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Der Einfluss experimentell variierter Zooplanktondichte auf die
Produktion und Sedimentation im hocheutrophen See
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ABSTRACT

The influence of experimentally varied zooplankton density on production and sedimentation in a highly
eutrophic lake

Size-selective enrichment or exclusion of planktonic crustaceans significantly alters the succession of
phytoplankton and smaller zooplankton. The cell density of algae (particularly of smailer forms) and the
rate of production (life expectancy) of zooplankton increase sharply in the test units poor in zooplankton.
In this primary production phase, the phosphate content of the water decreases within 10 days to 5% of
its original value. Large herbivorous populations reduce the sedimentation rate of the organic substance,
while increasing the P:C ratio of the sediment.
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1. Einleitung und Problemstellung

Die Zusammenhinge zwischen der Nihrstoffbelastung eines Sees und seiner
Biomasseproduktion spielen bei der Beurteilung seines trophischen Zustands eine
wichtige Rolle. Die Zufuhr der Nihrstoffe aus allochthonen Quellen ist nur ein
einziger Faktor neben vielen andern (Licht, Temperatur, Turbulenz, Nahrstoffrezir-
kulation), welche die Produktion organischer Substanz steuern. Mit empirischen
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Ansitzen allgemeingiiltige Beziehungen zwischen Trophiegrad und Nihrstoffbela-
stung eines Gewissers zu beschreiben [43, 44], gelingt nur, wenn ein statistisch
geniigendes Material aus vielen Seen vorhanden ist. Die Anwendung dieser allge-
meinen Ansitze auf einen einzelnen See versagt nun aber oft, weil dessen Morpho-
logie, aber auch klimatische Faktoren, ungeniigend beriicksichtigt bleiben. Zur
Erklirung tempordrer Phinomene (z.B. Algenbliiten) konnen diese Beziehungen
iiberhaupt nicht verwendet werden.
Die netzartige Verkniipfung der Zustandsgrossen und Wirkungsfaktoren im limni-
schen Okosystem lisst sich nur durch ein integrales Modell nachvollziehen. Wird
der See an einer einzigen Stelle beeinflusst, reagiert das System als Ganzes. Mit
numerischen Modellen lassen sich Austauschvorgénge, Rezirkulation der Nahrstoffe
und Primérproduktion zwar gut beschreiben. Die biologische Reaktion des mit den
Algen eng verkniipften Zooplanktons bzw. dessen Riickwirkungen auf die Primér-
produktion werden jedoch weitgehend vernachldssigt {11, 19]. Die gegenseitigen
Abhingigkeiten des Phytoplanktons und des Zooplanktons wurden zwar schon frith
erkannt und mehrfach beschrieben [2, 8, 21, 23, 28, 36, 42], es sind aber nur wenige
quantitative Analysen, und auch diese nur von Teilaspekten der Wechselwirkungen,
erarbeitet worden [16, 17, 20, 27, 29-31, 33, 34]. Die vorliegenden Versuche hatten
zum Ziel, die Rolle des Zooplanktons im limnischen Stoffkreislauf zu quantifizieren.
Die folgenden Teilfragen sollten vertieft studiert werden:
- Wie stark verdndert das Zooplankton durch Abweiden (Grazing) die Algenbio-
zdnose?
— Hat die Variation der Zooplanktondichte Auswirkungen auf die chemische
Zusammensetzung (Stéchiometrie) der Algen und des Sediments?
—  Wie stark beeinflusst das Zooplankton das Nihrstoffangebot im Epilimnion?
— Welche direkten und indirekten Wechselwirkungen spielen zwischen den
verschiedenen Zooplanktonkompartimenten (Protozoen, Rotatorien, herbivo-
ren Crustaceen und karnivoren Crustaceen)?

2. Versuchsplanung und Methodik

Um die Extrapolation der Resultate auf das Geschehen im See zu ermdglichen, galt
es, unter naturnahen Bedingungen zu arbeiten. Zu diesem Zwecke wurde eine In-
situ-Versuchseinrichtung mit 2500 1 Probenvolumen benutzt (Abb. 1), vergleichbar
den Plastikcontainern von Goldman [12}, Strickland [38] und Biirgi [6]. Einige
Kultureinheiten wurden unten mit Planktonnetzen (Maschenweite 95 pm und
200 pum) bespannt. Damit wurde das Plankton des Sees beim Einhingen der
Versuchseinheiten grossenselektiv verandert: Mit dem 95-um-Netz wurden nahezu
alle Crustaceen ausfiltriert; einzig wenige kleinste Jugendstadien der Crustaceen
verblieben neben Protozoen und Rotatorien in diesen Containern. Durch die 200--
Netze schliipften grossere Jugendstadien der Kleinkrebse durch. Erwachsene Tiere
fanden sich aber praktisch noch keine in diesen Kultureinheiten.

In den Kontrolleinheiten befand sich die unverinderte Zusammensetzung des
Seenplanktons, und in den angereicherten Einheiten waren adulte Tiere - mit
grobmaschigen Netzen im umgebenden Wasser gesammelt - angereichert.
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Abb. 1. Schema der 2500 | fassenden Versuchseinrichtung in situ.
Figure 1. Culture unit in situ.

Das Phytoplankton wurde durch diese Eingriffe nicht verdndert. Der hocheutrophe
Greifensee enthielt zur Versuchszeit praktisch nur kleine Algen (<50 um Durch-
messer), welche bei den verwendeten Maschenweiten die Netze passierten. Alle
Versuchseinheiten wurden nach der Exposition mit Sedimentauffanggefissen ausge-
riistet und mit Bodenplatten geschlossen.

Das Versuchsgewiisser (Greifensee) enthielt zur Versuchszeit geniigend Phosphor,
um eine Nihrstofflimitierung auszuschliessen. Insgesamt wurden sieben Versuche
mit der oben beschriebenen Kulturmethode durchgefithrt. In der vorliegenden
Arbeit werden drei davon beschrieben. Die Resultate der iibrigen Versuche stim-
men im Verlauf weitgehend mit einem dieser Versuche iiberein.

Versuchsplan

Versuch I (3.-17.September 1974)

3 Parallelen mit 95-um-Netz

3 Parallelen mit 200-pm-Netz

3 Parallelen ohne Netz als Vergleichseinheiten (Kontrollen)
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Versuch II (29. Mai bis 12. Juni 1975)

1 Einheit mit 95-um-Netz

1 Einheit mit 200-um-Netz

1 Kontrolle unveréndert

2 Einheiten mit Zooplankton angereichert

Versuch IIT (14.-29. Juni 1976)
Wie Versuch 11

Der erste Versuch diente der Ermittlung der (noch unbekannten) Streuung der
Methode. Die deutlichen Unterschiede, die sich zwischen filtrierten Einheiten und
Kontrollen bzw. angereicherten Versuchseinheiten einsteliten (vgl. Abb.2), zeigten,
dass kiinftig auf eine streng statistische Versuchsplanung verzichtet werden konnte.

