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Vorwort

Diese Schrift ist eine leicht verédnderte und korrigierte Fassung meiner
Habilitationsschrift desselben Titels, die im Dezember 1984 bei der Mathe-
matisch-Naturwissenschaftlichen Fakultat eingereicht wurde und am 22.

Mai 1985 vom Fakultdtskonvent angenommen wurde.

Die Veradnderungen betreffen insbesondere zwei Anh&nge der Original-
fassung. Der erste von ihnen {"Verdffentlichungsliste und Zitatenanalyse
des Verfassers") wurde zum Teil in die Referenzliste eingearbeitet, zum
Teil weggelassen. Der zweite Anhang ("Lebenslauf und wissenschaftlicher

Werdegang des Verfassers") wurde ganz weggelassen.

Die anderen Veradnderungen konzentrieren sich auf Kapitel 3, in dem
mehrere Gleichungen korrigiert wurden und die Werte von Q/B fir E.

guttatus und hL bermudensis neu berechnet wurden.



ZUSAMMENFASSUNG

Die Notwendigkeit, adaquate Methoden fir die Untersuchung der Dynamik
von tropischen Fischereiressourcen bewulit zu entwickeln, ergibt sich (a)
aus ihrer enormen Bedeutung fur die Erndhrung und als Einkommensquelle
von Menschen in Entwicklungslandern und (b) aus der Tatsache, dal
solche Methoden auf Grund der derzeitigen Ausrichtung der Fischerei-
forschung kaum spontan entstehen kdnnen.

In dieser Schrift werden auf der detaillierten Analyse von Langenmefireihen
beruhende Methoden zur Bestimmung des Wachstums und der Sterblichkeit
von tropischen Fischen und Evertebraten vorgestellt. Sie haben den Vor-
teil, daR sie auf tropische Bestdnde angewandt werden kénnen und daB die
dazu bendtigten L&ngenmelreihen entweder bereits in groBen Mengen
vorliegen oder leicht zu sammeln sind.

Es wird weiterhin ein einfaches Modell zur Analyse von Experimenten Uber
die Futterausnutzung von Fischen (K”) vorgestellt. Dieses Modell (a)
erlaubt es, die Faktoren, die auf EinfluR haben, quantitativ zu er-
fassen und auf Signifikanz zu priafen und (b) kann leicht mit Wachstums-
und Sterblichkeitsparametern kombiniert werden. Es ermdglicht es daher,
die von Fischbestdnden in der Natur aufgenommenen Futtermengen zu
berechnen.

Einige neuere Konzepte und Methoden, die bei der Untersuchung der Re-
krutierung von kurzlebigen tropischen Fischen und Evertebraten eingesetzt
werden konnen, werden diskutiert und illustriert. Sie weichen von herkdmm-
lichen Konzepten und Modellen wie den "stock-recruitment curves" darin
ab, dall die saisonalen Variationen der Rekrutierung als Informationsquelle
herangezogen werden. Der EinfluB von R&ubern auf die Sterblichkeit von
Prarekruten wird am Fall der Kalmare im Golf von Thailand diskutiert und
damit auch die Notwendigkeit, R&uber-Beute- Beziehungen auch bei Rekru-
tierungsuntersuchungen zu berucksichtigen. In der Diskussion wird (a)
die Art, wie diese neu vorgestellten Methoden auch in Mehrartenbestédnden
fur die Bestandsbewirtschaftung eingesetzt werden kénnen vorgestellt und
(b) eine bestimmte Klasse von Mehrarten-Modellen anhand von J.J. Polovi-
nas ECOPATH-Modells illustriert.

Es wird auch gezeigt, dalR die hier vorgestellten neueren Konzepte und
Methoden alle zur Konstruktion von ECOPATH-&hnlichen Modellen eingesetzt
werden koénnen und somit, obwohl sie "Ein-Art-Modelle" sind, sehr wohl

zur Diskussion Uber Mehrarten-Modelle beitragen kénnen.
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Kapitel 1

TROPISCHE FISCHEREI: EINE PROBLEMDEFINITION

Die Bedeutung der tropischen Meeresfischerei

Der jéahrliche Fang an tropischen Seefischen und marinen Evertebraten
betrédgt zur Zeit etwa 20 Millionen Tonnen, d.h. etwa 30% des Weltfanges
an Meerestieren (Tab. 1.1). Die riesige Menge Fisch, die diese Zahl dar-
stellt, gibt aber nur einen unvollstdndigen Eindruck von der Bedeutung,
die Fische (inkl. Garnelen und Weichtiere) fiur tropische Entwicklungs-
lander haben. In diesen L&ndern deckt Fisch (im weitesten Sinne) oft ein
Drittel oder sogar Uber die Halfte der EiweiBeinnahme, insbesondere die
der armeren Bevdlkerungsgruppen. Oft machen auch Garnelen und andere
wertvolle Meeresprodukte einen groBen Anteil der Exporte von tropischen
Landern aus, so zum Beispiel im Falle von Ekuador, Thailand oder Indien.

