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Analyse von Wachstumskurven von Heterostegina depressa
(Foraminifera: Nummulitidae)

R. Rottger

Geologisch-Paldontologisches Institut der Universitdt Kiel; Kiel, Germany (FRG)

Abstract

Analysis of Growth Curves of Heterostegina depressa
(Foraminifera: Nummulitidae)

Chamber formation in individuals of the large foraminifer
Heterostegina depresso was studied with the intention of
explaining the different shapes of growth curves established
for groups of individuals. The material was derived from clone
cultures and from the natural habitat. Chamber formation
was observed by daily control of many individuals. The growth
increments of a group of individuals depend mainly upon the
frequency of chamber formation of the individuals, they also
depend upon the percentage of growing individuals present
and the sizes of chambers. Within a prolifically growing group,
each individual builds a new chamber every second or third
day, and 81 to 869% exhibit chamber-building activities.
Further features of quickly growing individuals are: formation
of chambers in a regular sequence, and short periods of rest
between long periods of growth. During low illumination
intensity and in darkness, growth of H. depressa may
cease for several months (up to 8!/, months). Cessation of
growth is connected with a marked reduction in all other
physiological processes. After month-long inhibition of growth,
different individuals responded with different growth behav-
iour under the same environmental conditions. For example,
smaller individuals needed longer periods of physiological
regeneration before building mew chambers. Prior dark-
exposure resulted in intermittent growth in many individuals.
Periods of rest were followed by periods of unusually intensive
growth. Lower temperature resulted in a reduced frequency of
chamber formation. The size of chambers, however, was not
influenced; accordingly the shape of the test did not vary.
Immediately after multiple fission, rapid growth begins.
Growth curves of H. depressa, therefore, do not show initial
periods of slow growth which is characteristic for general
exponential growth. H. depressa exhibited sigmoidal growth
curves only after periods of growth inhibition; it displayed
typical regenerative growth. Dnring these periods, up o 4
chambers in 4 days, or 9 chambers in 12 days, were built by
11-month-old individuals.

Einleitung

Bei der Kultur von Heterostegina depressa d’Orbigny
1826 (Foraminifers : Nummulitidae) hat sich die
regelméBige Messung aller Individuen eines Klons als
wertvolle Methode erwiesen. Es lassen sich auf diese
Weise Wachstumskurven erstellen. Diese vermitteln
ein verliBliches Bild der Reaktion der betreffenden
Individuengruppen auf Anderungen der Umweltbe-

dingungen. Die Anderung der Wachstumsrate ist die
augenfilligste Antwort auf verbesserte oder ver-
schlechterte Kulturbedingungen. _

Die Punkte einer Wachstumskurve geben jeweils
nur die mittlere Gehdusegrofe einer Individuen-
schar an. Die um dieses Mittel stark streuenden Ein-
zelmaBe lassen vermuten, dall sich die Individuen in
ihrem Wachstum auffallig unterscheiden.

Wir stellen deshalb folgende Fragen:

(1) Sind an dem von MeBdatum zu MeBdatum
registrierten Wachstum alle Individuen oder ist nur
ein Teil der Individuen beteiligt ?

(2) Welches sind die Ursachen fiir den unterschied-
lich steilen Verlauf von Wachstumskurven ?

(3) In welchen Zeitabstdnden wichst ein Indivi-
duum durch Anbau jeweils einer neuen Kammer ?

Um diese Fragen beantworten zu kénnen, muf} die
Kammerbauaktivitit jedes Individuums einer In-
dividuenschar tdglich kontrolliert werden.

Material und Methode

Versuchsobjekt war Helerosteginag depressa. Fir
die téglichen Kontrollen dienten (1) 3 Versuchstier-
gruppen von gezichteten Fy,-Klonen, die auf GroB-
elter-Individuen aus Hawaii zurtickgehen (Kultur-
methoden siehe Rottger, 1972b); (2) 2 Gruppen von
Individuen unterschiedlichen Alters aus dem natiir-
lichen Lebensraum.

Bei den 3 Gruppen von F,-Individuen handelt es
sich um Klone, die mehrere Monate lang Versuchs-
bedingungen unterworfen worden waren, die ihr Wachs-
tum mehr oder weniger stark gehemmt oder sogar
zum Stillstand gebracht hatten. Nach Beendigung der
Versuche waren die Individuen unter Normalbe-
dingungen zuriickgebracht worden. Die Stédrke des
Wachstums, das nunmehr erneut einsetzte, diirfte
vor allem von der Vorbehandlung wihrend der Ver-
suche und dem Alter der Individuen abhingig ge-
wesen sein. Die tiglichen Kontrollen, deren Ergebnisse
hier vorgetragen werden sollen, fanden in dieser Wachs-
tumsperiode statt, die der Beendigung der Versuche
folgte.



R. Rottger: Wachstumskurven von Heterostegina

229

1800 5
15.Mtirz .
7 ,[ /.\,/’m
/‘/‘ |
1700+ e *
T 18.Jan. e /./'\
= 7 ¥ 036 Ve
o ,/'/ -
5 1500 / /./
o
: 1 / -
2 0=
& 13004 e N Vs
2 e ; ‘ e
% ] /'/' 600 Lux 5.300 Lux J— —
= 11004 _— P
. ux :
T :
900 —— T T T
20, Juli 1970 14.Sept. 26.0kt. 1%.Dez.

Abb. 1. Heterostegina depressa. Wachstumskurven zweier Geschwistergruppen des Klons F, 20. April 1970. Von ihrem 4. bis 8. Le-
bensmonat waren diese Versuchstiergruppen unter 45- bzw. 600-Lux-Bedingungen, von da an (Strichellinie) beide unter einer
Belenchtungsstirke von 300 Lux kultiviert worden. Die Pfeile geben in jeder Kurve den Anfangs- und Endpunkt der Zeitspanne
an, in der das Wachstum eines jeden Individuums téglich kontrolliert wurde. Jeder Punk$ einer Wachstumskurve stellt das Mittel
aus den grofSten Gehdusedurchmessern in pm aller Individuen der Versuchstiergruppe dar. Wie auch bei der Wachstumskurve des
Klons F, 4. Mai 1970 (Abb. 2) wurden bei Berechnung der Mittelwerte auch die nichtwachsenden Individuen mit einbegriffen

Die Versuchstiergruppen 1 und 2 sind Geschwister-
gruppen des Klons F, 20. April 1970. Die Versuchs-
tiergruppe 1 war 5 Monate lang, wihrend ihres 4.
bis 8. Lebensmonats, unter einer Beleuchtungsstirke
von 45 Lux kultiviert worden (Abb. 1). Unter diesen
Bedingungen war das Wachstum allméhlich zum Still-
stand gekommen. Am Ende dieses Versuchs wurden
alle Individuen fotografiert (16. Dezember 1970).
Darauf wurden sie unter Normalbedingungen (als
solche betrachten wir eine Beleuchtungsstirke von
300 Lux) zuriickgefithrt. 5 Wochen spiter wurden
diese Individuen erneut fotografiert (22. Januar 1971).
Durch Vergleich beider Reihen von Fotografien
wurde die Zahl der Kammern ermittelt, die in diesen
5 Wochen von jedem Individuum gebaut worden
waren (Tabelled, Spalte 16. Dezember 1970 bis
22. Januar 1971). Von diesem Zeitpunkst an (23. Januar
1971) wurde das Wachstum eines jeden Individuums
durch tigliche Kontrolle 12!/, Wochen lang verfolgt
(Tabelle 1). Der Zeitraum der téglichen Kontrollen
ist in die Wachstumskurve dieser Versuchstiergruppe
eingetragen (Abb. 1, Pfeile).