Crustaceen
2
9/m .
o— " ,,\/4\ o——e Kontrollen
e e : o-—--¢ 200pm Einheiten
' RN A ~—— 95 ym Einheite|
N \ inheiten
10| ™ - _
5
(o]

T 1 T M A v T
50 60 70 80 90 100 110mg/m2 Pigment
Abb. 2. Phasendiagramme Versuch I: Algen versus Crustaceen. Die Pfeile markieren die zeitliche
Abfolge. Zwischen zwei Punkten liegen 3-4 Tage.
Figure 2. Experiment 1. Phase diagrams: Algae versus crustaceans. The arrows indicate the time
sequence. 3-4 days lie between two points.

Das grosse Probenvolumen der Versuchseinheiten gestattete das Arbeiten mit
iblichen limnologischen Geriten. Die Proben wurden aus 0, 1, 2 und 3 m Tiefe
geschopft. Fiir einzelne Analysen wurden die Einzelproben zu einer gewichteten
Mischprobe vereinigt. Das Zooplankton wurde mit einem Spezialnetz (50 cm?
Eintritts6ffnung, 1700 cm? Filterfliche, 95 um Maschenweite) in je acht Netzziigen
vom Boden bis zur Oberfliche geschopft. Um Schwarmbildungen der Zooplankter
zu kompensieren, wurden die acht Ziige regelmissig auf den Querschnitt der
Kultureinheiten verteilt.

Analysenmethoden

Phytoplankton: Zihlung im umgekehrten Mikroskop nach Uterthohl [41]
Zooplankton: Zihlung unter der Binokularlupe (Crustaceen) bzw. wie Phytoplank-
ton (Rotatorien, Protozoen)
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Pigmente: Nach Goltermann [13]

Phosphat-P: Nach Ambiihl und Schmid [1]

Gesamt-P: Nach Schmid und Ambiihl [35]

Sediment: Gravimetrische Messung der Anteile vor und nach Gluhen
Sichttiefe: Secchi-Scheibe

Strahlung unter Wasser: Mit dem Quantum-Sensor Lambda (nur 400-700 nm)

3. Resultate
3.1 Hauptformen des Planktons

Die Artenlisten (Tab. 1 und 2) enthalten nur die Arten mit hohen Individuendichten
oder grosser Biomasse.

Tabelle 1. Beobachtete und gezihlte Phytoplanktonformen und ihr Umrechnungsvolumen fiir
Nassgewichtbiomasse.

Table 1. Observed and counted phytoplankton and their conversion factors (as volume) for
determination of the wet-weight biomass.

Gattung, Art Beobachtet in Versuch Volumen/Zelle in pm3
| II 1181

Cyanophyceae

Anabaena flos-aquae X X 190

Aphanizomenon flos-

aguae fo. gracile Elenk X X 90

Dinophyceae

Ceratium hirundinella X X X 45000

Peridinium cinctum

fo. angulatum X X X 25000

Chlorophyceae
Ankyra ancora (G.M. Smith)
Fott fo. spinosa X X X 200

Coelastrum microporum X X X 250
Coelastrum cambricum :
var. intermedium West X X 300
Qocystis lacustris X X X 200
Dictyosphaerium pulchellum X X X 250
Elakatothrix gelatinosa X X X 80
Pedl.astrum duplex } X X X 300
Pediastrum boryanum

Botryococcus braunii X 350
Phacotus lendneri X 150
Planktosphaeria gelatinosa X X 1500
Pseudosphaerocystis lacustris X 200
Tetrachlorella alternans X 350
Pandorina morum X 300
Conjugatophyceae

Cosmarium subprotumidum
var. gregori W. et W. X X 7500




H.R. Biirgi, H. Biihrer, J. Bloesch, E. Szab6: Zooplanktondichie und Produktion 43

Gattung, Art

Beobachtet in Versuch

Volumen/Zelle in pm3

I

Cosmarium subcostatum
fo. minor W. et W. 7500
Cosmarium depressum
var. planctonicum Reverd. X 2500
Closterium acutum
var. variabile 800
Closterium sp. X 4500
Staurastrum sebaldi ornatum

. 11000
Staurastrum cingulum var. obesum X
Cryptophyceae
Cryptomonas erosa X X 2100
Cryptomonas ovala X X X 3500
Rhodomonas lacustris X X 200
Katablepharis ovalis X 250
Diatomeae
Asterionella formosa 400
Cyclotella bodanica X 5000
Cyclotella sp., klein 100
Nitzschia acicularis 200

Tabelle 2. Beobachtete und gezihlte Zooplanktonformen und ihr Umrechnungsvolumen fiir

Nassgewichtbiomasse.

Table 2. Observed and counted zooplankton and their conversion factors (as volume) for determination

of the wet-weight biomass.

Gattung, Art

Beobachtet in Versuch

Ind.-Volumen in 106 pm?

10
Protozoa
Coleps hirtus 0,02
Strobilidium gyrans X 0,015
Askenasia volvox X 0,025
Strombidinopsis sp. X 0,02
Strombidium viride X X 0,03
Rotatoria
Gruppe Keratella cochlearis X X 0,035
Gruppe Keratella quadrata X X 0,1
Polyarthra sp. X X 0,45
Asplanchna priodonta X X 40
Phyllopoda
Gruppe Daphnia hyalina-galeata
Jugendstadien, klein X 15
Jugendstadien, mittel 21
Jugendstadien, gross 23
Adult 90
Daphnia cucullata (mittel) 20
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Gattung, Art Beobachtet in Versuch Ind.-Volumen in 106 um3
I 11 11

Copepoda

Eudiaptomus gracilis

Jjuvenil (C,-C;) X X X 40

C,, adult X X X 200

Cyclops strenuus, juvenil X 45

Cyclops strenuus, adult X X 200

Cyclops abyssorum, juvenil X 45

Cyclops abyssorum, adult X X X 200

Mesocyclops leuckarti, adult X 75

Nauplien X X X 7.5

3.2 Zeitreihen der Algen, Protozoen, Rotatorien und Crustaceen

Die Entwicklungsginge von Phytoplankton und Zooplankton weisen auf typische
Riuber-Beute-Beziehungen zwischen verschiedenen Organismengruppen hin.

Das Ausfiltrieren (= Abwesenheit) der Crustaceen fiihrt zu starkem Algenwachstum
und - leicht phasenverschoben - zu einer Vermehrung der Protozoen und Rotato-
rien (Abb.5a, b, 6a, b).

Das Algenmaximum wird meistens zwischen dem 6. und 9. Versuchstag erreicht, nur
in einem Experiment hilt die Zunahme bis zum Schluss des Experiments an.

Uber die Versuchszeit gemittelt wurden die folgenden Pigmentgehalte (mg Chloro-
phyll/m?) gemessen:

95-um-Einheiten 200-pm-Einheiten Kontrollen
Versuch [ 293 31,2 23,8
Versuch 11 112 114 64
Versuch I 244 168 54

Mit dem Pigmentgehalt korrespondierend ging auch die Sichttiefe in den ausfiltrier-
ten Einheiten rapide von 2 bis 3 m Ausgangswert auf 1 m und weniger zuriick
(Abb.5a, b, 6a,b).