Und doch werden - trotz ihrer Bedeutung - tropische Fischereien aus-
gesprochen schlecht bewirtschaftet - wenn von einer Bewirtschaftung
("management") Uberhaupt die Rede sein kann: meistens sind die Bestande
uberfischt und die Fangflotten leiden an Uberkapazitaten (siehe Thurow
1982). Diese Probleme werden zudem noch verschlimmert durch Vorstel-
lungen, die oft von Angehdrigen bilateraler Hilfsorganisationen und inter-
nationaler "Entwicklungs" - Banken vertreten werden. Diese Vorstellungen
laufen meistens darauf hinaus, dal tropische Fischereien weiter "ent-
wickelt" werden mussen. Diese "Entwicklung" besteht dann zumeist darin,
Kredite fur den Bau und den Einsatz immer gréfRerer Fangschiffe oder fur
die Motorisierung oder sonstige "Modernisierung” von handgewerblichen
Fischereien, die fir "ineffizient" gehalten werden. Diese "Entwicklung”,
die vor wenigen Jahrzehnten noch durchaus ihre Berechtigung hatte - und
in wenigen, einzelnen Meeresgebieten (etwa vor Papua-Neu Guinea) noch hat
- ist heute in den meisten tropischen Lé&ndern nicht nur unangebracht,
sondern sogar gefahrlich, weil dabei oft riesige Werte vernichtet werden,
sowohl in Form von Ressourcen, die uUberfischt werden als auch in Form
von Fanggerdten, die nie profitabel eingesetzt werden kdénnen, unabhé&ngig
davon, ob man "profitabel" vom Standpunkt des Einzelfischers oder gesamt-

gesellschaftlich definiert (siehe auch Hartje 1983).



Tab. 1.1: Beitrag der tropischen Regionen zum Weltfang an Seetieren von

~ 68 Millionen Tonnen (in 1981, nach FAO, 1983). Man beachte die
hohen Fange an den Westseiten der afrikanischen und amerika-
nischen Kontinente, die auf Upwellingsysteme zurickzufihren

sind.
Tropisches Amerika Tropisches Afrika Tropisches Asien Ozeanien
Paz. Atlant. Atlant., Kiste d. West- S.E. tropische”
Riste Kiste ) Kiste ) Ind.Oz. ) asien 7) Asien ) Gewasser )
4.33 1.92 1.36 1.33 2.48 7-8 1.45

a) EinschlieBlich der Karibik.

b) EinschlieRlich der Kapverdischen Inseln.

c) EinschlieRlich Madagaskar, Komoren, Seychellen, Mauritius und Reunion

d) Sddlicher Teil der Arabischen Halbinsel, Indien, Malediven Sri Lanka
Bangladesh und Burma. '

e) ASEAN Lander, Vietnam, Kampuchea und sudliche Teile von China
(einschl. Hongkong und Taiwan). mna

f) Papua - Neu Guinea, ndrdliches Australien und Inseln und Staaten
tropischen Teils des Sudpazifik-Raumes.



Ein weiteres Problem in diesem Zusammenhang stellt die weitgehende Ver-
nachlassigung von tropischen Fragestellungen in den fihrenden "interna-
tionalen" fischereiwissenschaftlichen Zeitschriften. Tab. 1.2 stellt dieses
Problem dar: Tropische Ressourcen und die Frage ihrer Bewirtschaftung
werden in diesen Zeitschriften praktisch ignoriert; lediglich in Zeit-
schriften, die in tropischen L&andern selbst erscheinen, werden tropen-
spezifische Probleme behandelt. Was dies fur die Ausbildung von Personal
der Technischen Hilfe (den sog. "Experten") impliziert, ist leicht aus-
zumachen, wenn man bedenkt, dal Lehrblicher grél3tenteils aus Veroffent-
lichungen in viel zitierten Zeitschriften zusammengeschrieben werden. Dies
ist gewil mit ein Grund fur immer wieder auftretende Schwierigkeiten beim

Technologietransfer.

Ein Ergebnis dieser Tatsachen ist es, daBR die fortgeschrittenen analyti-
schen Methoden, die in den letzten Jahren in entwickelten L&ndern zur
Anwendung gekommen sind, selten auf ihre Anwendbarkeit auf tropische
Ressourcen uberpraft worden sind; umgekehrt sind interessante Frage-
stellungen und Ansatze, die sich in den Tropen ergeben, selten auf ihre

Relevanz fir Kaltwasserressourcen untersucht worden.

Tropische Fischereibiologie: gibt es die?

Es gibt keine "tropische Physik" und auch Kkeine "tropische Chemie",
andererseits gibt es tropische Medizin und tropische Landwirtschaft. Gibt
es tropische Fischereibiologie? Und wenn ja, was sind ihre konstituiven

Teile?

Die Fischereibiologie als gesonderter Teil der Biologie - oder als ange-
wandte Ichthyologie - gibt es etwa seit dem Ende des letzten Jahrhun-
derts. Zwar hatte Hederstrom (1759, 1762) recht fruh uber Altersbestim-
mung an Fischen berichten kdnnen, doch geschah es erst am Ende des 19.
Jahrhunderts, dall mit Fischwachstums- und anderen Untersuchungen
explizit versucht wurde, die Fragen zu beantworten, die die Fischerei der
damaligen Zeit stellte (siehe Bibliographien von Mohr 1927, 1930 und 1934).
Der erste, im modernen Sinne "richtige" Ansatz zur Beantwortung dieser

Fragen wurde von Baranov (1918, 1927) formuliert.