Die Versuchstiergruppe 2 war 5 Monate lang
(ebenfalls wahrend ihres 4. bis 8. Lebensmonats) bei
einer Beleuchtungsstirke von 600 Lux kultiviert
worden (Abb. 1). Auch hier hatten die Individuen das
Wachstum sehr zdgernd, im Laufe mehrerer Monate
eingestellt.

Am Ende dieses Versuchs wurden sie, wie ihre
Geschwistergruppe, unter 300-Lux-Bedingungen zu-
riickgebracht. Ihr Wachstum haben wir darauf
weitere 4 Monate durch Messungen verfolgt. Inner-
halb dieses Zeitraums wurde 8 Wochen lang der An-
bau neuner Kammern durch tigliche Kontrollen eines
jeden Individuums registriert (Tabelle 2). Der Zeit-
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raum der tdglichen Kontrollen ist auch hier in die
Wachstumskurve dieser Versuchstiergruppe einge-
tragen (Abb. 1, Pfeile). Es fillt auf, daBl mit Einsetzen
der 300-Lux-Bedingungen bei beiden Versuchstier-
gruppen das Wachstum verhiltnismiBig rasch ein-
setzt. Ablauf und Ergebnis der Kultur unter den ver-
schiedenen Beleuchtungsbedingungen (45 und 600 Lux)
hat Rottger (1972a) beschrieben und diskutiert.

Die Versuchstiergruppe 3 besteht aus 26 In-
dividuen des Klons F, 4. Mai 1970. Diese waren 5 Mo-
nate lang (wihrend ihres 4. bis 8. Lebensmonats) in
tiefer Dimmerung (2 Lux) gehalten und darauf, wie
die Versuchstiergruppen 1 und 2, unter 300-Lux-
Bedingungen weiterkultiviert worden (Abb. 2). Wih-
rend der ersten 3 Wochen der Dunkelbehandlung
fand noch Wachstum statt, jedoch nur bei einem klei-
nen Teil der Individuen, wie aus dem flachen Anstieg
der Wachstumskurve zu entnehmen ist. Die Reaktion
auf den Wechsel zu 300-Lux-Bedingungen setzt sehr
langsam ein: auf eine vierwdchige Erholungsphase
beginnt zdgernd Wachstum, und erst weitere 4 Wochen
spiter (die Individuen sind jetzt 10/, Monate alt)
folgt starke Kammerbauaktivitidt. Die tdglichen Kon-
trollen, die die Wachstumskurve in ihrem steilsten Teil
analysieren sollten, erfassen gerade noch 1 Woche
starken Wachstums (Abb. 2; Tabelle 3). Dieses 148t
in der zweiten Woche sehon nach und wird darauf
rasch eingestellt.

Die Versuchstiergruppen 4 und 5 bestehen
aus Original-Hawaii-Individuen. Sie wurden nach
dem Datum ihrer Ankunft in XKiel benannt. Ver-
suchstiergruppe 4: Hawaii 14. April 1971 und Versuchs-
tiergruppe 5: Hawaii 27. September 1971. Mit den
taglichen Kontrollen begannen wir jeweils am 5. und
3. Tag nach ihrer Ankunft in Kiel. In der Versuchstier-
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Tabelle 2. Heterostegina depressa. Kontrolliste iiber die Kammerbauaktivitit von Versuchstiergruppe 2. Ehemalige 600-Lux- Indi-
viduen (Abb. 1). Siche auch Legende zu Tabelle 1
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Tabelle 3. Heterosteging depressa. Kontrollisten iiber die Kammerbauaktivitit von Versuchstiergruppe 3. Ehemalige 2-Luz-Individuen
(Abb. 2). Die tiglichen Kontrollen wurden am 3. Mai beendet (dicke senkrechte Linie). Am 12. Mai wurden nochmals alle Individuen
uberpriift. Die Summe der in der Zwischenzeit enistandenen Kammern ist unter diesem Datum eingetragen. Siche auch Legende zu
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gruppe Hawaii 14. April 1971 fanden mehrere Repro-
duktionen statt (Tabelle 4). Die Zahl der Individuen
nahm dadurch stindig ab.

Um die tégliche Kontrolle eines jeden Individuums
rasch durchfiihren zu kénnen, taten wir nicht mehr als
jeweils 6 bis 8 Individuen in eine Kulturschale. Zu

Beginn der Untersuchung wurde jedes Individuum
gemessen und mit Hilfe eines Zeichenspiegels auf
einer Karteikarte gezeichnet (Abb.3). Als MaB fiir
die GroBe diente der grofite Gehiusedurchmesser.
Da sich alle Individuen durch ihre Gehauseform und
durch die Form und Grofe ihrer Kammern (Anzahl
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Tabelle 4. Heterostegina depressa. Kontrolliste iber die Kammerbauaktivitdt von Versuchstiergruppe 4. Howait-Individuen
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Abb. 2. Heterostegina depressa. Wachstumskurve des Klons F, 4. Mai 1970. Von jhrem 4. bis 8. Lebensmonat waren diese In-

dividuen in fast volliger Dunkelheit gehalten worden (2 Lux). Danach (Strichellinie) wurden sie unter einer Beleuchtungs-

stiirke von 300 Lux kultiviert. Die Pfeile markieren Anfangs- und Endpunkt der Zeitspanne, in der das Wachstum eines jeden
Individuums durch tigliche Kontrollen verfolgt wurde

der Kimmerchen) meist leicht voneinander unter- von 14 Std Licht und 10 Std Dunkelheit gehalten,
scheiden lassen, gelingt das Wiedererkennen mit Hilfe ~wobei die Tag-Periode um 8.00 Uhr morgens einsetzte.
der Karteikarte schnell. Zu diesem Zeitpunkt beginnt auch meist der Bau

Die Tiere wurden in einem Tag-Nacht-Rhythmus neuer Kammern, deren Verkalkung am Nachmittag
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vom 14. April 1971 (Abb. 3). Das Leben einer Anzahl von Individuen endet durch Reproduktion. Siehe auch Legende zu Tabelle 1
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soweit fortgeschritten ist, daB die neuen Kammern
gezeichnet werden konnen. In der zweiten Tageshilfte
konnten damit die Kontrollen stattfinden. Hierbei
baben wir in die Zeichnung eines jeden Individuums,
das eine newe Kammer gebaut hatte, diese neue
Kammer eingezeichnet. Dies geschah méglichst maf-
stabsgerecht aus freier Hand. Die Zeichnungen wur-
den durch Notizen erginzt. Durch Messung mit dem
Okularmikrometer stellten wir in jedem Fall fest, ob
die neue Kammer zur VergréSerung des Gehiuse-
durchmessers beigetragen hatte oder nicht. Kammern,
die zur Vergroferung des Gehiusedurchmessers bei-
tragen, nennen wir Pluskammern. Die Ergebnisse der
téglichen Kontrollen wurden in Listen eingetragen
(Tabellen 1—4). Diese enthalten fiir jedes Individuum
die gebauten Kammern in Abhéngigkeit von der Zeit
und die Angabe, ob eine Kammer zur VergroBerung
des Gehédusedurchmessers beigetragen hat oder nicht.
In den Tabellen 5a—d sind folgende Parameter zu-
sammengestellt, die das Kammerbauverhalten einer
jeden Versuchstiergruppe innerhalb jeweils einer
Beobachtungswoche charakterisieren.

(1) Der Prozentsatz der Individuen, die iiberhaupt

gebaut haben, von der Qesamtzahl kammerbauaktiver
Individuen.