Die Sichttiefe (reziprok) korreliert gut mit dem totalen Pigmentgehalt. Es besteht
jedoch keine gesicherte Abhiangigkeit von der Gesamtbiomasse.

Hohe Crustaceendichten unterdriicken Algen, Protozoen und Rotatorien gleicher-
massen (Abb.6¢, d). In den angereicherten Testeinheiten unterliegt das Crustaceen-
plankton zunichst einer Sterbephase. Als Ursache fiir das Verschwinden der
Crustaceen kommt neben Nahrungsmangel und mechanischer Schiadigung (Netz-
finge) auch die Predation in Betracht. Die Anreicherung der Zooplankter verringert
die Distanz von rduberischen und herbivoren Crustaceen und begiinstigt damit den
Réuber. Nach Filmdokumenten von Strickler [39] vermogen Copepoden ihre Beute
anhand feinster Schwingungen im Wasser auf Distanzen von mehreren Zentimetern
Zu orten.

Die Bezichungen zwischen Algen und Crustaceen koénnen in einem Phasendia-
gramm veranschaulicht werden (Abb.2 und 3), das schon von Volterra und Lotka
entwickelt wurde [45].
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Abb. 3. Phasendiagramme Versuche IT und III: Algen versus Crustaceen. Die Pfeile markieren die
zeitliche Abfolge. Zwischen zwei Punkten liegen 3-4 Tage.

Figure 3. Experiments II and HI: Phase diagrams algae versus crustaceans. The arrows indicate the time
sequence. 3-4 days lie between two points.

Geringe Zooplanktondichten erlauben den Algen, bei giinstigen Nahrstoff- und
Lichtbedingungen (z.B. im Friihjahr) exponentiell zu wachsen. Auf die Verbesse-
rung des Nahrungsangebots reagieren die herbivoren Zooplankter mit intensiver
Vermehrung. Entsprechend der Trefferwahrscheinlichkeit zwischen Herbivoren und
Algen nimmt der Frassverlust zu; schliesslich iibersteigen die Verluste durch Frass,
Sedimentation usw. die Priméarproduktion, und die Algenbiomasse fillt zusammen.
Das Zooplankton kann vorerst weiterwachsen, bis die Nahrungskonzentration im
tiaglich filtrierten Wasser den Energiebedarf fiir den Stoffwechsel nicht mehr deckt.
Nach Metz erneuern Daphnien einen Grossteil ihres C-Inhalts taglich [25]. Fallt das
Nahrungsangebot auf etwa 1 g/m? Algennassgewicht = ~3 mg/m?* Pigment, hun-
gern viele herbivoren Tiere. Im Hungerzustand produzieren Daphnien Dauersta-
dien (Ephippien). Ephippienbildung konnte in allen Versuchseinheiten mit geringer
Algendichte, aber auch im See zur Zeit des «Klarwasserstadiums», beobachtet
werden.

Die geringste Dynamik zeigen Einheiten des ersten Versuchs. Hier erlaubte der
geringe Nihrstoffgehalt keine hohe Primérproduktion. Gegeniiber den Kontrollen
(mit deutlichem Grazing) ergeben sich aber auch hier signifikante Unterschiede.
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Klimatische Schwankungen tragen ihrerseits zur Dynamik der Algenentwicklung
bei: Schlechtes Wetter bewirkte in der Startphase des Versuchs III in allen Testein-
heiten eine Abnahme des Pigmentgehalts. Die hohen Phosphatkonzentrationen
missten unter besseren Lichtbedingungen in den Einheiten ohne Crustaceen frither
zu einer Hochproduktion fithren. Diese folgt dann der anfinglichen Depression und
bringt innerhalb der nachsten 10 Tage eine Steigerung des Pigmentgehalts um das
Zehnfache (Abb.6a). Hohe Crustaceenbestinde vermdgen aber umgekehrt in einer
Schonwetterphase des zweiten Versuchs die Algenbiomasse nicht zu verringern. Die
Abweideverluste konnten in diesem Fall durch hohe Primérproduktionsraten
kompensiert werden.

Der Riickgang der Algenbiomasse gegen Versuchsende (Abb.5a, b) hangt nicht nur
mit Grazing-Verlusten zusammen, sondern ist zu einem guten Teil durch die
Sedimentation der Algen bedingt. Wegen dieser Sedimentation verarmt das Wasser
innerhalb kurzer Zeit an Nahrstoffen, und Phosphat wird zum wachstumsbegren-
zenden Faktor. Innerhalb von 14 Tagen werden bis 97% des Anfangsgehalts an
PO P durch Algen gezehrt. Ein wesentlicher Teil davon sedimentiert (inkorporiert
in Algen) ohne Rezirkulation.

Wieweit durch die Kulturmethode die Eddy-Diffusionskoeffizienten und die Sedi-
mentationsgeschwindigkeit verindert werden, ist unbekannt. Die Temperatur und
Stoffgradienten sind zwar in den Kultureinheiten in der gleichen Gréssenordnung
wie im See, doch fehlen scharfe Grenzen, wie sie im See beobachtet werden kénnen
(Einschichtungsphinomene, horizontale Strémungen, Seiches).

Aus Griinden der Ubersichtlichkeit wurden die Crustaceen und Rotatorien in den
Abb.4-6 nicht in herbivore und karnivore Tiere unterteilt. Das Verhiltnis bleibt
wihrend der Versuchszeit nicht konstant. Mehrere Faktoren bewirken eine Ver-
schiebung zugunsten der Karnivoren:

— In den filtrierten Einheiten wachsen die omnivoren Jugendstadien der Copepo-
den zu karnivoren Adulten aus. Die Versuchszeit reicht jedoch nicht fur einen
vollstandigen Entwicklungszyklus aus, so dass eine Verjiingung der Population
ausbleibt.

— In den angereicherten Kulturen (und zum Teil in den Kontrollen) wird die
Fluchtdistanz der Herbivoren zu den Karnivoren als Resultat der Anreicherung
bzw. hohen Sekundirproduktion verringert, was zu erhohter Predation fithrt.

— Die herbivoren Tiere bekommen den Nahrungsmangel - die Folge iibermissi-
gen Grazings - frither zu spiiren als die Rduber, deren Nahrungsangebot noch
sehr hoch ist.

Protozoen und Rotatorien werden durch die Crustaceen in zweifacher Hinsicht

beeinflusst: Direkt durch Predation, indirekt durch Nahrungskonkurrenz. Beide

Selektionsmechanismen kénnen festgestellt werden. Im Versuch III fithrt das

Aufkommen der Crustaceen zu einem rapiden Zusammenbruch von Protozoen und

Rotatorien, obwohl die Algenbiomasse hoch ist oder weiter zunimmt (Abb.6a, b).