Tab. 1.2: gphandlung von tropischen Themen 31

*

10

in sechs j/iel zitierten
"internationalen” Zeitschriften der marinen Biologie,

verglichen mit der Behandlung tropischer Themen in drei
weniger zitierten Zeitschriften von tropischen Entwicklungs-

landern

Viel zitierte Zeitschriften Band Jahr
J.mar.biol.Assoc. U.K. 63 1983
Can.J.Fish.Aquat.Sci. 38 1981
Bull.Jap.Soc.Sci.Fish. 49 1983
Limn.Oceanogr. 26 1981
U.S.Fish.Bull. 79 1981
Aust.J.Mar.Freshwat.Res. 33 1982
Weniger zitierte Zeitschriften
Bol.Inst.Oceanogr.Sao Paulo 24-28 1975-79
Indian J.Fish. 26-28 1973-81
Fish.Res.J.Phi lippines 1- 5 1976-80

a) d.h. beruhend auf Material und Daten,

sehen Tropen gesammelt wurden.

b) Siehe Garfield (1980)

c) Man beachte, daBR sowohl die USA (mit Hawaii,

Gesamt-
seitenzahl

945
1923
1939
1182

812
1132

1379

833
920

Seiten mit
trop.Themen

0

8
29
87
145
234

1003
816
912

die zwischen den

% Behandlung
trop.Themen

0.0

0.4

1.5

7.4

17.3 1 ¢)
20.7 )

72.7
98.0
99.0

9 A aphi-

Puerto Rico u

auch Australien (mit etwa 1/3 ihres Territoriums in den TroD”\
Grinde haben, mehr "tropische Beitrdge" zu haben als die m « + ~ute

anderen entwickelten Lander.

eisten

\



Es gelang jedoch erst der britischen Schule um E.S. Russel, M. Graham
und vor allem R.J.H. Beverton und S.J. Holt in Lowestoft, England,
diesen Ansatz auszuformulieren und die Methodik und die Konzepte auszu-
arbeiten, mit denen weltweit Fischereibiologen zur Zeit immer noch ar-
beiten (siehe Beverton und Holt 1957). Andere Pioniere auf dem Gebiet der
Populationsdynamik waren der Kanadier VV.E. Ricker (1948, 1958, 1975)
und der US-Wissenschaftler M.B.Schaefer (1954, 1957). So verschieden die
Methoden und Konzepte auch sind, die von diesen Wissenschaftlern
entwickelt wurden, eins haben sie gemeinsam: Sie sind erarbeitet worden
in der Auseinandersetzung mit Fischbestdnden aus kalten Gewassern,
bestehend aus langlebigen Fischen, deren Bestandsfluktuationen uber Jahr-
zehnte erfolgen. In solchen Bestdnden ist deshalb der EinfluB einer Fi-
scherei relativ leicht von dem der verschiedenen Umweltfaktoren zu tren-
nen. Die starken saisonalen Fluktuationen der meisten Umweltparameter,
die hohe Breitengrade auszeichnen, bewirken zudem, daR Fische, wie auch
Baume, deutliche Jahresringe an verschiedenen Teilen ihres Skeletts
(Otolithen, Operkulum, Schuppen) ausbilden. Diese Ringe haben Fischerei-
biologen (und dies im Gegensatz zu vielen anderen Biologen - etwa den
Entomologen) schon sehr frih dazu veranlalt, M' ’eile mit einer ausge-
sprochenen "Altersstrukturll zu konstruieren (siehe z.B. Baranov 1918),
obwohl die meisten wichtigen Prozesse im Meer tatsédchlich eine "L&ngen-
struktur" (oder "GrdRBenstruktur") haben. In der Tat werden heutzutage
in den meisten Computermodellen Fische (siehe e.g. Sparre 1984) von
Netzen gefangen oder von rduberischen Fischen gefressen, wenn sie ein
bestimmtes Alter erreicht haben, obwohl in der Natur Fische gefangen und

gefressen werden als Funktion ihrer Lange (oder Grol3e).

In den Tropen hingegen sind saisonale Schwankungen der wichtigen Umwelt-
parameter (Sonnenlicht, Temperatur) schwach ausgeprdgt und oft durch
komplexe Zyklen Uuberlagert. Es sind Monsunregen, zum Beispiel, die bei
weitgehend konstanter Temperatur das sid- und siudostasiatische Jahr
assymetrisch in kurze und lange Intermonsunzeiten teilen. Auch sind
zahlreiche tropische Fische und Evertebraten so kurzlebig, daB, selbst
wenn sie Jahresringe ausbildeten, diese nicht zur Strukturierung von
Bestdnden herangezogen werden kdnnten, wirden doch in solchen Féllen
Uber 99% der jeweiligen Bestande zur "O-Gruppe" gehdéren und der Rest

zur "I-Gruppe"!



Die Kurzlebigkeit zahlreicher fischereilich genutzter tropischer Organismen
hat - Uber die Schwierigkeiten der "normalen" Altersbestimmung hinaus

wichtige Implikationen, die vielleicht als konstituierend fur die tropische
Fischereibiologie angesehen werden kdnnen, namlich: typische tropische
Bestdnde werden Jahr fir Jahr durch Rekruten fast vollstdndig erneuert;
es ist deshalb allgemein nicht mdglich, Fangvorhersagen zu machen, die
auf der Projektion von bereits ausgebeuteten Kohorten beruhen. Dies ist
es, mehr als alles andere, was tropische Fischereibiologie schwierig macht.

