu unterschiedliche Kombinationen
ausweisen. Auflerdem bleibt eine jahreszeitliche Ubereinstimmung des Anstiegs der
Abundanz von P. pileus im Friihjahr mit der Abnahme von Sturmtagen festzustellen.
Eine direkte Abhingigkeit ist hier jedoch nicht nachzuweisen. Ebenfalls ohne erkenn-
baren Zusammenhang mit der Populationsdynamik von P. pileus steht die ErhShung
der Sonneneinstrahlung, die sich alleine deshalb nicht auswirken diirfle, da diese
transparentenn Ctenophoren weder {iber Lichtsinnesorgane noch {iber absorbierende
Pigmente verfiigen.

Einheitlicher als das Bild, das die Abundanzverinderungen in den verschiedenen
Meeresgebieten wiedergibe, ist die Darstellung der Fortpflanzungsperioden. FrASER
(1970) beobachtete eine Brutperiode im Frithjahr und eine im Herbst; ACkerors
(1969) fand Jungtiere im April/Mai in der ndrdlichen Ostsee; in den siidlichen Ge-
bieten soll die Nachzucht frither zu registrieren sein. Auch BiceLow (1928) fand
Jungtiere von P. pilens hauptsichlich im Mirz bis Mai im engeren Schelfbereich des
»Gulf of Maine; dltere Individuen traten spiter im kiistenfernen Wasser auf. Bige-
Low nimmt an, dafi das ganze Jahr iber eine Generation der anderen folgt; dafl
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diese Aussage der von Fraser (1970) nur scheinbar widerspricht, der zwei Genera-
tionen im Jahresablauf fand, zeigen die vorliegenden Ergebnisse. Zwar werden ab
Mirz stindig eben geschliipfte Jungtiere von P. piless im Plankton gefunden, solange
die Art hiiufig vorkommt, im Jahresablauf dominieren Jungtiere jedoch nur im Mirz,
April, Mai und im September, falls es zu einer deutlichen neuen Propagationsphase
kommt.

Der Vergleich der Entwicklung von Abundanz und Groflenverteilung der Popu-
lationen von P. pileus bei Helgoland zeigt besonders deutlich, daf hier eine Mischung
von Sukzessions- und Sequenzerscheinungen vorliegt. So nahm die Abundanz noch zu,
als der Anteil der Jungtiere an der Gesamtpopulation bereits zuriickging und die mitt-
lere Individuengrdfe zunahm. Auch die Daten, die aus den ,,P 8“-Proben, dem Ma-
terial des ,Schwerpunktprogramm Meer® und der Fahrt in die Elbmiindung gewon-
nen wurden, geben hier keinen sicheren Hinweis auf die Herkunft der zusitzlichen
Individuen. Eine weitrdumigere Untersuchung konnte kliren, ob im Wattengebiet an
den Ostfriesischen Inseln und in den Miindungen von Weser und Elbe junge P. pileus
im Frithjahr so hiufig sind, dafl wihrend des Heranwachsens der Individuen die Popu-
lation sich nach Norden auf die weitere Deutsche Bucht ausdehnt und so auch zu einem
Ansteigen der Individuenabundanz griéflerer Ctenophoren bei Helgoland fithre, die
sich aus den vorher in den Wasserkérpern des Gebietes vorhandenen Jungtieren nicht
ableiten lifit. Zwangsliufig folgt aus dieser Annahme, daf} die in der Wachstumsphase
der Population maflgeblichen Umweltfaktoren bei Helgoland kaum registriert werden
konnten. Dennoch ist die Annahme nabeliegend, daf die auf die Friihjahrsbliite des
Phytoplanktons folgende Propagationsphase der Copepoden und das Massenauftreten
von Larven verschiedener benthischen Evertebraten die Grundlage des Populations-
wachstums waren; das wird auch durch die tdglichen Planktonuntersuchungen besti-
tigt. Evertebratenlarven und Copepoden bilden die Ernihrungsgrundlage junger und
adulter P. pilens. Bevorzugt werden aktiv schwimmende Formen von 1 bis 6 mm
Grofle von den adulten Individuen. Der Nahrungsbedarf ist zumindest bei niedrigen
Temperaturen gering, da P. pileus z. B. bei 6% C im Experiment 3 Monate ohne Nah-
rung tberlebte (Greve 1969). Die Nahrungsaufnahmerate kann jedoch auch bis auf
300 Copepoden pro Tag ansteigen. Bei einer den bei Helgoland herrschenden Bedin-
gungen vergleichbaren Temperatur von 90 C in der Hauptwachstumsphase wurde im
Laboratorium eine Nahrungsaufnahmerate von iiber 30 Copepoden pro Tag bei Indi-
viduen ermittelt, die ein vergleichbares Wachstum zeigten wie die im Freiland bei die-
ser Temperatur gefundenen Ctenophoren. Das entspricht bei einer Abundanz von 10
P. pileus pro m3 einem Copepodenschwund von 300 Individuen pro m3 pro Tag.
Diese Groflenordnung entspricht den in Tabelle 5 wiedergegebenen Verhiltnissen.
1968 im Juni, als die Ctenophoren so hiufig waren, betrug die mittlere Abundanz der
Copepoden kaum mehr als 600 Individuen pro m3; 1967 war die Abundanz von P.
pileus geringer, und im Juni konnte ein Monatsmittel von iiber 3700 Copepoden pro
m3 gemessen werden. Da unsere Kenntnisse des Okosystems nicht ausreichen, um die
Wirkung anderer Faktoren in diesem Zusammenhang auszuschliefen, kann nur ver-
mutet werden, dafl P. pilens diesen Unterschied entscheidend mitverursacht hat. Ebenso
bleibt nur zu vermuten, dafl das geringere Nahrungsangebot im Mai 1967 das Popu-
lationswachstum weniger gefdrdert hat als das héhere im Folgejahr,
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Ein wichtiger Unsicherheitsfaktor bei allen Versuchen, eine Kalkulation {iber die
fiir die Population positiven und negativen Faktoren aufzustellen, ist der Einflufl der
Benthosfauna. Durch die Anreicherung von Plenrobrachia pilens in Bodennihe ver-
stirkt sich dieser Kontakt. Dabei kann sowohl ein negativer Einfluf durch das vagile
Makrobenthos wie auch eine positive Wirkung durch die Anreicherung von Futter-
organismen erwartet werden. Die letztere Moglichkeit wird durch die Angaben THOR-
soNs (1946) unterstrichen, der darauf hinweist, daf} iltere Polychaetenlarven bei der
Substratsuche wochenlang iiber dem Sediment treiben kénnen; auch Banse (1955) be-
obachtete derartige Anreicherungen von Polychaetenlarven. Der Bereich {iber dem Se-
diment ist auch der Lebensraum vieler Fische, von denen einige Arten als Feinde adul-
ter Pleurobrachia pileus bekannt sind (Fraser 1970).