Im Versuch II wachsen dagegen selbst bei hohen Crustaceenbestinden viele

Protozoen und Rotatorien, solange fiir sie geniigend Nahrung (Nannoplankter) da

ist (Abb.5c, d). Der Grazing-Effekt der Protozoen und Rotatorien ist kaum messbar

und wenn, dann nur bei den kleinsten Algen (vgl. Abb.8b).
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Abb.4. Versuch I: Zeitreihen der Planktongruppen.
Figure 4. Experiment I: Succession of different planktonic groups.

Abb.4a. Crustaceenplankton, > 95 pm, ausfiltriert. Mittelwerte aus drei Parallelen.
Figure 4a. Planktonic crustaceans filtered out through a 95-um net. Mean of three parallels.

Abb.4b. Crustaceenplankton, > 200 pm, ausfiltriert. Mittelwerte aus drei Parallelen.
Figure 4b. Planktonic crustaceen filtered out through a 200-um net. Mean of three parallels.

Abb.4c. Unveridnderte Biozonose. Mittelwerte aus drei Parallelen.
Figure 4c. Unaltered biocenosis. Mean of three parallels.

Auch zwischen Protozoen und Rotatorien zeichnen sich Rauber-Beute-Beziehungen
ab: Hohe Rotatorienbestinde im Versuch III verhindern das Aufkommen der
Protozoen (Abb.6a, 6b). Wieweit die einseitige Futterzusammensetzung (weitge-
hendes Fehlen der Ultraplankter) die Protozoen am Aufkommen hindert, ist nicht

bekannt.
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Abb.5. Versuch II: Zeitreihen der Planktongruppen.
Figure 5. Experiment IT: Succession of different planktonic groups.

Abb.5a. Crustaceenplankton, > 95 um, ausfiltriert.
Figure 5a. Planktonic crustaceans filtered out through a 95-um net.

Abb.5b. Crustaceenplankton, > 200 um, ausfiltriert.
Figure 5b. Planktonic crustaceans filtered out through a 200-um net.

Abb. 5¢. Biozdénose, unverindert.
Figure Sc. Unaltered biocenosis.

Abb.5d. Crustaceenplankton, angereichert. Mittelwert aus zwei Parallelen.
Figure 5d. Enriched with planktonic crustaceans. Mean of two parallels.
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Abb. 6. Versuch III: Zeitreihen der Planktongruppen.

Figure 6. Experiment III: Succession of different planktonic groups.

Abb. 6a. Crustaceenplankton, > 95 pm, ausfiltriert.

Figure 6a. Planktonic crustaceans filtered out through a 95-um net.

Abb.6b. Crustaceenplankton, >200 pum, ausfiltriert.

Figure 6b. Planktonic crustaceans filtered out through a 200-um net.

Abb. 6¢. Biozdénose, unverindert.
Figure 6¢. Unaltered biocenosis.

Abb. 6d. Crustaceenplankton, angereichert. Mittelwert aus zwei Parallelen.
Figure 6d. Enriched with planktonic crustaceans. Mean of two parallels.
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Abb.7. Schematische Abfolge der Planktongruppen durch Verflechtung der Abb.4-6.
Figure 7. Schematic sequence of the planktonic groups by means of coupling figures 4-6.

3.3 Selektivitit des Grazings

Fitterungsversuche und Darmuntersuchungen an Crustaceen zeigen, dass die
Nahrungsauswahl in erster Linie grossenselektiv ist [4, 17, 42]. Partikeln unter 20 ym
Durchmesser werden bevorzugt aufgenommen. Aufnahme und Verwertung grosse-
rer Formen (z.B. Kolonien, Faden, Kieselalgen) hingen wesentlich mit deren
Zerbrechlichkeit zusammen. Da die systematischen Algengruppen hiufig typische
Zell- und Kolonieformen aufweisen, dussert sich eine grossen- oder formselektive
Nahrungsaufnahme zwangsliufig auch in einer klassenspezifischen Selektion. Die
aufgenommenen Algen werden unterschiedlich gut ausgenutzt. Die gleichzeitige
Aufnahme von Algen dhnlicher Grosse und Form, aber unterschiedlicher Verwert-
barkeit, deutet darauf hin, dass die Zooplankter in der Regel nicht in der Lage sind,
die ihnen bekémmlichen Algen von gleich ausschenden, unverdaubaren zu unter-
scheiden oder zu trennen.

Die Algenbiozonose war in den drei hier beschriebenen Versuchen unterschiedlich
aufgebaut. Die Sukzession, die sich unter der Einwirkung verschiedener Zooplank-



H.R. Biirgi, H. Biihrer, J. Bloesch, E. Szab6: Zooplanktondichte und Produktion 51
tonpopulationen bei den Algen ergibt, wurde in Abb.8 dargestellt. Das Plankton
wurde in drei Grossenkategorien aufgeteilt:

Grosse Plankter (iber 40 pm Abmessung) umfassen Dinophyceen, Kieselalgen
(pennate Formen), Blavalgenfiden, Jochalgen.

Mittelgrosse Plankter (10-40 um Durchmesser) setzen sich aus zentrischen Kieselal-
gen, Cryptomonas-Arten und zahlreichen Chlorococcalen zusammen,

Als kleinere Algen (unter 10 um Durchmesser) wurden Rhodomonas, Kephyrion,
Erkenia, p-Algen und kleine Flagellaten eingestuft.
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Abb.8. Legende siehe Seite 52.
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Abb. 8. Sukzession der Grossenfraktionen des Phytoplanktons. Gestreifte Balken: Individuendichte der

Algen mit <10 pum Grosse. Weisse Balken: Individuendichte der Algen mit 10-40 um Grosse. Schwarze

Balken: Individuendichte der Algen mit grésseren Abmessungen. Es wurde stets die hiufigste Form (z. B.
Koloniegrosse) dargestellt.

Figure 8. Succession of the size fractions of the phytoplankton. Shaded portion: Density of algal
individuals below 10 um in diameter. White portion: Density of algal individuals from 10 to 40 um in
diameter. Black portion: Density of algal individuals with more than 40 pm in diameter. Always the most
abundant form was measured (e.g. colony size).

Das Planktonbild wird weitgehend durch den Anteil der mittelgrossen Algen
dominiert. Kleine Formen koénnen zwar sehr schnell hohe Individuendichten
aufbauen, wenn sie nicht unterdriickt werden, fallen aber biomasseméssig nicht ins
Gewicht.