Rissel (1931) hat die Faktoren, die einen Fischbestand (B) bestimmen, wie
folgt definiert

B2 = BL + (R*+G*) - (Y + M¥) .. 1.1)

wobei B.j eine Ausgangsbiomasse zu Beginn einer Zeit (t) sei, R* und G*
die Rekrutierung und das Individualwachstum, Y und M* die F&nge und
die natdrlichen Verluste (in Gewichtseinheiten) wahrend der Zeit t und B2
die Biomasse am Ende der Zeit (t) (siehe auch Abb. 1.1). Obwohl dieses
Axiom gewodOhnlich nicht zur praktischen Berechnung von irgendwelchen
GrolRen benutzt wird, hat es den entscheidenden Vorteil, dal es "tem-
peraturunabhangig" ist. Es kann daher zur Darstellung von Konzepten
dienen, die sowohl in den Tropen als auch in hdheren Breitengraden
gelten. Riussels Axiom wird deshalb im weiteren benutzt, um diese Schrift
zu strukturieren. Besonderes Gewicht wird hierbei der Frage verliehen,
inwiefern sich das Wachstum, die Sterblichkeit und die Rekrutierung von
tropischen Fischen und Evertebraten von dem unterscheiden, was aus
hohen Breiten bekannt ist. Es wird aullerdem versucht darzustellen, wie
die vermeintlichen "Nachteile" (Kurzlebigkeit, gemeinsames Auftreten
zahlreicher eng verwandter Arten in Fangen, hohe Sterblichkeit, etc) von

tropischen Fischen und Evertebraten sich in "Vorteile" verwandeln, wenn
adadquate Modelle auf sie angewandt werden.



VA

Reproduktion

Abb. 1.1: Graphische Darstellung von Rissels Axiom, d.h. der Faktoren,
die bewirken, daR ein Bestand zunimmt (Rekrutierung, Indivi-
dualwachstum) oder abnimmt (Fischerei, natirliche Sterblichkeit)
Nach Ricker (1975), verdndert; man beachte, dall die Rekrutie-
rung nur lose Uber die Reproduktion mit der Bestandsgréfe
verbunden ist (siehe auch Kap. 5)

Zur Anwendung von Methoden der tropischen Fischereibiologie auf ben-

thische und pelagische Evertebraten hdherer Breitengrade

Zwischen tropischen Fischen und den meisten aquatischen Evertebraten
(einschlieBlich derer, die in hoheren Breitengraden Vorkommen) gibt es
eine Reihe von Ahnlichkeiten, die wesentlich zur Anwendbarkeit der weiter
unten vorgestellten Konzepte und Methoden auf Evertebraten hdéherer

Breitengrade beitragen. Diese Ahnlichkeiten sind:

- meist kurze Lebensspannen, hohe Sterblichkeiten und entspre-
chend hohe "P/B ratio”;

- Schwierigkeiten bei der Bestimmung des absoluten Alters von
Einzeltieren. Es ist entweder unmadglich, z.B. bei Crustaceen
und Nacktschnecken oder sehr arbeitsintensiv, z.B. bei Poly-
chaeten oder Kalmaren;

- keine Mdglichkeit, auf lange Zeitserien von Fangdaten zurick-
zugreifen;

- kein Fundus an Literatur Uber die jeweiligen Bestédnde; oft

hohe Artenzahlen im untersuchten System;



- intensive biotische Wechselwirkungen (z.B. R&auber-Beute Be-
ziehungen) und daher die Notwendigkeit, zahlreiche Bestand-

teile eines Systems gleichzeitig zu bericksichtigen.

Diese Merkmale, die kurzlebige tropische Fische mit den meisten benthi-
schen und pelagischen Evertebratenbestdnden teilen, fihren direkt zu der
Frage, ob die Methoden und Konzepte der tropischen Fischereibiologie auch

auf Evertebraten hdherer Breiten angewandt werden kdnnen.

Mehrere Anwendungsbeispiele fir die neueren Konzepte und Methoden, die
in dieser Schrift vorgestellt werden, sind mit Evertebratenbeispielen il-
lustriert (siehe u.a. Abb. 2.2, 2.9, 2.12, 2.13, 2.18, 2.21, 5.3, 5.6).
Allgemein kann gesagt werden, daR die Konzepte und Methoden, die in

dieser Schrift vorgestellt werden, auf Evertebraten angewandt werden
kénnen, wenn diese:

i) ein Wachstum haben, das sich mit einer (notfalls saisonal-
schwankenden) Version der von Bertalanffy Wachstumsglei-
chung (siehe Kapitel 2) beschreiben laRt;

ii) eine Sterblichkeit aufweisen, die zumindest in erster Né&he-
rung negativ exponentiell verlauft (siehe Kapitel 4), und

iii) eine Lebensdauer von wenigstens 1 Jahr aufweisen (bei den
altesten Tieren).

Einzeller sind hier wegen (i) und (ii) ausgeschlossen, wahrend sich hé&u-
tende Tiere (z.B. Krebse) nur bertcksichtigt werden kénnen, wenn die
H&autungen und das darauffolgende Wachstum wegen asynchroner Hautungen
der Einzeltiere in einem "mittleres Wachstum" der untersuchten Population
resultiert, das sich mit einer monotonen Kurve darstellen 148t. Conan
(1984) beschreibt allerdings Situationen, wo "Terminalh&utungen" die
Anwendung der hier beschriebenen Methoden zum Beispiel auf Nephrops
norvegicus verhindert. Das letzte der drei oben genannten Kriterien ist
insofern wichtig, weil das in Kapitel 2 beschriebene "ELEFAN [I" Programm
zur Bestimmung von Wachstumsparametern darauf basiert, dall sich die
Wachstumsprozesse in dem untersuchten Bestand mit jadhrlichen Abstédnden
wiederholen (siehe Kap. 2). Die oben angegebenen drei Kriterien durften
jedoch die meisten makrobenthischen Tiere etwa der Kieler Bucht umfassen
(siehe Arntz 1971) und es somit erlauben, die hier dargestellten Konzepte
und Methoden etwa zur Konstruktion eines Okosystemmodells der Kieler
Bucht heranzuziehen (siehe auch Kapitel 6, Abb. 6.1).