(2) Der Prozentsatz der Individuen, die Pluskam-
mern gebaut haben, von der Gesamtzahl kammer-
bauaktiver Individuen.

(3) Die Zahl der Pluskammern plus die Zahl der
Kammern, die nicht zur VergréBerung des Gehiuse-
durchmessers beigetragen haben (wir nennen sie
,Kleine Kammern®), gleich Gesamtkammerzahl.

(4) Prozentsatz der Pluskammern von der Gesamt-
kammerzahl.

(8) Der mittlere Abstand in Tagen zwischen zwei
Kammerbauvorgingen, (an jedem wievielten Tag baut
jedes Individuum im Mittel eine Kammer ?).

(6) Der Prozentsatz der Individuen, die wahrend
des ganzen Beobachtungszeitraums keine Kammer
gebaut haben, von der Gesamtzahl der Individuen.

In jeder der kontrollierten Gruppen baute ein
mehr oder weniger grofer Anteil der Individuen
wihrend des Beobachtungszeitraums keine einzige
Kammer. Wie die Kontrollen zeigten, Tabellen 1—4,
kénnen Tiere auch unter giinstigen Lebensbedingun-
gen ihr Wachstum wochen- und monatelang einstellen,
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um dann erneut Kammern zu bauen. Es ist nicht Der unterschiedlich hohe Anteil solcher nicht
méglich zu entscheiden, ob soleche Individuen noch  wachsender Individuen in Klonkulturen erschwert die
jemals Kammern bauen werden oder ob sie nur pausie- Erstellung von Wachstumskurven, aber auch die
ren. Auch ist die Entscheidung nur sehr schwer zu Beurteilung von Wachstumskurven in der Literatur.
treffen, ob sie noch leben. Man kann ihn anndhernd durch Vergleiche der Mef-

15. IV. 1475 .
20.IV. K1 1575p
23.IV. K2 1725p
25.IV. K3 1775p
28.IV. K4 1925p

1.V. K5 202%p

5V. K6 2100y

9.V. K7 22%p
11.V. K8 2150u
15.V. K9 21504
17.V. K10 275p
21.V. K11 2175y
24.V. K12 2325p
27.V. K13 2400
28.V. K14 2400
31.V. K15 25504

4.VI. K16 2600p

7.V K17 2700p

9. V. K18 2700p
11.VI. K19 2850y
14.VI. K20 3050u
19.VI. K21 3250p
21.VI. K22 3300p

27.VI. K23 3300p
23.VII. K24 3350u

1mm

Abb. 3. Heterostegina depressa. Karteikarte des Individuums Nr. 16 der Versuchstiergruppe 4. Die Zeichnung ist durch das

schrittweise Hinzufiigen von 24 neuen Kammern entstanden, die das Tier im Laufe von 14 Kontrollwochen baute. Daneben ist

fiir jede Kammer das Datum des Kammerbaus, die laufende Nummer der Kammer (K 1 bis K 24) und der grofte Gehiuse-

durchmesser (in pm) nach dem Bau dieser Kammer eingetragen. Die nicht abgebildete Riickseite der Karteikarte enthilt weitere
Notizen

Tabelle 5. Heterostegina depressa. Aus Tabelle 1 bis 4 errechnete Parameter 1 bis 6, die das Kammerbauverhalten einer jeden Versuchs-

tiergruppe innerhalb jeweils einer Kontrollwoche charalkterisieren. Die Parameter sind im Text auf p. 233 erliutert. (a) Die ehemaligen

45-Tnue-Individuen. n kammerbauaktiver Individuen = 28. (b) die ehemaligen 600-Lux-Individuen. n kammerbauaktiver Individuen

= 21. (c) die ehemaligen 2-Lux-Individuen. n kammerbauaktiver Individuen = 23. (d) die Hawaii Individuen vom 14. April 1971.
Zu Kontrollbeginn n kammerbauaktiver Individuen = 45

Tabelle 5a
‘Woche 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 Para-
Nr. meter-
mittel

Para- 1 18 36 32 50 64 57 50 46 32 61 68 36 32 45
meter 2 14 29 25 43 50 468 39 39 32 54 54 21 29 37

3 5492 13+4 11+6 16+12 19+15 24+12 19+12 17+4 18+3 25+7 26+6 845 13+ 4

=1 =17 =17 =28 =34 = 36 =3 =21 =21 =32 =32 =13 =17
4 T 76 65 57 56 67 61 81 86 78 81 62 76 i
g 2;’7 firr den ganzen Zeitraum
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Tabelle 5b
Parameter
Woche Nr. 1 2 3 4 5 6 7 8 mittel
Parameter 1 38 33 52 48 38 33 33 29 38
2 19 19 48 24 38 19 29 19 27
3 6+5 547 13+3 T7+6 9+1 5+9 7+5 543
=11 =12 =16 =13 =10 =14 =12 = 8
4 55 42 81 54 90 36 58 63 60
g 12’2 fir den ganzen Zeitraum
Tabelle 5¢
Woche Nr. 1 2 3 4 Parameter-
mittel
Parameter 1 91 52 44 13
2 83 48 43 13
3 #“+11 27+8 18+1 5+1
= 52 =35 =19 =6
4 79 77 95 83 84
5 31 4,6 8,5 27
6 13 fir den ganzen Zeitraum
Tabelle 5d
Woche Nr. 1 2 3 4 5 6 7 8 9
Para- 1 93 87 75 75 63 51 47 36 31
meter 2 87 82 64 55 46 39 42 28 26
3 T0+26 78+ 13 53+15 40+19 28+11 23+ 11 23+2 18+9 15+ 2
=96 =91 = 68 = 59 =39 = 34 =25 =27 =17
4 713 86 78 63 72 68 92 69 88
5 2,8 3,6 4,5 5,2 7.4 8,5 11,2 10,5 16,1
6 7 fiur den ganzen Zeitraum
Woche Nr. 10 11 12 13 14 15 16 17 18
Para- 1 31 3t 17 19 17 11 11 17 14
meter 2 25 19 14 14 17 3 6 8 11
3 13+4 746 6+3 5+2 6+1 143 2+3 4+4 4+1
=17 =13 =9 =7 =17 =4 =5 = =5
4 76 54 67 71 86 25 40 50 80
5 14,9 19,2 27,8 35,7 35,7 62,5 62,5 62,5 83,3
6 fiir den ganzen Zeitraum

daten ermitteln, wenn man alle Individuen einer
Versuchstiergruppe regelmifig miBt. Es fallt dann ein
bestimmter Anteil der MaBe durch seine sich nicht
verindernde GroBe auf. In den Tabellen 5a—d werden
unter ,,Gesamtzahl kammerbauvaktiver Individuen*
nur die Individuen verstanden, die wihrend des Kon-
trollzeitraums Kammerbauaktivitdt gezeigt haben,
sei es, indem sie nur eine einzige Kammer gebaut
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baben. In dieser Untersuchung wird damit die Eigen-
schaft , kammerbauaktiv‘‘ als Kriterium fiir ,,lebend**
verwendet.

Ergebnisse

Das Wachstum der ehemaligen 45-Lux-Individuen

Leider begannen wir mit den tiglichen Kontrollen
bei keiner Versuchstiergruppe sogleich nach Einsetzen
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der 300-Lux-Bedingungen. Die ehemaligen 45-Lux-
Individuen geben uns jedoch Auskunft iiber das
Kammerbauverhalten wahrend der ersten Wochen
nach Setzen des neuen Reizes.