Das Ausfiltrieren der Crustaceen hat in den drei Versuchen unterschiedliche
Resultate zur Folge. Im Versuch I erhoht sich die Individuendichte nur unbedeu-
tend, wihrend in den Versuchen II und III ein rasantes Wachstum der Algen
einsetzt. Im Versuch II profitieren zunichst Mikroalgen und mittelgrosse Plankter
von der Verringerung der Abweideaktivitit, im Versuch III sind mittelgrosse und
grosse Plankter bevorzugt. Hohe Rotatorien- und Protozoenpopulationen, welche in
den filtrierten Einheiten verblieben, hinderten beim Versuch III die kleinsten
Plankter in ihrer Entwicklung. Die Néhrstoffe und das Lichtangebot werden hier
von den grosseren Formen genutzt. Im Versuch II vermehren sich die kleineren
Formen schneller und verdringen die grossen Plankter vorerst. Mit dem Aufkom-
men der Protozoen und Rotatorien verschwinden die kleineren Formen schlagartig
wieder, die freigesetzten Nihrstoffe kommen nun wiederum den grossen Planktern
zugute,

Die Dominanz von karnivoren Crustaceen veridndert im Versuch III die Lebensbe-
dingungen der Algen insofern, als die Filtrierer so weit dezimiert werden, dass
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kleine Algen - bei verringertem Grazing - dank hoher Teilungsrate am Schluss des
Experiments die hochste Dichte aufweisen (Abb. 8¢).

3.4 Produktionsraten der Plankter

Die Versuchsanordnung erlaubt die Abschitzung der Vermehrungsraten der hiufig-
sten Phyto- und Zooplanktonarten unter natiirlichen Bedingungen. Anhand der
Entwicklungsdauer der Jugendstadien der Crustaceen lésst sich ferner die Erfolgsra-
te bestimmen, d.h. der Anteil der Tiere gleicher Generation, welche das adulte
Stadium erreichen.

Die Verdopplungszeiten hiufiger Plankter sind in Tabelle 3 aufgefithrt. Die Tabelle
enthilt zum Vergleich einige Werte anderer Autoren, welche auf ganz verschiede-
nen Wegen iiber Chemostatmethode, Sedimentmessung, Produktionsmessung usw.
die Verdopplungszeiten der Algen berechneten. In vielen Fillen ist recht gute

Tabelle 3. Verdoppelungszeiten wichtiger Plankter.
Table 3. Time for reproduction of the most abundant algae.

Gattung, Art Verdopplungs- Gemessen in Literaturwerte

zeit in Std. Versuch Nr. fir Verdopplungs-
zeit in Std.

Anabaena flos-aquae 40 1 27[14]

Aphanizomenon flos-aquae 36 1 12 {40)

Asterionella formosa 31 I 12 [24]

Cyclotella sp. (klein) 4,7 11 3-4[3]

Fragilaria crotonensis 26 - n

Melosira granulata var.

angustissima 48 I

Ceratium hirundinella 75 I

Peridinium cinctum 50 1

Ankyra ancora fo. spinosa 15 I

Chlamydomonas sp. 8 I

Ch. reinhardii 7 [18]

Coleastrum microporum 22 1)

Oocystis lacustris 55 111 D)

Pediastrum duplex 43 11

Phacotus lendneri 11 111

Scenedesmus quadricauda 48 11

Closterium acutum

var. variabile 38 11

Cosmarium sp. 29 I

Cryptomonas ovata/erosa 16 II

Rhodomonas lacustris 8 111

Keratella cochlearis 30 I11

Polyarthra sp. 24 111

Strombidium viride 24 111

1) Nach Bloesch [3] unter 24 Std.; nicht exakt bestimmt.
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Ubereinstimmung zu beobachten. Die meisten Algen haben Verdopplungszeiten
um ein bis zwei Tage. Algen mit sehr geringen Abmessungen weisen sehr oft kiirzere
Teilungsintervalle auf; am langsamsten wachsen die volumindsen Dinophyceen.

Die hochsten Werte der Primédrproduktion wurden in den filtrierten Einheiten
gemessen, und zwar mit 267 mg C,./m?-h (Versuch III). Bezieht man die Primar-
produktion auf 1 mg Pigment, sind die zooplanktonreichen Kulturen aber weit
produktiver bei gleicher Lichtintensitit. Bei Lichtsittigung war hier die Produktion
pro mg Pigment 3,6 mg C,/m*-h gegeniiber 1,1 und 1,4 mg C,/m*-h in den
filtrierten Einheiten. Fiir diese Unterschiede kann nicht das Phosphatangebot
verantwortlich sein, denn in allen Einheiten lag die aktuelle Konzentration iiber
30 pg/l. Die dauernde Verjingung der Algenkulturen durch hohe Grazing-Raten
diirfte fiir diese bessere Lichtverwertung verantwortlich sein. Aber auch die Einwir-
kung von Exkreten (Vitamine, Wuchsstoffe) darf nicht ausser acht gelassen werden.
Nach Porter [30] teilen sich Griinalgen, welche den Darm von Crustaceen unverdaut
passierten, schneller als die gleichen Formen in zooplanktonfreien Kulturen.

Auch die Sekundirproduktion, speziell der Protozoen und Rotatorien, erreicht
beachtliche Werte. Innerhalb von drei bis vier Tagen konnte oft eine Verzehnfa-
chung des Rotatorien- und Protozoenbestandes festgestellt werden. Dies entspricht
einer Verdopplungszeit von etwa einem Tag (siche Tab.3). Beriicksichtigt man eine
Sterberate von 10%/Tag [32] und die Predationsverluste (variabel), gelangt man zu
Verdopplungszeiten von < 20 Std.

Der exponentielle Anstieg der Protozoen und Rotatorien folgt auf eine deutliche
«lag-phase» (Abb.5a, ¢, d). Da die Vermehrung der Protozoen auf der mitotischen
Zellteilung beruht und die haufig vorkommenden Rotatorien (Keratella cochlearis,
K. quadrata) meist nur ein Ei mit sich tragen, lasst der rasante Anstieg auf eine hohe
Erfolgsrate schliessen. Potentielle Riuber dieser Zooplankter konnen offenbar bei
diesem rasanten Biomassezuwachs nicht mithalten. Die Versuchsdauer von 14 Ta-
gen reichte allerdings nicht aus, um einen vollstindigen Vermehrungszyklus der
Crustaceen zu erfassen. Die Produktionsrate (gemessen wurde hier der Biomassezu-
wachs) lag im besten Fall in der Grossenordnung von 30 bis 50%/Tag. Sie war in
den filtrierten Einheiten besser als in den zooplanktonreichen Kulturen.

Nach Metz [25] weisen Jugendstadien der Crustaceen eine héhere Sekundérproduk-
tion pro konsumierte Nahrungseinheit auf als adulte Tiere. Die besondere Alters-
struktur der Crustaceen in den filtrierten Einheiten (praktisch keine adulten Tiere)
und die damit verbundenen geringen Predationsverluste waren fiir die erhohte
Sekundirproduktion in den filtrierten Testeinheiten verantwortlich.