Zum Charakter dieser Schrift

In der vorliegenden Schrift wird versucht, die oben geschilderten Ver-
sdumnisse in der tropischen Fischereibiologie fir einzelne ausgewéahlte
Gebiete der Populationsdynamik nachzuholen. Der Verfasser, der insgesamt
sieben Jahre in tropischen Landern gearbeitet hat (vor allem in Sudost-
asien und Westafrika), wird dabei vornehmlich auf seine eigenen Arbeiten

zurickgreifen, und zwar aus zwei Grinden:

i) sie sind als Ergebnis eines systematischen und langjéahrigen
Versuchs, Licken im methodisch-konzeptuellen Apparat der
tropischen Fischereibiologie zu erkennen und zu fillen, ent-
standen, und

ii) sie eignen sich durch ihren inneren Zusammenhang besonders
gut fur eine in der Form geschlossene Darstellung, d.h.
fir eine Habilitationsschrift und fir einen spé&ter in Deutsch
zu erscheinenden Einfihrungstext in die Populationsdynamik

tropischer Fische.

Eine grolRere Anzahl der Arbeiten, die der Autor verfallt hat (oder mitver-
fallt hat) sind, technisch gesehen, "unverdffentlicht", weil sie u.a. als
"Field Documents”, "Fisheries Circular" oder als "Technical Reports" der
Welternédhrungsorganisation der Vereinten Nationen (FAO) erschienen sind.
Wiederum andere Arbeiten sind in Zeitschriften mit geringer Verbreitung
erschienen. Insofern kann ein Groliteil des hier vorgestellten Materials als
original aufgefalt werden. Zur Abrundung dieser Schrift wurde aber auch
etwa ein Drittel des Materials neu entwickelt (besonders Kapitel 3) und

hier zum ersten Mal zur Diskussion gestellt.

Doch wird dem Leser - oder der Leserin - nicht entgehen, dafl die hier
vorliegende Schrift im wesentlichen nur die vom Verfasser schwerpunkts-
maéaRig bearbeiteten Aspekte der Populationsdynamik behandelt. Er hofft
deshalb, dall diese Teilaspekte tatséchlich so wichtig sind, wie er es
glaubt. Als quid pro quo hat er dafur besonders viele deutschsprachige

Referenzen zitiert.



Kapitel 2

DAS WACHSTUM VON TROPISCHEN FISCHEN UND EVERTEBRATEN

Die Bedeutung von Wachstumsuntersuchungen in der Fischereibiologie

Die Bedeutung, die Wachstumsprobleme in der Fischerei haben, ergibt sich
aus Russels Axiom (Gleichung 1.1). Aus ihm geht hervor, daBR es aus-
schlieBlich das Wachstum der Individuen eines Bestands ist, das fischerei-
bedingte Verluste eines Bestands ausgleicht. Mohr (1921) drickte dies so

aus:

"in der modernen fischereibiologischen Forschung nehmen die Al-
tersbestimmungen von Fischen einen ganz bedeutenden Raum ein,
weil man eingesehen hat, dall die Kenntnis von Alter und Wachs-
tumsgeschwindigkeit eines Fisches fur viele praktische und wis-
senschaftliche Fragen von ganz erheblicher Bedeutung ist. Mit
der Altersbestimmung haben wir ein Mittel in der Hand, die Zu-
sammensetzung unseres Fischbestands nach Altersklassen zu er-
kennen, und es laRt sich feststellen, in welchem Mal die einzel-
nen Klassen durch die Fischerei beansprucht werden. Erst eine
genaue Kenntnis von dem Alter eines Fisches gestattet Rick-
schlisse auf die ZweckméaRigkeit oder Notwendigkeit wirtschaft-
licher MaBnahmen, wie z.B. die Anordnung von Schonzeiten und
MindestmaRen. Und erst aus dem Vergleich des jahrlichen Zuwach-
ses einer Fischart in verschiedenen Gewadassern laRt sich feststel-
len, welche Wasser- und Nahrungsverhdaltnisse einer bestimmten

Fischart Zusagen."

Konzeptuell lassen sich vier Schritte bei der Untersuchung des Fisch-

wachstums unterscheiden:

i) Bestimmung der GroBen (Lange, oder seltener Gewicht) - Alters-
beziehung bei Einzelfischen; auch Herstellung von "Alterslan-
genschlusseln”;

ii) Bestimmung von Wachstumsparametern, die als Input in popula-

tionsdynamische Modelle zu verwenden sind;



iii) Vergleich der Wachstumsleistung verschiedener Bestdnde einer
Art oder von verschiedenen Arten;
iv) Untersuchungen Uber die Ursachen (6kologische, physiologische,

anatomische) fir bestimmte Wachstumsleistungen.

Bei Fischen, deren Atter leicht durch Routineuntersuchungen bestimmt
werden kann (etwa bei den meisten Nutzfischen der Nordsee), ist Punkt
(i) der wichtigste Aspekt. Der Grund hierfur ist, dal mit ihnen vor allem
virtuelle Populationsanalysen (VPA) gemacht werden, fiur die jahrlich neue

Alterslangenschlissel aufgestellt werden mussen.