Die Auswertung der Fotografien, die am 16. De-
zember 1970 und am 22. Januar 1971 von dieser Ver-
suchstiergruppe angefertigh worden waren (vgl. p. 229
und Tabelle 1), fihrt zu dem Ergebnis, daBl 17 von
36 vorhandenen Individuen, das sind 479, in diesem
Zeitraum Kammern gebaut baben. Das ist fur einen
mehr als funfwochigen Zeitraum wenig. Vergleicht
man hiermit 8 finfwdchige Zeitrdume wihrend der
folgenden 13 Beobachtungswochen, so haben hier
jeweils 64 bis 729 der vorhandenen Individuen
Kammern gebaut. VerhaltnismiBig noch niedriger ist
die Zahl der in 5 Wochen gebauten Kammern; sie
betragt 70. In 8 finfwédchigen Zeitriumen wihrend
der folgenden 13 Beobachtungswochen wurden je-
weils 64 bis 1149 mehr Kammern gebaut. Von den
19 Individuen, die in diesem ersten Beobachtungs-
zeitraum keine Kammern bauten, besalen 14 (789)
eine AusgangsgroBe, die unter der mittleren Gehiduse-
grofe der gesamten Gruppe lag.

Fir den flachen Verlauf der Wachstumskurve
wahrend der ersten 5 Wochen, wiéhrend derer keine
taglichen Kontrollen durchgefiihrt wurden (Abb. 1:
14. Dezember—23. Januar), kénnen demnach folgende
Ursachen angefithrt werden. Nur verhdltnismaBig
wenige Tiere (47%) haben iberhaupt ge-
baut, und diese wenigen Tiere haben wieder-
um verhiltnismiBig wenige Kammern ge-
baut. Das Wachstum wird dabei vorwiegend
von mittelgroBen und groBen Individuen
getragen. Die kleinen Individuen halten durch ihr
Vorhandensein das Mittel der GehdusegroBe niedrig.
Die nun folgenden téglichen Kontrollen haben aber
gezeigt, dafl die Mehrzahl (79%) dieser kleinen In-
dividuen, zum Teil erst nach wochenlanger Pause,
wieder mit dem Wachstum einsetzte. In Tabelle 1
ist das Wiedereinsetzen ihres Wachstums durch Pfeile
markiert. Kleine Individuen bendtigten demnach
eine liangere Erholungsphase als groBe Individuen.
Diese erste Analyse hat uns dariiber unterrichtet, wie
Regenerationswachstum bei Heferostegina depressa
aussehen kann.

Ohne zunichst die berechneten Parameter der
Tabelle 5 a fiir ein exakteres Studium des Wachstums-
verhaltens zu verwenden, erkennen wir bereits aus der
Betrachtung der Kontroll-Liste (Tabelle 1) und der
Wachstumskurve {Abb. 1) weitere Eigenschaften der
Individuen.

(1) Die Individuen besitzen die Fahigkeit,
das Wachstum lange Zeit einzustellen. Seit
dem 26. Oktober 1970 stagnierte das Wachstum der
unter 45-Lux-Bedingungen lebenden Individuen génz-
lich (Abb. 1). Die ganze Versuchstierschar ist somit
im Zeitraum zwischen dem 26. Oktober und dem 14. De-
zember (7 Wochen), dem Zeitpunkt der Ablosung der
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45-Lux-Behandlung durch die 300-Lux-Behandlung,
nicht gewachsen. Nur 47 9% der Individuen zeigen im
Laufe der folgenden 5 Wochen Wachstum (14. De-
zember 1970—22. Januar 1971, Auswertung der Foto-
grafien). Alle iibrigen (3 Individuen wachsen nie
wieder) beginnen ihr Wachstum erst mehr oder weniger
lange nach dem 22. Januar (wdhrend des Zeitraums
der tdglichen Kontrollen). Es sind das 16 Individuen
(44 % von der Gesamtzahl 36), die vom Tage des Be-
ginns der 300-Lux-Bedingungen (14. Dezember 1970)
bis zum Einsetzen des Wachstums 40 bis 108 Tage
(6 bis 15 Wochen) benétigen. Diese Individuen haben
aber seit dem 26. Oktober 1970 nicht gebaut. Zu den
40 bis 108 Tagen kommen damit 7 weitere Wochen
hinzu, so daB die gesicherte Wachstumsruhe fiir 449,
der Individuen 42 bis 22 Wochen oder 3 bis 51/,Monate
betragt.

‘Wir miissen aber beriicksichtigen, daB wihrend der
vorangegangenen 5 Monate langen 45-Lux-Behandlung
der geringen Steigung der Wachstumskurve nach zu
urteilen (Abb. 1), nur ein kleiner Prozentsatz der In-
dividuen gebaut haben diirfte. Es ist daber wahr-
scheinlich, dafl unter den 16 Individuen (44 % von der
Gesamtzahl), die unter 300-Lux-Bedingungen erst
0 spit wieder Kammern bauten, sich Individuen be-
finden, die seit dem Beginn der 45-Lux-Behandlung
am 20. Juli 1970 keine Kammern mehr gebaut haben.
Fir sie gilt eine Wachstumsruhe von 5 Monaten plus
38 bis 106 Tagen, das sind maximal 8/, Monate.

Die angefithrten langen Wachstumspausen waren
bei einer Anzahl Individuen auf den Zeitraum man-
gelnder Lichtgabe beschrankt. Wir vermuten, daBl die
stark behinderte oder zum Stillstand gekommene
Photosyntheseaktivitdt der symbiontischen Algen, die
in grofler Zahl im Protoplasma von Heterosteging
depressa leben, die Ursache dieses Wachstumsstiil-
stands ist. Wachstumsstillstand ist verbunden mit
einer uns in seinem MaB noch unbekannten Einschrén-
kung anderer physiologischer Vorgénge (Rhizopodien-
bildung, Ortsbewegung). Die Fahigkeit, monatelange
Dimmerungs- oder Dunkelperioden (wie im Fall der
Versuchstiergruppe 3, Abb. 2} zu uberleben, dirfte
fiir die Tiere von Vorteil sein, wenn sie durch Sedi-
mentbewegung zeitweilig verschiittet werden. Die
Wachstumspausen dehnten sich aber auch bei zahl-
reichen, besonders bei kleinen Individuen tber den
Zeitraum ungiinstiger Lebensbedingungen hinaus, in
den Zeitraum giinstiger oder optimaler Umweltbe-
dingungen aus. Diese Individuen bendtigten einen
besonders langen Erholungszeitraum, bevor ihr Wachs-
tum wieder einsetzen konnte.

(2) Manche Individuen wachsen unter kon-
stantenUmweltbedingungen intermittierend:
Wachstumsperioden. wechseln mit Ruhepausen. Die
Individuen Nr. 12, 14, 22, 36 (Tabelle 1) sind Beispiele
dafiir. Die Wachstumsperioden sind hier 4 bis 28 Tage,
die Ruhepausen 22 bis 31 Tage lang. Auch andere
Individuen zeigen ein solches Verhalten, nur weniger
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deutlich. Innerhalb der Wachstumsperioden findet
hiufig explosionsartig rasches Wachstum statt: In-
dividuum Nr. {2 baut in 4 Tagen 4 und in 12 Tagen
9 Kammern, Nr. 14 baut in 7 Tagen 6 und Nr. 33 in
8 Tagen 6 Kammern (siehe auch Individuum Nr. 8,
15, 17). Die Ruheperioden unter konstanten und giin-
stigen Umweltbedingungen koénnen auBerordentlich
lang sein, Individuum Nr. 9 pausiert 82 Tage und Nr. 35
wenigstens 9 Wochen lang.