Die Erfolgsrate der Copepoden entsprach diesen Befunden: In den filtrierten
Einheiten erreichten 87-96% der Nauplien das Copepodidstadium im Laufe von 6
bis 10 Tagen. Von den anfinglich vorhandenen Copepodiden werden mehr als 90%
geschlechtsreif. Gegeniiber Aufzuchtversuchen von Mittelholzer [26] (unter Aus-
schluss der Predation) ergibt das eine um rund 20% bessere Erfolgsrate, was mit der
grosseren Nahrungsdiversitit in unsern Versuchsbehéltern zusammenhingen diirf-
te. Die hohen Predationsverluste in den zooplanktonreichen Kulturen lassen die
Erfolgsrate auf Werte unter 30% sinken. In einigen Fillen erreichen weniger als 20%
der Nauplien das Copepodidstadium. Die adulten Cyclops leben offenbar zu einem
beachtlichen Teil kannibalisch von ihren eigenen Nachkommen. Die Produktions-
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und Erfolgsraten der Daphnien sind weit schlechter bekannt. Regelmissig werden
gegen Versuchsende infolge Nahrungsmangel Ephippien gebildet. Bei optimaler
Fitterung bei 20°C erreichen Daphnien in Kultur eine Gewichtszunahme der
Gesamtpopulation (schliesst die Vermehrung mit ein) von 30% [9). In den zooplank-
tonreichen Kultureinheiten nehmen die Crustaceen an Dichte ab, da die Predation
und die Sterberate grosser sind als die Produktionsrate.

3.5 Freisetzung und Sedimentation der Nihrstoffe

Die Sedimentation der Nahrstoffe hingt in erster Linie von der Algendichte ab
(Abb.9), doch tragen auch tote Zooplankter einen geringen Teil zur Sedimentation
bei. Bei Annahme einer 10tdgigen Lebensdauer fiir Rotatorien und einer 20téigigen
Lebensspanne fiir Crustaceen ergibe das bei gleichbleibender Populationsdichte
ohne anderweitige Verluste etwa 7% der aktuellen Zoobiomasse pro Tag.

sedimentierte .
org. Substanz

g/m2d J

30 |

4] 160 l 2(|)0 o 360'mg /m2' Pilgment
Abb.9. Abhingigkeit der Sedimentation organischer Substanz von der iiberstehenden Algenbiomasse
(Mass fur die Algenbiomasse: Pigmentgehalt).

Figure 9. Sedimentation of organic substance dependent on the algal standing crop (expressed as
pigment content).

Die intensive Predation verhindert aber sehr oft das Erreichen des Alters und einen
natiirlichen Alterstod im Plankton. Im gleichen Sinne verringern hohe Grazing-
Raten die Inkorporation der Nihrstoffe in Algenbiomasse und deren Sedimenta-
tion.

Bei geringen Herbivorenbestidnden fillt pro assimilierte Kohlenstoffeinheit mehr als
doppelt soviel Sediment (Trockengewicht) an als in zooplanktonreichen Kulturen
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(Abb. 10). Wihrend intensiver Grazing-Phasen wird weit mehr abgeweidet, als in
Zooplanktonbiomasse angelegt wird. Dementsprechend wird die Rezirkulation der
Nibhrstoffe gefordert. Fithrt der Abweideverlust zu einer Algendepression (Overgra-
zing), dann kommt es zu einer Akkumulation der Nihrstoffe im Epilimnion. Das
System ist in diesem Moment limitiert durch die tief gehaltene Algendichte, welche
das Nahrsubstrat nicht nutzen kann. Der Verlauf der Phosphatkonzentration
(Abb. 11) zeigt in den zooplanktonreichen Kulturen eine deutliche Phosphorfreiset-
zung durch Grazing.

Vollstindiges Ausbleiben des Grazings dusserst sich umgekehrt in einer rapiden
Produktionsphase des Phytoplanktons bis zur nahezu vollstindigen Inkorporation
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Abb.10. Abhingigkeit der Sedimentationsrate von der Herbivorendichte.
Figure 10. Sedimentation rate dependent on the density of the herbivores.
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Abb. 11. Dynamik der Phosphatkonzentration in den Kultureinheiten (Versuch II1).
Figure 11. Dynamics of the phosphate concentration in the culture units (experiment I1I).
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des verfiigbaren Phosphats. Die geringen Phosphatkonzentrationen férdern das
Aufkommen von Algen, z.B. von pennaten Kieselalgen, welche mit den gespeicher-
ten Nihrstoffen sehr haushilterisch umgehen [15]. Die Anfangs- und Endwerte der
Phosphatkonzentrationen der verschiedenen Versuchseinheiten weisen auf die
unterschiedliche P-Zehrung hin (Tab.4).

Tabelle 4. Phosphatkonzentrationen in pg/l zu Beginn und am Schluss der Versuche.
Table 4. Concentration of phosphate at the beginning and the end of the experiments.

Kultureinheit Versuch I Versuch I1 Versuch III

Beginn Ende Beginn Ende Beginn Ende
95-um-Einheit 56+ 0,4 3,6+10 97 11 64 2
200-pm-Einheit 6,0+0,2 3615 - 100 9 65 6
Kontrollen 4,41 0,6 23+0,7 100 36 70 33
Angereichert mit
Zooplankton Keine Einheit 100 +1 2413 75+2 39+1

Fiir die Aufrechterhaltung einer Zooplanktonbiomasse ist die stete Nachlieferung
organischer Energie nétig. Die Zooplankter haben keine Veranlassung, die fiir die
Pflanze so wichtigen Nihrstoffe iitber das Mass der stochiometrischen Plasmazusam-
mensetzung hinaus zu speichern. Die Algen hingegen neigen zu einem Luxuskon-
sum der Nihrstoffe [15]. Blum [5] und Smith [37] konnten zeigen, dass Algen schon
in sehr kurzer Zeit (< 30 Minuten) iiber 75% vom zusitzlich angebotenen Phosphat
aufgenommen und im Zellplasma in organischer Verbindung gespeichert haben.
Durch die Freisetzung des Phosphats in den zooplanktonreichen Kulturen wird nun
dieser Luxuskonsum gefordert, und die Algenbiozdénose wechselt auf Arten, welche
bei hohen P-Gehalten besser wachsen konnen [10].

Das P:C-Verhiltnis der Algen und damit auch des Sediments wird durch die
schnelle Rezirkulation des Zooplanktons erhoht. Die wenigen Daten unserer
Versuche deuten darauf hin, dass der P-Gehalt der organischen Substanz im
Sediment stark von der Aktivitit des Zooplanktons im {iberstchenden Wasser
abhiingt. Das Sediment der zooplanktonreichen Kulturen wies 3,8% P-Anteil auf
gegeniiber von 1% in filtrierten Einheiten.