In den Tropen ist die Bestimmung des Alters von Einzelfischen immer eine
zeitraubende Angelegenheit - wunabhé&ngig davon, welche Methode auch
benutzt wird. Wenn auch bei einigen grdéBeren, relativ langlebigen Arten
der Tropen mit Hilfe von Jahresringen (oder was dafur gehalten wurde) das
Alter von Einzelfischen bestimmt wurde (z.B. Kuhlmorgen-Hille 1977), so
ist erst seit der Entdeckung von Tagesringen in Fischotolithen durch
Pannella (1971) die Mdglichkeit entstanden, auch bei kurzlebigen tropischen
Fischen das Alter zuverldssig zu bestimmen. Die Bedeutung von Pannelias
Entdeckung kann nicht Ubersch&atzt werden, bietet sie doch nicht nur die
Moglichkeit, langanhaltende Diskussionen Uuber das Wachstum dieses oder
jenes Fisches (z.B. der indischen Makrele, siehe Shubnikov 1976) endglltig
zu entscheiden, sondern auch detaillierte Angaben (ber verschiedene
Aspekte der Biologie von Fischen zu erhalten, etwa das Alter beim Ober-
gang von der pelagischen zur demersalen Lebensweise (siehe Brothers 1980
und Pannella 1980). Tagesringe sind aber, wenn sie auch bei den meisten
Fischen und wohl auch bei zahlreichen Evertebraten vorzukommen schei-

nen, nicht die endgultige Ldsung fir alle Fragen, die Wachstumsprobleme
betreffen, weil

i) eine Reihe von wichtigen tropischen Nutztieren (z.B. Garne-
len) Tagesringe nicht ausbilden;

i) die Bestimmung des Alters von Einzeltieren und somit die
Konstruktion von L&ngenaltersschlisseln ist mittels Tages-

ringen viel zu aufwendig, als daR sie zur Routinemethode
werden konnte;



iii) es gibt in der Literatur und in den Archiven zahlreicher Fi-
schereiinstitute eine Unmenge von L&angendaten, die auch Infor-
mationen Uber Wachstum enthalten. Diese sind insofern beson-
ders wertvoll, als sie oft zu Zeiten gesammelt wurden, als die
Bestédnde einer geringeren Befischung unterlagen und es somit
im Zusammenhang mit Lédngendaten, die noch heute in grofRen
Mengen gesammelt werden, erlauben, Zeitserien von Wachstums-

und anderen, abgeleiteten Parametern zu erhalten.

Es ist der letzte Punkt in iii), der den Verfasser veranlallite, nach Metho-
den zu suchen, die es ermdglichen sollten, aus Langendaten zuverlassig
Angaben uUber das Wachstum von tropischen Fischen und Evertebraten zu
bekommen. Das Hauptergebnis dieser Arbeit ist das ELEFAN | Programm
(Pauly und David 1980, 1981), das weiter unten vorgestellt wird. Bevor
diese Vorstellung erfolgen kann, wird es angebracht sein, einige Konzepte
vorzustellen, die, wenn sie nicht vorab erklart wirden, das Verstandnis

der im ELEFAN | Programm verwendeten Prozedur erschweren wirden.

Das im ELEFAN verwendete Wachstumsmodell ist die Gleichung, die von

Bertalanffy (1934, 1938, 1951) aus physiologischen Uberlegungen heraus
ableitete, namlich

Lt =L~d - e"K(t " *0% 2.1

die die Lange (Lt) beim Alter (t) angibt in Abhé&ngigkeit von der asymp-
totischen L&ange (L,,J und der Konstanten K und t . Dieses Modell, und
seine Varianten werden im weiteren VBCF genannt ("Von Bertalanffy
Growth Formula"). Wie in Gleichung (2.1) angegeben, kann die VBGF zur
Beschreibung des Wachstums von Fischen aber nur dann verwendet werden,
wenn angenommen werden kann, dall saisonale Wachstumsschwankungen
nicht auftreten; mit Langendaten - und auch mit Daten, die aus Markie-
rungsexperimenten gewonnen wurden - gilt diese Annahme aber in der
Regel nicht, auch wenn die Daten aus den Tropen stammen, wie weiter

unten gezeigt wird.
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Das Auftreten saisonaler Wachstumsschwankungen in den Tropen

Eine Version der VBGF, die saisonale Schankungen des Wachstums aus-

dricken kann, ist

die von Pauly und Caschitz (1979) als Weiterentwicklung und als Alter-
native zu einer Reihe von anderen Modellen fur saisonal schwankendes
Wachstum (Ursin 1963, Pitcher und MacDonald 1973, Daget und Ecoutin
1976, Cloern und Nichols 1978) vorgestellt wurde. Bei diesem Modell wird
angenommen, dall das Wachstum sinusoidal, mit einer Periode von einem
Jahr und einer Amplitude "C" schwankt. Der Parameter C ist dabei so
definiert, daR er den Wert 0 hat, wenn das Wachstum nach Gleichung (2.1)
verlauft (d.h. wenn keine Schwankungen auftreten) und den Wert 1 (eins)
hat, wenn einmal pro Jahr (im Winter) die erste Ableitung von (2.2), die
Wachstumsrate, den Wert 0 hat (Abb. 2.1). Der Parameter t ist so defi-
niert, dal er den Start einer Oszillation mit Bezug auf t=0 festlegt. Das
Modell fuhrt zu "Langenverlusten”, wenn C>1 ist, aber dies wird hier
nicht diskutiert, weil C>1 in den Tropen nicht vorkommt (siehe auch
Pauly und Gaschiutz 1979, Gaschitz et al. 1980 und Abb. 2.2).

Abb. 2.1:Saisonale schwankende Wachs-

tumskurven verschiedener Ampli-

tude (C = 0 bis 1), aber sonst
gleicher Parameter (L«»= 25 cm,

K=1,t =0Ound t =0). C>1

tritt meistens in hdheren Brei-
tengraden auf; in den Tropen

nimmt C relativ geringe Werte an

(siehe Text und Abb. 2.2)



Sommer-Winter Temperaturdifferenz(0C)

Abb. 2.2:Beziehung zwischen der Amplitude von saisonal schwankenden
Wachstumskurven in Fisch- und Evertebratenbestidnden und der
Differenz der hdchsten und niedrigsten mittleren Monatstem-
peraturen des betreffenden Wasserkdrpers im Jahresverlauf. Die
Wachstumsparameter (einschl. C) wurden entweder mit Hilfe des
ELEFAN Programms oder mit dem ETAL | Programm (siehe Gaschitz
et al. 1980) bestimmt (aus Pauly 1984d, verdndert).