Es scheint, als seien intermittierendes Wachstum
und hohe Kammerbaufrequenz iiber kurze Zeitriume
unter ginstigen Umweltbedingungen Folgen der vor-
angegangenen monatelangen Behandlung mit niedri-
ger Beleuchtungsstérke. Bei Individuenscharen ohne
diese Vorbehandlung (Versuchstiergruppen 4 und 5)
treten zwar auch lange Pausen, nicht aber ausgeprigte
Wachstumsschiibe auf,

(3) Kein Individuum bleibt wahrend des
Beobachtungszeitraums von 12!, Wochen
dauernd kammerbauaktiv. Nur die Individuen
Nr. 8, 15 und 31 bauen ohne lange Pausen iiber lingere
Zeitrdume {10, 8 und 8 Wochen). Fir alle iibrigen
Individuen sind sehr unterschiedlich lange Bauperio-
den, verbunden mit oft langen Pausen, kennzeich-
nend.

Zusammenfassend stellen wir fest, daB sich die
Individuen bei gleichen Bedingungen der Umwelt ver-
schieden verhalten. Die Mehrzahl baut intermit-
tierend, wobei jedes Individuum seinen eigenen
,,»Rhythmus*‘‘ hat und die Zahl der wihrend des Beob-
achtungszeitraums gebauten Kammern von Individu-
um zu Individuum schwankt. Einige Individuen bauen
iiber einen lingeren Zeitraum hinweg ohne lange
Pause. Einige Individuen bauen iberhaupt nur ganz
wenige Kammern, und andere bauen gar nicht.
Weitere Aussagen tber das Wachstum der ehemaligen
45-Lux-Individuen lassen sich mit Hilfe der in
Tabelle 5a zusammengestellten Parameter machen.
Sie erlauben uns, die in der Einleitung gestellten Fra-
gen recht genau zu beantworten.

Parameter 1 und 2. Der Prozentsatz der Individuen,
die in einer Woche iiberhaupt Kammern gebaut haben,
von der Gesamtzahl kammerbauaktiver Individuen
(Parameter 1) betrdgt im Mittel nur 459 (Maximum
689%). Der Prozentsatz der Individuen, die Pluskam-
mern gebaut haben (Parameter 2), betragt im Mittel
379% (Maximum 549%). Der Anstieg der Wachstums-
kurve wird damit im Mittel von nur 379% der Indi-
viduen getragen.

Parameter 4. Je linger und je breiter eine Kammer
ist, um so sicherer triagt sie zur VergroBerung des
grofiten Gebiusedurchmessers bei. Der Prozentsatz
der Pluskammern von der Gesamtkammerzahl be-
tragh im Mittel 71% (56 bis 869%).

Parameter 5. Ein wichtiges Kriterium fir die
Wachstumsaktivitdt eines Klons ist die Kammerbau-
frequenz. Sie betrdgt bei den ehemaligen 45-Lux-
Individuen 7,7: an jedem 7,7. Tag wird im 12'/;wchi-

31*
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gen Mittel von jedem Individuum eine Kammer ge-
baut.

Parameter 6. Das Wachstum eines Klons wird
ferner wesentlich beeinfluBt durch den Anteil der
Individuen, die tberhaupt nicht bauen, das heilit, die
sich entweder in einer langen Ruheperiode befinden
oder das Wachstum tiberhaupt eingestellt haben. Bei
unserer Versuchstiergruppe 1 sind das 22%. Ebenso
wie intermittierendes Wachstum ist vielleicht auch
der hohe Anteil Individuen, die nicht wachsen, eine
Folge der Vorbehandlung im Experiment. Wir wissen
nicht, ob es diese Erscheinungen auch. im natiirlichen
Lebensraum gibt. Der Anteil nichtwachsender In-
dividuen ist innerhalb der aus dem Originalbiotop
stammenden Versuchstiergruppen 4 und 5 mit 79
deutlich niedriger.

Das Wachstum der ehemaligen 600-Luz-Individuen

Das rasche Wachstum, das nach FEinsetzen der
300-Lux-Bedingungen bei den bis dahin unter 600 Lux

Tabelle 6. Heterosteging depressa. Vergleich der Parameter

( Mistelwerte aller Kontrollwochen) der ehemaligen 45-Luz- und

der ehemaligen 600-Lux-Individuen. Die Unterschiede erkliren

den unterschiedlich steilen Verlauf der Wachstumskurven,
vergleiche p. 238

Parameter Ehemalige Ehemalige

45-Lux- 600-Lux-
Individuen Individuen

1 45 38

2 36,5 26,9

4 71 60

5 7,7 12,2

6 22 42

gehaltenen Individuen stattgefunden hatte, ist zum
Zeitpunkt des Beginns der téglichen Kontrollen be-
endet (Abb. 1, 18. Januar). Wihrend des Zeitraums
der tdglichen Kontrollen verlduft die Kurve flacher
als die der ehemaligen 45-Lux-Individuen. Schon ein
Vergleich der Protokollblatter (Tabellen 1 und 2)
148t Unterschiede zwischen den Versuchstiergruppen 1
und 2 erkennen: die Kammerbaufrequenz ist bei Ver-
suchstiergruppe 2 niedriger. Es gibt infolgedessen
keine Wachstumsschiibe, wihrend derer in kurzen Zeit-
rdumen zahlreiche Kammern gebildet werden. Inter-
mittierendes Wachstum ist wenig ausgeprigt (Tiere
Nr. 10, 19, 29 und 34, Tabelle 2). Ein hoherer Anteil
Individuen von der Gesamtzahl wichst iiberhaupt
nicht.

Die Parameter in Tabelle 6 erméglichen einen
exakteren Vergleich mit der Versuchstiergruppe 1.
Die Wachstumsrate beider Versuchstiergruppen &n-
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dert sich wihrend des Zeitraums der téglichen Kon-
trollen nur wenig. Wir kénnen daher, um den Vergleich
zu erleichtern, Mittelwerte der Parameter vergleichen.

Welches sind die Grinde fiir den flacheren Verlauf
der Wachstumskurve der Versuchstiergruppe 2 ?

(1) Die Kammerbaufrequenz (Parameter 5) ist
niedriger. In Abhingigkeit davon sinken die Para-
meter 1 und 2.

(2) Der Anteil der Pluskammern, von der Zahl der
gebildeten Kammern, ist niedriger (Parameter 4).

(3) Der Anteil der Individuen, die tiberhaupt nicht
bauen, ist hoher (Parameter 6).

Die Griinde kénnen kurz zusammengefalit werden:
es bauen weniger Individuen ; diejenigen, welche bauen,
bauen weniger Kammern; Kammern, die gebaut
werden, sind kleiner.

Die in Tabelle 6 verglichenen Mittelwerte lassen
Unterschiede nicht erkennen, die beim Vergleich der
wochentlichen Einzelwerte deutlich werden. So
schwankt der Anteil der Pluskammern von der Ge-
samtkammerzahl (Parameter 4) bei der Versuchstier-
gruppe 1 von Woche zu Woche weniger stark als bei
der Versuchstiergruppe 2.

Das Wachstum der ehemaligen 2-Lux-Individuen

Stillstand des Wachstums {iber lange Zeitrdume bei
zu hoher oder zu niedriger Beleuchtungsstarke hatten
wir bei den vorher behandelten Versuchstiergruppen 4
und 2 bereits kennengelernt. Alle Individuen der Ver-
suchstiergruppe 3 (Abb. 2), die nun behandelt werden
soll, wuchsen 6 Monate lang und einige von ihnen
7 Monate lang iiberhaupt nicht. Die lange Erholungs-
zeit nach Einsetzen der 300-Lux-Bedingungen spricht
fiir einen langen physiologischen Aufbanvorgang der
5 Monate lang in Dunkelheit gehaltenen Individuen.