4. Diskussion

Anhand von Sedimentationsmessungen und Untersuchungen iiber den Phosphor-
haushalt der Gewisser folgern Bloesch [3] und Gichter [10], dass die gemessene
Primérproduktion nur durch einen wirkungsvollen kleinen epilimnischen Nihrstoff-
kreislauf sichergestellt werden kann. Durch Wechselwirkungen der Zooplankter mit
dem Phytoplankton wird dieser Kreislauf beeinflusst. Im Jahresverlauf dndern sich
die Populationen von Phytoplankton und Zooplankton dauernd. Der Verlauf der
Algen und Herbivoren gleicht in gewissen Abschnitten einer Riuber-Beute-Rela-
tion, wie sie in den Volterraschen Gesetzen formuliert ist. Durch Bildung von
Dauerstadien (C,-Copepodiden, welche eine Diapause einschalten, oder Ephippien)
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sind aber Elemente vorhanden, welche die Entwicklung der Biozonose entgegen der
erwarteten Riuber-Beute-Beziehung in eine andere Richtung fithren [7, 22]. Die
ungleich lange Generationszeit von Riuber- und Beuteorganismen ist der Grund
fiir ihre zeitlich phasenverschobenen Wachstumskurven. Untersuchungen im Bo-
densee haben gezeigt, dass die meistens im Mai-Juni registrierten «Klarwassersta-
dien» durch hohe Abweideverluste hervorgerufen werden. Dieser Zisur in der
Algenentwicklung folgt hiaufig auch eine Verschiebung in der qualitativen Zusam-
mensetzung der Algenbiozénose. Vor dem Zusammenbruch dominieren zentrische
Kieselalgen und kleine Flagellaten (Cryptophyceen), nach der intensiven Abweide-
phase setzt sich das Plankton aus grosseren Planktern der Klassen Diatomeae und
Conjugatophyceae zusammen [7]. Unsere Experimente zeigen iibereinstimmend mit
Porter {29-31], dass die Algensukzession in hohem Masse von der zur Versuchszeit
starken Zooplanktonpopulation abhingt. Neben den spezifischen Abweideverlusten
spielen moglicherweise noch weitere, hier nicht behandelte Selektionsmechanismen
(Sedimentation, Toxinproduktion, Parasitenbefall usw.) eine Rolle in der Ablosung
der Algenarten.

Es wire verfehlt, die Algensukzession nur als Resultat der Selektion zu betrachten,
wirken doch zahlreiche andere Faktoren und nicht zuletzt endogene Eigenschaften
(z.B. Bildung und Keimung von Dauerzysten, Toleranz gegeniiber Anderungen
usw.) auf eine periodische Ablosung der Arten hin. Die Selektivitit des Grazings ist
aber mindestens in der Hauptvegetationsperiode nicht zu vernachlissigen.
Entsprechend den momentanen Aktivititen und Riuber-Beute-Relationen konnen
die Niahrstoffe zur Synthese einer grosseren oder kleineren Biomasse genutzt
werden. Ohne Zooplankton sedimentiert ein grosserer Anteil der Primérprodukte,
aber mit geringerem P-Gehalt. Mit Zooplankton ist die Sedimentationsrate herab-
gesetzt, die Aktivitat der Algenzellen und deren P-Gehalt jedoch erhoht. Fiir einen
See, der an Uberdiingung leidet, ist die unter der Einwirkung des Zooplanktons
ineffiziente P-Nutzung giinstiger, da weniger organische Substanz pro Phosphor das
Hypolimnion erreicht.

Die kleineren Formen des Zooplanktons sind auf die Nachlieferung hoher Algen-
dichten von Ultraplanktern angewiesen. Trotz beachtlicher Biomassezunahme
verursachen sie nur geringfiigige Verluste bei der Algenbiomasse. Gegeniiber gleich
starken Zooplanktonbiomassen herbivorer Crustaceen ist die Grazing-Aktivitit viel
geringer. Das deutet aber auf eine erheblich bessere Verwertung der konsumierten
Nahrung durch Protozoen und Rotatorien hin, woftir die verschiedenartigen
Verdauungssysteme verantwortlich sein diirften. In Nahrungsvakuolen oder blind
endenden Darmsystemen diirfte die Assimilation der organischen Substanz voll-
stindiger sein als im kurzen, geraden Darm von Phyllopoden. Dies gilt insbesondere
fur Verhéltnisse mit hoher Algendichte, wo durch die Filtriertitigkeit, welche nicht
unter eine von der Sauerstoffversorgung bestimmte Aktivitit absinken kann, der
Nahrungsbrei zu schnell durch den Darm befordert wird, um verdaut zu werden
[27].

Die geringen Bestinde an Rotatorien und Protozoen reichen bei den beobachteten
Verdopplungszeiten aus, um in kiirzeren Perioden mit giinstigen Wachstumsbedin-
gungen zu hohen Biomasse-Ertrigen zu kommen. In unseren Experimenten folgen
die Peaks dieser Organismen nur einige Tage hinter den Algenspitzen nach. Bei
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grosseren Probenahmenintervallen lisst sich diese zeitliche Verschiebung nicht
mehr erkennen. Die Algenspitzen fallen dann mit den Maxima der Rotatorien
zusammen [7]. Die Entwicklungsmaxima der Crustaceen jedoch folgen erst mit einer
Verzogerung von 14 Tagen und mehr hinter den Algenmaxima nach.

Durch Zusammensetzen der einzelnen Entwicklungsginge, entsprechend den Start-
bedingungen der verschiedenen Kultureinheiten, ergibt sich eine schematische
Sukzession der Planktonkompartimente, wie sie bei einer Erstbesiedelung eines
nihrstoffreichen Biotops (mit allseitiger Impfung) zu erwarten wire (Abb.7). Die
Entwicklungsginge von Protozoen, Rotatorien und Crustaceen weisen einige feine
Unterschiede auf. Die Protozoen wachsen praktisch simultan mit den Algen,
wihrend Rotatorien und Crustaceen zunichst eine lingere Anlaufphase erleben.
Durch die Konkurrenz der wachsenden Rotatorien und Crustaceen bricht fir die
Protozoen, welche fast vollstindig von Nannoplanktern und Bakterien leben, die
Nahrungsgrundlage sehr schnell zusammen. Sie werden aber zunehmend auch von
den andern Zooplanktern durch Predation zahlenmissig reduziert. Bei den Rotato-
rien und Crustaceen findet ein Abldseprozess statt, der zu erhohten Riuberbestin-
den fihrt.

Den Crustaceen und Rotatorien kommt eine grosse Diversitit der Algen cher
zugute, da die Nahrungsbediirfnisse nicht so eng begrenzt sind wie bei Protozoen.
Der Riickgang der Rotatorien geht daher weniger schlagartig vor sich, und bei den
Crustaceen bilden sich bei hohen Bestinden relativ stabile Relationen herbivorer
und karnivorer Crustaceen aus. Die riauberischen Copepoden vermehren sich nicht
bis zur vollstindigen Depression der herbivoren Zooplankter. Da die Jugendstadien
von Cyclopsarten auch zum Teil herbivor leben, wird die Rauberlarve durch ihre
spitere potentielle Beute, die viel effektiver filtrierenden Blattfusskrebse oder
Rotatorien, konkurrenziert. Da die rduberischen Cyclops auch Copepodiden ergrei-
fen, reguliert sich die Rauberpopulation bis zu einem gewissen Grade selbst.
Entsprechend den Verdnderungen der Planktonbiozonose variieren auch die Stoff-
flisse zwischen den Kompartimenten. Die Antwort der Biozonose auf einen
bestimmten Nihrstoff- bzw. Energie-Input kann daher je nach der Zusammenset-
zung der aktuellen Biozonose ganz verschieden ausfallen. Die Anderungen der
Produktion und Sedimentation durch Variation der Herbivorendichte kénnen sich
in der Grossenordnung einer halben Zehnerpotenz bewegen.