Neben dem Makrobenthos und den genannten Fischarten mufl nach HacMEER
(1930) und Lesour (1923) den groflen Scyphomedusen Chrysaora bysoscella und
Cyanea sp. ein groferer Einfluff auf die Population von P. piless zugemessen werden.
Beide Gattungen waren im Untersuchungszeitraum jedoch nicht sehr hiufig. Die klei-
neren Hydromedusen sind nicht oder nur in geringem Mafle in der Lage, grofere P.
pilens zu fangen und zu fressen; ihre Skologische Bedeutung fiir Jungtiere ist unbe-
kannt. Die grofite Bedrohung fiir diese 150 um groflen und groferen Jungtiere stellen
wohl die filtrierenden Crustaceen des Zooplanktons dar; nach JoRGENSEN (1966) fres-
sen z. B. die meisten Copepoden Futterorganismen, die nur wenig kleiner als die frisch-
geschliipften P. pilens, dafiir aber oft von fester Struktur sind. Daher kann erwartet
werden, daf bei starker Copepodenabundanz, die die adulten P. pilens durch ein gro-
fles Nahrungsangebot zu erhhter Eiproduktion anregt, nur wenige Jungtiere grofl
werden (vgl. GREVE 1969).

Alle anderen Feindformen treten jedoch in ihrer Bedeutung fiir die Populations-
entwicklung von Pleurobrachia pilens im Untersuchungsgebiet zuriick hinter Beroe
gracilis. Kamsamow (1955, 1959, 1960a, b) hatte festgestellt, dafl Bolinopsis infundi-
bulum und Beroe cucumis so sehr voneinander beeinfluflt werden, dafl sie als ein 8ko-
logisches Regelsystem oder Biosystem (TIsCHLER 1955) angesehen werden konnen; auch
ConneLL (in Harpy 1964, p. 138) duflerte bereits die Vermutung, die Ctenophoren-
sukzession betreffend: ,I think that this is almost certainly associated with the fact
that Beroe feeds very largely on other ctenophores and so does not appear until they
are abundant.“ Der experimentelle Nachweis, dafl Beroe cucumis ausschliefilich Cteno-
phoren friflt, gelang KaMsHILOW; er experimentierte nur mit Bolinopsis infundibulum.
GrevE (1970) konnte fiir Beroe gracilis und Beroe cucumis zeigen, daf ihre Speziali-
sierung noch weiter geht. So friflt Beroe gracilis ausschlieflich Pleurobrachia pileus
und Beroe cucumis vorzugsweise Bolinopsis infundibulum, wenn diese beiden Cteno-
phorenarten (andere standen nicht zur Verfligung) angeboten werden.