Im Vergleich zu den zuvor studierten Versuchstier-
gruppen nimmt die Wachstumsrate der ehemaligen
2-Lux-Individuen wahrend des Zeitraums der tég-
lichen Kontrollen stark ab (Tabelle 5¢, Parameter 5).
Das Absinken der Wachstumskurve in der letzten
Woche zeigt sogar Gehauseverkleinerung durch Ab-
bruch von Kammern. Wir kénnen deshalb nicht
mehrwdchige Mittelwerte von Parametern vergleichen,
sondern miissen Woche fir Woche gesondert be-
trachten.

Die hohe Kammerbaufrequenz (Parameter 5) fallt
besonders in der ersten Woche auf (Tabellen 3 und 5¢).
Mit Kammerbau an jedem dritten Tag erreicht sie
einen bisher nicht registrierten Wert. Auch die groBe
Gleichmifigkeit in der zeitlichen Aufeinanderfolge
von Kammerbauvorgingen mul beachtet werden.
Die Individuen Nr. 1, 10, 12, 15, 17, 19 und 21 sind
Beispiele dafiir. Das Tier Nr. 15 baut 2 Wochen lang
mit der RegelmiBigkeit eines Uhrwerks an jedem
2. Tag eine groBe Kammer. Intermittierenddes Wachs-
tum, soweit man hiervon noch sprechen kann, ist auf
weniger aktiv wachsende Individuen beschrinkt (In-
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dividuen Nr. 4, 6 und 17). Der Beobachtungszeitraum
ist jedoch zur Beurteilung dieses Wachstumsverhal-
tens zu kurz.

Da wir die Kennzeichen eines rasch wachsenden
Klons studieren wollen, interessiert uns vor allem die
erste Kontrollwoche. Der Anteil der Individuen, die
itberhaupt gebaut haben, von der Gesamtzahl kam-
merbauaktiver Individuen, ist mit 919 sehr hoch
{Parameter 1). 83 % der Individuen tragen die Wachs-
tumskurve (Parameter 2). Der Anteil der Pluskammern
von der Gesamtkammerzahl betrigt im 4wdchigen
Mittel 86%, er ist im Beobachtungszeitraum gleich-
bleibend hoch (Parameter 4). Der Anteil der Individuen,
die im Beobachtungszeitraum iberhaupt nicht bauen,
betragt nur 139 (Parameter 6).

Als Griinde fiir den steilen Verlauf dieser Wachs-
tumskurve konnen demnach angefithrt werden:

(1) eine hohe Kammerbaufrequenz; (2) ein hoher
Anteil Pluskammern; (3) ein geringer Anteil Indivi-
duen, die tiberhanpt nicht bauen. Wir fassen wiederum
kurz zusammen: es bauen zahlreiche Individuen je-
weils in rascher Aufeinanderfolge grofie Kammern.
Rasch wachsende Klone diirften dariiber hinaus ge-
kennzeichnet sein durch einen hohen Anteil Individuen,
die jhre Kammern in zeitlich regelmifliger Aufein-
anderfolge bauen und nur kurze Pausen zwischen
langen Wachstumsperioden machen.

Die Versuchstiergruppen 4 und 5

Diese aus dem natiirlichen Lebensraum stammen-
den Individuen haben naturgemif verschiedenes
Alter und sind sehr unterschiedlich gro8. Es handelt
sich um Individuenscharen, deren GréBenzusammen-
setzung natiirlichen Populationen vielleicht nahe-
kommt,

Jede Versuchstiergruppe wurde so lange unter
téglicher Kontrolle gehalten, bis ihr Wachstum ganz
oder fast ganz anfgehort hatte. Thre Wachstumskurven
sind einander dhnlich (Abb. 4). Es ist auffallend, dafl
auch Wachstumskurven von F;-Klonen, die mit der
Geburt der Individuen durch Vielteilung beginnen,
das gleiche Aussehen haben (vergleiche hierzu die
Diskussion). Das Wachstumsverhalten eines jeden
Individuums der Versuchstiergruppe 4 (Hawaii,
14. April 1971) ist aus Tabelle 4 ersichtlich. Tabelle 5d
enthélt die dazugehoérigen Parameter, die das Wachs-
tumsverhalten dieser Gruppe in 18 aufeinanderfol-
genden Kontrollwochen charakterisieren. Das Wachs-
tum der Versuchstiergruppen 4 und 5 ist folgender-
mafen gekennzeichnet.

(1) Beim Einzeltier sinkt fortwihrend die Kammer-
baufrequenz (Parameter 5), und wahrscheinlich ver-
liert ein Individuum nach dem anderen seine Kammer-
baufihigkeit. Bei unserer wochentlichen Wachstums-
bilanz sinkt daher der Anteil der Individuen, die Kam-
mern bauen und im gleichen MaB der Anteil der In-
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Abb. 4. Heterostegina depressa. Wachstumskurven der Versuchstiergruppen Hawaii 27. September 1971 und Hawaii
14. April 1971 (Versuchstiergruppen 4 und 5). Jede Gruppe besteht aus Individuen unterschiedlichen Alters aus dem
natiirlichen Lebensraum. Fir die Versuchstiergruppe Hawaii 14. April 1971 wurde die nach der Formel G'= E— 4 - ¢~k
berechnete Wachstumskurve dem durch Messung festgestellten Kurvenverlauf gegeniibergestellt (dicke Linie: gemessener
Verlauf, diinne Kurve: berechneter Verlanf). Die Kurven sind in Abschnitte von Wochenlinge unterteilt (Nummern). Die
in Tabelle 7 enthaltenen Parameter dienen zur Interpretation der unterschiedlichen Steigungen der einzelnen Kurvenab-
schnitte der Wachstumskurve der Hawaii 27. September 1971-Individuen. Bei dieser Versuchstiergruppe wurde mit Beginn
der 4. Kontrollwoche die Temperatur von 24° auf 20 °C herabgesetzt, vgl. Text p. 240. Bei der Berechnung der Mittelwerte
wurden die Individuen, die wihrend des Kontrollzeitraums keine Kammern bauten, nicht beriicksichtigt (2 bzw. 3 Individuen)

dividuen, die Pluskammern bauen, von 90 auf 109,
herab (Parameter 1 und 2).

(2) Der Anteil Pluskammern von der Gesamt-
kammerzahl (Parameter 4) und damit der Anteil der
Individuen, die durch GehdusevergroBerung dieWachs-
tumskurven tragen, schwankt zwar von Woche zu
Woche, bleibt aber im groBen und ganzen hoch. Er
besitzt den Mittelwert, den wir von den Versuchstier-
gruppen 1 und 3 kennen (iiber 759%). Wihrend der
letzten Kontrollwochen tauchen jedoch bei Parameter
4 niedrige Werte auf (25%, 40%, 50%) und kénnten
damit anzeigen, daBl gegen Ende der Wachstums-
aktivitdt der Anteil der Pluskammern sinkt, das heiBt,
daB vermehrt kleine Kammern gebildet werden. Diese
Erscheinung ist deshalb von Bedeutung, weil der zu-
nehmende Anteil kleiner Kammern, die den Miin-
dungswinkel ,.fillen und zu einer mehr kreisformigen
Gehiuseform fithren, als Zeichen ungiinstiger Lebens-
bedingungen angesehen wird (Réttger und Berger,
1972). Priift man deshalb bei 46 Individuen der Ver-
suchstiergruppen 4 und 5 jeweils die letzte tiberhaupt
gebaute Kammer auf ihre Gréfe, so bauten 65,29,
Pluskammern. Dieser Wert ist um 10% niedriger als
der entsprechende Wert, der sich aus allen 613 Kam-

mern (463 Pluskammern, 150 kleine Kammern) er-
rechnet, die die Versuchstiergruppen 4 und 5 iiber-
haupt bauten. Diese, wenn auch geringe Zunahme klei-
ner Kammern am Ende der Wachstumsaktivitit der
Individuen soll nicht iibersehen werden.