5. Zusammenfassung

1. Mit Planktonnetzen (Maschenweite 95 pm und 200 pm) wurde das Plankton in
2500 1 fassenden Kultureinheiten in situ grossenselektiv verandert. Es wurden die
Effekte der Ausfiltration bzw. der Anreicherung von Crustaceen studiert.

2. Wurden die Crustaceen quantitativ entfernt, vermehrten sich die Algen sprung-
haft und erreichten innerhalb von 10 Tagen eine Verzehnfachung der Anfangsbio-
masse. Die Verdopplungszeiten einzelner Algenarten bewegten sich zwischen
4 Stunden und 3 Tagen.

3. Unmittelbar auf die Algenmaxima folgten hohe Biomassen von Protozoen. Etwa
2-3 Tage phasenverschoben entfalteten sich die Rotatorien massenhaft. Crustaceen
folgten erst nach einer lingerdauernden «lag-phase». Die Verdoppelungszeit der
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Zooplanktonbiomasse bewegte sich fiir die kleineren Formen (Protozoen, Rotato-
rien) in der Grossenordnung von einem Tag; fir Crustaceen waren 2-3 Tage fir
eine Verdoppelung notig.

4. Die einzelnen Zooplanktongruppen weideten die Algenbiomasse unterschiedlich,
d.h. grossenselektiv, ab. Die Entfaltung der Protozoen war mit keiner signifikanten
Depression der Algenbiomasse verkniipft. Rotatorien und Crustaceen bevorzugten
Nannoplankter; diese wurden dadurch deutlich dezimiert. Bei gleicher Zooplank-
tonbiomasse (Rechenvolumina) weiden Crustaceen mehr Algen ab pro Zeiteinheit
als Rotatorien und Protozoen. Die kleineren Formen konnten die Nahrung besser
verwerten.,

5. Die Zooplanktongruppen beeinflussen sich gegenseitig, ndmlich direkt durch
Predation (Protozoen werden von Rotatorien und diese beide von Crustaceen
unterdriickt) und indirekt durch Nahrungskonkurrenz. Die Anreicherung der
Zooplankter begiinstigt stets den Rauber durch Verkiirzung der Distanz zur Beute
und dadurch erhthte Begegnungshiufigkeit.

6. Die Zooplanktondichte beeinflusste die Sedimentationsrate. Hohe Herbivorenbe-
stinde verringern die Sedimentationsrate der organischen Substanz; diese weist
aber ein hoheres P:C-Verhiltnis auf als das Sediment aus zooplanktonfreien
Kultureinheiten.

7. In Phasen des Overgrazings wurden die gelosten Komponenten der Pflanzen-
ndhrstoffe erhoht, was den Luxuskonsum des Phosphors durch die verbliebenen
Algen forderte.

SUMMARY

I. Through filtering with plankton nets (mesh size 95 pm and 200 pm) the plankton was selected
according to size in 2500 I culture units in situ. The effects of exclusion or enrichment of crustacea were
studied.

2. Quantitative removal of crustacea caused a rapid development of algae and a tenfold increase of the
initial biomass within 10 days. Generation times of some algal species ranged between 4 h and 3 days.

3. A direct consequence of algal maxima was the development of high biomasses of protozoa. Approxi-
mately 2-3 days later, a massive growth of rotatoria was also encountered. Crustacea followed only after
a longer lag phase. Generation time of zooplanktonic biomass was for smaller forms (protozoa, rotatoria)
in the order of one day: crustacea required 2-3 days to double the biomass.

4. Grazing of algal biomass varied among the individual zooplankton groups, i.e. size-selective
consumption was identified. The development of protozoa did not reduce the algal biomass significantly.
Nannoplankton were clearly decimated since rotatoria and crustacea favoured them. Experiments with
an equal quantity of zooplanktonic biomass (calculated volume) showed that crustacea graze more algae
per unit of time than rotatoria and protozoa. The food was more efficiently utilized by smaller forms.

5. The zooplanktonic groups influence each other, namely directly by predation (protozoa are suppres-
sed by rotatoria and both of these in turn get suppressed by crustacea) and indirectly by food competi-
tion. Enrichment of zooplankton is always beneficial to the predator since it shortens the distance to the
prey and raises the probability of chance encounters.

6. The density of the zooplankton influenced the sedimentation rate. Large herbivorous populations
reduce the rate of sedimentation of organic substance; its P:C ratio, however, is higher than that of the
sediment of culture units free from zooplankton.

7. During overgrazing phases more soluble components of plant nutrients are released, thus promoting
luxury consumption of phosphorus by the remaining algae.
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RESUME

1. Pour étudier I'effet d’une exclusion ou de I'enrichement des crustacés les organismes planctoniques
furent filtrés en unités de culture de 2500 1 contenu (largeur de mailles 95 pm et 200 pm).

2. Aprés P'exclusion compléte des crustacés les algues se multipli¢rent rapidement et atteindraient en
10 jours une biomasse dix fois autant du début. Le temps de redoublement de quelques espéces fut entre
4 heures et 3 jours.

3. Immédiatement aprés les maxima d’algues un développement massif de protozoaires suivit. Aprés 2
ou 3 jours les rotiféres se développérent fortement. Les crustacés apparurent aprés une longue lag-phase.
Le temps de redoublement de la biomasse zooplanctonique fut pour les formes petites (protozoaires,
rotiféres) au milieu un jour et pour les crustacés 2-3 jours.

4. Les différents groupes du zooplancton se repurent différemment des algues selon les dimensions. Le
développement des protozoaires ne fut pas li€ 4 une dépression significative de la biomasse d’algues. Les
rotiféres et les crustacés choisirent le nannoplancton. Dans une biomasse équivalente les crustacés se
repurent plus fort des algues que les rotiféres et les protozoaires. Les petites formes tiraient mieux profit
de la nourriture que les grandes formes. .

5. Les différents groupes du zooplancton s’influencent réciproquement; directement par la prédation (les
protozoaires sont supprimées par les rotiféres et les deux sont supprimées par les crustacés), et indirecte-
ment par la concurrence d’alimentation. Aprés Penrichement du zooplancton le prédateur est favorisé
par la distance réduite entre prédateur et nourriture.

6. La densité du zooplancton influence la sédimentation. Des organismes hérbivores en grand nombre
diminuent la sédimentation de matiéres organiques; leur proportion P:C est plus haut quau sédiment
dans les unités de culture sans zooplancton.

7. Les components dissous des substances nutritives sont présents en grand nombre dans les situations de
Povergrazing ce qui héta la consommation superflue du phospor par les algues restantes.
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