Diese experimentellen Befunde werden durch die vorliegende Freilandunter-
suchung bestitigt. 1966 und 1968 konnte die Sukzession Bolinopsis infundibulum —
Beroe cucumis (Abb. 5 und 7) registriert werden. Die beiden Arten dieses Biosystems
zeichnen sich durch schnelleres Wachstum und gréflere Zartheit als die beiden anderen
untersuchten Ctenophoren aus. So ist wohl auch zu erkliren, warum B. infundibulum
durch Stiirme anscheinend geschidigt wurde; auch von B. cucumis ist ein Fall bekannt,
in dem eine grofle Population durch Windeinflufl zerstdrt wurde (Danrcen 1931). Die
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Sukzession Pleurobrachia pileus — Beroe gracilis lief} sich in allen drei Untersuchungs-
jahren beobachten. Offensichtlich ist die Entwidslung der Population von B. gracilis in
der Deutschen Bucht von der anderen Ctenophorenart abhingig. Das zeigte sich be-
sonders deutlich 1967, als P. pileus weniger hiufig war und damit auch Beroe gracilis
sich nicht so stark vermehrte; dadurch wiederum wurde die Population von P. pilens
nicht so stark reduziert, und im Sommer und Herbst kam P. pilens regelmiflig bis
hiefig vor.

SCHLUSSBETRACHTUNG

Die Abhingigkeit Beroe gracilis von Pleurobrachia pileus und die kosmopoliti-
sche Verbreitung von Pleurobrachia pileus machen es wahrscheinlich, daff B. gracilis
auch auflerhalb der Deutschen Bucht vorkommt. Eine Literaturdurchsicht erhirtet die-
sen Verdacht. So bezichen sich die Ergebnisse Russers (1935) (Abb. 8), in denen
Bolinopsis infundibulum nicht genannt ist, wahrscheinlich ebenso auf B. gracilis wie
eine Abbildung bei Scorr (1915), in der P. pilens und B. gracilis aus der Irischen See
zusammen dargestellt sind. B. gracilis scheint hiufig als junge B. cucumis angesehen
worden zu sein. ROMER (1904) berichtet in diesem Zusammenhang von Ming
EpwarDs (1841), der zuerst beschrieb, dafl die Vernetzung der Gefifle erst bei ilteren
Beroideen vorhanden sei. Somit kénnen alle Hinweise auf ,kleine Beroideen (Bigz-
row 1910, 1928; Moser 1903, 1908, 1909) sich méglicherweise auf Beroe gracilis be-
ziehen. Die 2-3 c¢cm groflen ,Beroe cucumis“ aus der Kieler Forde, von denen Van-
HOrrFEN (1895) berichtet, dafl thre Magengefifistolonen noch nicht ausgebildet waren,
miissen nach dieser Beschreibung Beroe gracilis gewesen sein. Mdgliche Hinweise auf
Beroe gracilis enthalten auch die Abbildungen von Acassiz (1860, Tafel 1) und
Mayer (1912).