Einige Autoren sind der Meinung, dall saisonales Wachstum in den Tropen
nicht vorkommt. Dal diese Ansicht die Wirklichkeit nicht widerspiegelt, sei
hier kurz an Daten demonstriert (Tab. 2.1), die aus einer Arbeit eines
dieser Autoren (Randall 1962) extrahiert wurden. Die Variablen L, G, T
und N werden bericksichtigt (siehe Tab. 2.1) und die totalen und partiel-
len Korrelationen (d.h. die Korrelation zwischen einem Variablenpaar,
nachdem der Effekt anderer Variablen ausgeschaltet wurde) zwischen ihnen
berechnet (siehe Sachs 1974 fir Theorie und Berechnungsmethoden). Die
biologisch relevanten totalen Korrelationen zwischen den Variablen ergaben

sich als

_ *
GL 0.707
rg.il = 0,514
rGN = -°'173



Das bedeutet, dall es zwar eine signifikante Beziehung (*, P <0,05) zwi-
schen Zuwachs und L gibt (wie die VBGF das erfordert, siehe auch Cul
land und Holt 1959), =zundchst aber nicht zwischen Zuwachs und
Temperatur. Auch scheint das Cefangenwerden (N) Uberhaupt keinen
EinfluR auf das Wachstum zu haben. Die biologisch relevanten partiellen
Korrelationskoeffizienten erster Ordnung (d.h. unter Ausschlul3 einer

Variablen, die nach einem Punkt auftritt) sind

rGL.T = -°'725%
rGL.N = '° '722¢
rGT.L = °'550
rGT.N = ©°'598
rGN.L = -°'269

rGN.T = -0,373

Das heillt, daB es immer noch nur die Korrelation zwischen Zuwachs und

Lange, die signifikant ist. Wenn aber die partielle.. Korrelationen zweiter
Ordnung berechnet werden, ergibt sich

rGL.TN = -°-771*
rGT.LN " °-669*

sowie rGN LT

-0.525

Das bedeutet, dall die Korrelation zwischen Zuwachs und Temperatur
signifikant ist (P>0,05), wenn die Storfaktoren L und N bericksichtigt
werden. Wie der Leser merken wird, ist die Korrelation zwischen dem
Zuwachs (G) und dem Gefangenwerden (N) auch wesentlich enger gewor-

den und weist daraufhin, dal N wahrscheinlich auch einen - erwartungs-
gemalk - negativen EinfluR auf das Wachstum hat.

Die Temperaturdifferenz zwischen "Sommer" und "Winter" vor den Virgin

Islands ist sehr gering, sie betragt ungefdhr 2°C (siehe Randall 1962).

Die saisonalen Wachstumsfluktuationen, die zum Beispiel in Fischen der

Virgin Islands auftreten, sind deshalb gering und kénnen nur nachge-



Tab. 2.1: Daten aus Markierungsexperimenten,

Acanthurus bahianus in den Virgin Islands, Karibik,
N L (mm) Cb) Freihert oc>
1 9.7 10.2 9.95 53 2.87
2 10.5 10.9 10.7 33 3.69
3 10.9 11.8 11.35 108 2.53
4 11.1 12.0 11.55 102 2.68
5 12.4 15.5 13.85 272 3.46
6 12.8 13.6 13.2 48 5.07
7 14.0 14.3 14.15 53 1.72
8 16.1 16.4 16.25 73 1.25
9 16.3 16.5 16.4 53 0.97
10 17.0 17.2 17.1 106 0.57
1 17.7 18.0 17.85 111 0.82
a) Es wurden hier nur solche Fische bertcksichtigt,

die Randali (1962) an a

vornahm )

Td)

27.48
28.61
27.79
29.29
28.37
28.89
27.55
27.99
27.54
28.00
28.30

bei denen sich die

Lange beim Wiederfang (L2) gegenuber der L&nge bei der Markierung
dieses Verfahren gleicht auto-

(L.) wenigstens um 2 mm erh6éht hatte;
matisch kleine MelRfehler aus und eliminiert Fische,

rungswunden nicht wuchsen.

L~ = (L1 + L2)/2
C =30,5"10
Monat)

die wegen Markie-

(L™ - L~)/Tage in Freiheit (= Zuwachsrate, in mm pro

Temperatur (in °C) wéahrend die Fische in Freiheit waren;
aus den Markierungs- und Wiederfangdaten und den mittleren Monats-
temperaturen in Randall (1962)
N drickt aus, wieviele Male ein Fisch (wieder) gefangen wurde; wenn

N>1, heillt das,

daB ein Fisch mehrfach freigelassen wurde (aber nicht
erneut markiert wurde).

berechnet

&

A N ODN O W R © NN DN W



wiesen werden, wenn genigend empfindliche Modelle zur Analyse von Daten
aus solchen Gebieten benutzt werden. (Ein Modell zur Berechnung der
Wachstumsparameter Lw, K und C - siehe Gleichung (2.2) - aus Daten wie
in Tab. 2.1 wird in Pauly und Ingles 1981, und Pauly 1984a Kap. 4
vorgestellt.)