(3) Der Anteil Individuen, die iiberhaupt nicht
bauen, ist in beiden Gruppen gering.

An den Wachstumskurven der Versuchstiergrup-
pen 4 und 5 haben wir den Versuch gemacht, die
Steigung der einzelnen Kurvenabschnitte von jeweils
Wochenlinge zu analysieren. Kammerbaufrequenz
und Anteil der Pluskammern von der Gesamtkammer-
zahl hatten wir als die Parameter erkannt, die das
Wachstum einer Individuenschar bestimmen. Beide
Faktoren lassen sich leicht verbinden in der Frequenz
der Pluskammern. Da jedoch Pluskammern wenig
aber auch viel zur Vergrofierung des Gehdusedurch-
messers beitragen konnen, miissen wir auferdem den
absoluten, durch die Pluskammer verursachten Zu-
wachs des grofiten Gehdusedurchmessers kennen, den
wir als mittlere PluskammergroBe bezeichnen. Die
Pluskammergrofle ergibt sich als Quotient des mitt-
leren Zuwachses und der mittleren Pluskammerzahl.
Unter PluskammergroBe ist nur der Betrag in pm zu
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verstehen, um den sich beim Bau einer neuen Kammer
der groBte Gehidusedurchmesser vergréflert. Sie ent-
spricht nicht der groften Kammerbreite und sagt
auch nichst iiber die Kammerldnge aus und ist deshalb
kein MaB fiir die absolute GehdusevergroBerung.

Die Pluskammergrofe (Mittelwert des gesamten
Zeitraums der téglichen Kontrollen) ist bei den Ver-
suchstiergruppen ehemalige 45-Lux-Individuen und
ehemalige 600-Lux-Individuen (beide Individuen des
Klons F, 20. April 1970) anndhernd gleich (88 und
86 um), moglicherweise auch sonst bei Versuchstier-
gruppen eines Klons bei unterschiedlichen Versuchs-
bedingungen. gleich. Bei den ehemaligen 2.Lux-Indi-
viduen (dem Klon F, 4. Mai 1970) betrigt sie
74 pm.

Die Tabelle 7 enthalt fiir die Versuchstiergruppe
Hawaii 27. September 1971 neben der Pluskammer-
frequenz auch die PluskammergréBe fiir Kontroll-
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dieser Behandlung auch in der Kammergrée wider
(Abb. 4; Tabelle 7). Auch hier ist bemerkenswert, daf
sich im Experiment die Kammerbaufrequenz leichter
als die KammergroBe herabsetzen 148t.. Dieses Er-
gebnis ist von groBem Interesse. Durch Bau kleiner
Kammern wiirde die Gehiuseform Anderungen erfah-
ren. Studien iiber die Gehduseform (Rottger, unver-
offentlicht) lassen aber vermuten, dal Umweltein-
flisse diese nicht oder aber nur geringfiigig beeinflus-
sen. Alle unsere Beobachtungen deuten darauf hin,
daB man durch Anderung von Umweltfaktoren zwar
die Kammerbaufrequenz, nicht aber Form und Grofie
der Kammern variieren kann.

Die Antwort auf die um 4° auf 20 °C herabgesetzte
Temperatur wurde von einem Tag auf den anderen
gegeben. Die Temperatur scheint demnach von un-
mittelbarem und starkem EinfluB auf den Kammer-
bauvorgang zu sein. Es zeigt sich darin die starke

Tabelle 7. Heterostegina depressa. Pluskammerfrequenz (hier: Zahl der Pluskammern, die im Mittel von einem Individuum je Woche

gebildet wurden) und Pluskammergrofe (mittlere Grofe einer Pluskammer in der betreffenden Woche) fiir die aus dem natirlichen

Lebensraum stammende Versuchstiergruppe Hawaii 27. September 1971. Die Kammerbauaktivitit dieser Versuchstiergruppe wurde

10 Wochen lang im Labor kontrolliert. Die Parameter dienen zum Vergleich mat den Abschnitten der Wachstumskurve Abb. 4. Plus-
kammer: Kammer, die zur Vergroferung des Gehdusedurchmessers bettrdgt

‘Woche Nr. 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Pluskammerfrequenz 1,6 1,1 1,4 0,3 0,5 0,4 0,3 0,4 0,1 0,1
Pluskammergrofe 92 106 103 48 108 75 125 113 99 176
()

abschnitte von jeweils Wochenlinge. Die Tabelle soll
vor Augen fithren, wie gleichbleibend hoch die Plus-
kammergrofie ist (Ausnahme: Woche 4, vgl. folgenden
Absatz). Die Tabellen 4 und 5d hatten uns am Bei-
gpiel der Versuchstiergruppe Hawaii 14. April 1971
die Abnahme der Kammerbaufrequenz (und damit
auch der Pluskammerfrequenz) mit zunehmendem Al-
ter der Tiere gezeigt. Da die PluskammergréBe nur
gering schwankt, ist die Wachstumskurve dieser
Individuenschar und sind wahrscheinlich die Wach-
stumskurven aller unter Normalbedingungen lebenden
Individuen im wesentlichen nur eine Funktion der
Pluskammerfrequenz. Der Vergleich der Werte von
Pluskammerfrequenz und Pluskammergrofe in Tabelle
7 mit der Wachstumskurve in Abb. 4 148t erkennen,
wie Pluskammerfrequenz und -gréBe die Steigung eines
jeden Kurvenabschnitts bestimmen.

Beide Versuchstiergruppen (Hawaii 27. September
1971 und Hawaii 13. April 1971) wurden unter 300 Lux
und 24 °C kultiviert. Die Hawaii 27. September 1971-
Individuen haben wir jedoch von Beginn der 4. Woche
an unter 20 °C gebracht. Dies spiegelt sich in der
Kammerbaufrequenz, die von nun an auf einen niedri-
gen Wert absinkt, und wéhrend der ersten Woche

Abhingigkeit dieser Foraminiferenart von hoher
Wassertemperatur: Heferosteging depressa ist  eine
warmstenotherme GroBforaminifere. Im natiirlichen
Lebensraum von Hawail schwankt die Wasser-
temperatur im Jahresgang zwischen 23,4° und 27 °C.
Untersuchungen iber die Wirkung unterschiedlicher
Beleuchtungsstirke auf das Wachstum hatten ge-
zeigt, daB selbst bel Bedingungen, die weit vom Opti-
mum entfernt liegen (2 Lux, 45 Lux, vgl. auch die
Abb. 1 und 2) die Reaktion langsamer -eintritt.
Die Abnahme des Wachstums bei suboptimalen Be-
leuchtungsbedingungen (600 Lux, 2000 Lux) geschah
dagegen sehr langsam (Rottger, 1972a; Rottger and
Berger, 1972).