Sukzessionen von Riuber und Beute finden sich in vielen Ukosystemen. Nur sel-
ten jedoch ist bei Episiten eine so weitgehende Spezialisierung wie bei Plewrobrachia
pileus und Beroe gracilis festzustellen, die nur mit der wirtsspezifischer Parasiten ver-
gleichbar ist. Die im Freiland zu beobachtende Populationsdynamik verliuft demge-
mif nahezu ideal pach der von Gause (1934) im Laboratorium an Protozoen ent-
wickelten Episitismus-Modell. Nach Kiiunert (1965) sprechen derartige ausgeprigte
Sukzessionen fiir ein phylogenetisch junges Ukosystem. Diese Aussage stiitzt sich dar-
auf, dafl normalerweise in alten ausgeglichenen Okosystemen eine Vielzah! von Rege-
lungsmechanismen starke Oszillationen einzelner Populationen verhindert. Solche
Okosysteme sind ,stabil“; sie werden auch im marinen Bereich gefunden. In dem un-
tersuchten, speziell im pelagischen Ukosystem kénnen jedoch offensichtlich die Wech-
selbeziehungen zwischen zwei Populationen in diesem Falle die Sekundirproduktion
entscheidend verindern und damit die Nahrungskette unterbrechen. Im Licht dieser
Verhiltnisse sollen auch die Konsequenzen der vom Menschen verursachten Oko-
systemverdnderungen betrachtet werden. Es kann nach den vorliegenden Ergebnissen
eine Verhaltensinderung von Beroe gracilis als kleinste Auswirkung der Meeresver-
schmutzung zu einem Ausfall der natiirlichen Populationsregelung von Pleurobrachia
pileus fithren. Damit wire eine ganzjihrige Dominanz der untersuchten Art im Plank-
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ton der Deutschen Bucht moglich, denn P. pilens ist auch gegeniiber wechselnden Nah-
rungsbedingungen ausgesprochen eurydk; sie kann monatelang hungern und hat ein
breites Nahrungsspektrum, dariiber hinaus ist sie durch ihre schnelle Reproduktions-
fihigkeit ganzjihrig in der Lage, auf eine Verbesserung des Nahrungsangebots mit
schnellem Abundanzanstieg zu reagieren. In diesem Zusammenhang sei auf die Dis-
sogonie der Ctenophoren verwiesen, die REMANE (1956} auch fiir Pleurobrachia pileus
beschrieben hat.

Die Fihigkeit der untersuchten Ctenophoren, sich in wenigen Tagen nach der Ver-
besserung ihrer Lebensbedingungen stark zu vermehren, kann die wesentliche Ursache
sein, warum innerhalb dieser kleinen Klasse des Tierreichs mit nur etwa 80 Arten
interne Biosysteme auftreten. Zumindest scheint ein Selektionsvorteil der Ctenophora
vorzuliegen, der nur andere Mitglieder der gleichen Klasse in die Lage versetze, als
dkologische Regulatoren zu fungieren. Die Untersuchung anderer Beroe-Arten wird
dartiber Aufschlufl geben.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Die Populationsdynamik der tentaculaten Ctenophore Plenrobrachia pilens Fasr.
1780 wurde in den Jahren 1966 bis 1968 bei Helgoland untersucht.

2. Die in der hydrographisch komplizierten Deutschen Bucht ablaufende Populations-
dynamik konnte durch die punktférmige Probennahme und die sie erginzenden
Messungen nur anniherungsweise erfaflt werden.

3. Der Jahresgang von P. pilens zeichnet sich im Untersuchungsgebier aus durch
einen in allen Untersuchungsjahren {ibereinstimmenden Abundanzanstieg unter
Zunahme junger Individuen von Mirz bis Mai. Im Juni wurden die hdchsten
Abundanzwerte ermittelt; der Riickgang der Population erfolgt anschliefend sehr
schnell bis zum volligen Fehlen von P. pilens in den Planktonfingen vor Helgo-
land.

4. In den Jahren 1966 und 1968, als Pleurobrachia pileus eine Abundanz von etwa
10 Individuen pro m? erreichte, fehlte sie im Spitsommer vollig. 1967, als ihre
maximale Abundanz 1-2 Individuen pro m? betrug, war sie im Spitsommer und
Herbst regelmiflig bis hiufig im Plankton vertreten.

5. Der mittlere Korperdurchmesser der gefangenen P. pileus ist im Winter grofer als
im Sommer. Gegen Ende des Winters zeigen einzelne Individuen Reduktions-
erscheinungen an den Lokomotionsorganen.

6. Die Tiefenverteilung von P. pilens zeigt ganzjihrig eine Priferenz der boden-
nahen Woasserschichten, die durch Seegangseinwirkungen anscheinend geférdert
wird.

7. Die Massenentwicklung von P. pileus im Frithjahr folgt der Friihjahrsbliite des
Phytoplanktons und dem daran gebundenen Auftreten von Copepoden und
Evertebratenlarven.

8. Der Populationsriickgang wird mafigeblich durch Beroe gracilis verursacht. Deren
Population ist somit fiir die Populationsdynamik von P. pileus der einflufreichste
biotische Faktor.
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9. Da Beroe gracilis Nahrungsspezialist ist, bilden beide Arten ein Regelsystem, das
bei hoher Abundanz von P. pileus wirksam wird.

10. Bolinopsis infundibulum und Beroe cucumis, die synchron im gleichen Gebiet als
dkologisches Regelsystem verwandter Struktur vertreten sind, haben nur einen
geringen direkten Einflufl auf die Populationsdynamik von Pleurobrachia pileus
und Beroe gracilis,

11. Die Konsequenzen der Abhingigkeit des Auftretens von Beroe gracilis von
P. pileus werden diskutiert.
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