Ermittelt man bei den Versuchstiergrappen Hawaii
14. April 1971 und Hawaii 27. September 1971 nach
der Beendigung der Wachstumskontrollen fir alle
Individuen jeder Gruppe den GrdBenzuwachs aus
Anfangs- und Enddurchmesser und setzt ihn fiir jedes
Individuum in Beziehung zu dessen AnfangsgroBe,
so kommt man zu dem unerwarteten Ergebnis, daB
innerhalb jeder Gruppe der absolute Zuwachs der
kleinen Individuen nur wenig hoher ist als der der
groBen Individuen. Unsere Erwartung, dafl der Zu-



Vol. 17, No. 3, 1972

wachs in Abhéngigkeit von der AnfangsgroBe stehen
und bei den jingsten Individuen am stirksten sein
witrde, wurde nicht bestdtigt. Kleine und mittelgroBe
Individuen wachsen iiber eine mittlere GroBe nicht
hinaus (eine Ausnahme), sie erreichen also nicht die
GehdusegroBe, die sie im natiirlichen Lebensraum
erreicht hitten. Das demonstriert augenfillig die
Wachstumskurve der Hawaii 14. April 1971-Indi-
viduen: sie endet bei 2150 um, noch unterhalb der
mittleren Ausgangsgrofle der Versuchstiergruppe
Hawaii 27. September 1971 (Abb. 4).

Wir hatten frither nachgewiesen, dafl geziichtete
F',-Generationen nicht mehr die GréBe von Individuen
aus dem natirlichen Lebensraum erreichen und daf
die GehdusegroBe von Klonkulturen von Generation
zu Generation abnimmt (Rottger, 1972D).

Die téglichen Kontrollen der Versuchstiergruppe
Hawaii 14. April 1971 geben uns ferner Einblick in
das Kammerbauverhalten vor Reproduktionen (Ta-
belle 4). Vor Vielteilungvorgingen werden mehrere
bis viele Tage lang (7 bis 47 Tage) keine Kammern ge-
baut.

Diskussion

Wachstumskurven von Organismen haben ge-
wohnlich sigmoiden Verlauf: auf langsames Wachstum
folgt die ,.groBe Periode des Wachstums*, danach
180t das Wachstum wieder nach (vgl. Moor, 1971).
Unseren an Heterostegina depressa ermittelten Wachs-
tumskurven fehlt die Anfangsphase des langsamen
Wachstums. Auf die ,,Geburt” durch Vielteilung folgt
némlich sogleich starkes Wachstum, das sich in einer
hohen Kammerbaufrequenz dokumentiert (9 Kammern
wihrend der 10 ersten Lebenstage). Auch diese Art von
Kurve 148t sich durch eine Exponentialfunktion be-
schreiben. Beinormalem Wachstum liefern die Anfangs-
phase und die Phase starken Wachstums eine linksge-
kriimmte Wachstumskurve (D= D, - ekt, , logarithmi-
sches® oder ,,exponentielles’* Wachstum). In unserem
Fall ergeben sich aus dem von Beginn an starken Wachs-
tum, das allméhlich nachlaBt, rechtsgekriimmbe Wachs-
tumskurven. Um zu einer entsprechenden Formulie-
rung zu gelangen, bildet man fiir jeden Punkt der
Kurve die Differenz der zum Zeitpunkt ¢ gemessenen
Gehdusegrofe G zur GehiuseendgroBe E. Diese
Differenzen, im logarithmischen MaBstab der Ordinate
tiber der Zeit ¢ aufgetragen, streuen geringfiigig um
eine fallende Gerade: Iy (F—G)= m - t+ n. Nach @
aufgelost: (1) G= F—d4 - ekt (k: Wachstumskon-
stante, 4: Differenz zwischen GehduseendgréBe B und
Gehduseanfangsgrofe zum Zeitpunkt ¢ = 0 der ersten
Messung. 4 hingt im Gegensatz zu k und E nicht nur
vom Untersuchungsobjekt selbst ab, sondern auch von
der willkiirlichen Wahl des Messungsbeginns durch
den Beobachter). Fiir die Versuchstiergruppe Hawaii
14. April 1971 wurde die nach der Formel (1) berech-
nete Wachstumskurve dem durch Messung festge-
stellben Kurvenverlauf gegeniibergestellt (Abb. 4).
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Finen sigmoiden Verlauf von Wachstumskurven
bei Heterostegina depressa finden wir jedoch, wenn
nach Perioden der Wachstumshemmung erneut Wachs-
tum einsetzt (Abb. 1 und 2: hinter der Strichellinie,
die den Beginn der 300-Lux-Behandlung anzeigt).
Ein steiler Anstieg, wie ihn nach einer hier sehr langen
Latenzzeit die Kurve Abb. 2 zeigt, ist fiir Regene-
rationswachstum kennzeichnend (Wolff, 1971).

Zusammenfassung

1. Ziel dieser Untersuchung ist, den unterschied-
lich steilen Wachstumskurvenverlauf von Individuen-
scharen der GroBforaminifere Heferostegina depressa zu
erkléren.

2. An Klonkulturen und an Material aus dem na-
tirlichen Lebensraum wurde deshalb die Kammer-
bautétigkeit eines jeden Individuums von Individuen-
gruppen taglich kontrolliert.

3. Der Zuwachs einer Individuenschar hingt vor
allem von der Kammerbaufrequenz der Einzeltiere
ab, ferner vom Anteil wachsender Individuen von der
Gesamtzahl und von der KammergroBe.

4. In rasch wachsenden Individuenscharen wird
von jedem Individuum an jedem 2. bis 3. Tag eine
Kammer gebaut und bauen 809 bis iiber 909 der
Individuen Kammern. Zu den Kennzeichen rasch
wachsender Individuen gehoren ferner Kammerbauten
in zeitlich regelmaBiger Aufeinanderfolge und kurze
Pausen zwischen langen Wachstunmsperioden.

5. H. depressa kann bei niedriger Beleuchtungs-
stérke (45 Lux, 2 Lux) bis zu 8!/, Monate lange Wachs-
tumspausen einlegen. Der Wachstumsstillstand ist
mit einer starken Einschrankung aller anderen physio-
logischen Vorginge verbunden.

6. Individuen, deren Wachstum nach monate-
langer Pause erneut einsetzt, zeigen sehr unterschied-
liches Wachstumsverhalten bei gleichen Umweltbe-
dingungen. So benétigen kleine Individuen langere Er-
holungspausen als groBBe Individuen, bevor sie wieder
mit dem Kammerbau beginnen.

7. Eine Folge der vorangehenden Dunkelbehand-
lung scheint auch das intermittierende Wachstum
zahlreicher Individuen zu sein. Auf Wachstums-
pausen folgen Wachstumsschiibe, wihrend derer er-
staunliche Wachstumsleistungen vorkommen kénnen.
In 4 Tagen wurden 4 und in 12 Tagen 9 Kammern ge-
baut. Eine so hohe Kammerbaufrequenz gibt es sonst
nur bei 1 bis 10 Tage alten Individuen.

8. Durch Herabsetzen der Temperatur 1i8t sich
die Kammerbaufrequenz beeinflussen, nicht aber die
KammergroBe. Das deutet auf eine geringe Variabili-
tit der Gehduseform.

9. Nach der Geburt durch Vielteilung erfolgt so-
gleich starkes Wachstum; bei Wachstumskurven von
H. depressa fehlt daher die Anfangsphase langsamen
Wachstums, wie sie fir exponentielles Wachstum
kennzeichnend ist,
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10. Einen sigmoiden Verlauf von Wachstumskurven
finden wir nur nach Perioden der Wachstumshem-
mung. Er zeigt bei H. depressa Regenerationswachs-
tum an.
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