Eine erste Verallgemeinerung, die sich aus der systematischen Anwendung
von Gleichung (2.2) auf Datensdtze von verschiedenen Teilen der Welt
ergab, ist die, dal der Parameter C, der die Amplitude der Wachstums-
fluktuationen angibt, stark von der Temperaturfluktuationen des Wasser-
kérpers, in dem sich die jeweiligen Fische und Evertebraten aufhalten,
abhangt (Abb. 2.2). Eine Menge weiterer Uberlegungen kann wiederum aus
dieser Verallgemeinerung gefolgert werden, darunter die (auf die es dem
Verfasser hier ankommt), daR eine zuverlassige Methode zur Bestimmung
von Wachstumsparametern aus L&ngendaten zumindest im Prinzip die Mdg-

lichkeit einschlieRen muf, saisonales Wachstum zu bericksichtigen.

Die konzeptuelle Basis von Wachstumsuntersuchungen, die auf Langendaten
basieren

Bevor nun die vom Verfasser und seinen Kollegen entwickelte objektive
Methode zur Gewinnung von Wachstumsparametern aus Langendaten im
Detail diskutiert wird, sollen hier kurz die Grundideen bei der tradi-
tionellen Analyse von L&angendaten vorgestellt werden. Dabei sollen soweit
wie moglich einige MilRverstandnisse geklart werden, die bei der Anwen-

dung dieser traditionellen ( und weitgehend subjektiven) Methoden auftre-
ten.

Grundlage aller Methoden, die auf der Analyse von Langendaten beruhen,
sind die Arbeiten von Petersen (1891, 1892), der die beiden Techniken

entwickelte, die bei der Langenanalyse zur Anwendung kommen.

Die erste, die Petersen Methode (sensu stricto)ll, besteht in der Analyse
von einer Probe (auf einmal); dabei werden den verschiedenen Fisch-
gruppen einer Probe verschiedene (relative) Alter zugeordnet (Abb. 2.3).
Es gibt eine Reihe von graphischen Methoden (Harding 19U9, Cassie 1954,
Tanaka 1956, Bhattacharya 1967) sowie Computerprogramme (Abramson



Abb. 2.3: Die Petersen Methode (sensu stricto) behandelt eine Probe auf
einmal; dabei wird versucht, den Gipfeln einer polymodalen
Verteilung ein Alter zuzuordnen. Dies ist besonders fraglich,
wenn die Mdglichkeit besteht, dafll zwei Rekrutierungsschibe
pro Jahr auftreten (siehe Text und vergl. Abb. 2.7)

1971, Sigurdsson 1984) , die zur Trennung von einzelnen Proben in normal-
verteilte Untergruppen verwendet werden kodnnen. lhnen ist gemeinsam,
daR sie alle normalverteilte Untergruppen voraussetzen (was in zahlreichen
Fallen eine fragwirdige Annahme ist, siehe McNew and Summerfeldt, 1978
und Morgan, im Druck), sowie eine Angabe dariber, in wieviele Untergrup-
pen die Probe geteilt werden soll*. Dieser letzte Punkt impliziert, dall das
Ergebnis einer Wachstumsuntersuchung (etwa: welche Lange gehdrt zu
welchem Alter?) von diesem Programm als Eingabe statt als Ausgabe auf-
tritt. Oder anders formuliert: wer eine L&ngenprobe in ihre (normalver-
teilten) Bestandteile aufgeteilt hat, weil immer noch nicht, wie die ent-
sprechenden Tiere wachsen, weil ja die Einordnung der mittleren Langen in
die Zeitdimension, nicht aber die Berechnung der mittleren Lange selbst,
Wachstum "ist" (siehe Abb. 2.3). Die Vorstellung, daR die Auftrennung
einer Probe in ihre Bestandteile bereits zum Studium des Wachstums gehdre
- wahrend es nur dessen Voraussetzung ist - kann wahrscheinlich als
ursadchlich dafur angesehen werden, weshalb so viel Akribie bisher darauf
verwendet wurde, immer kompliziertere Methoden auf die Trennung von
Kollektiven aufzuwenden. Die Frage jedoch, wie diesen Kollektiven relative
Alter zugeordnet werden kdnnen, wurde in der Literatur bis vor kurzem

vollstandig ignoriert.

* Es gibt zwei Programme, die diese letzte Annahme nicht brauchen,
namlich das ENORMSEP Programm (Yong und Skilman, 1971) sowie eine
vom Verfasser und J.F.Caddy (FAO) neuformulierte Version der Methode
von Bhattacharya (siehe Pauly und Caddy 1985}. Diese zwei Programme kdnnen
jedoch beide auch nicht verhindern, daR im Falle von "garbage in" auch

"garbage out" herauskommt.
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Die andere Technik, die Petersen (loc. cit.) erfand, wird jetzt "Modal
Class Progression Analysis® (MCPA; Analyse der Lageveranderung von
Modalklassen, siehe George und Banerji 1964) genannt. Diese Technik
beruht auf der gleichzeitigen Verwendung mehrerer Langenproben, deren
Modalklassen (oder die Mittel von normalverteilten Untergruppen, s.0.) so
miteinander verbunden werden, daR Langenzuwachse zum Ausdruck kommen
(Abb. 2.4). Wahrend die Einordnung von "Gipfeln" entlang der Zeitachse
ein Problem der "Petersen Methode (sensu stricto)" darstellt, ist dies bei
der MCPA nicht der Fall, da ja die Zeiten, an denen die jeweiligen Proben
gesammelt wurden, bekannt sind. Dafir ist die Zuordnung der "Gipfel"
zueinander unklar; hier sind es die Verbindungen, die, (subjektiv) zwi-
schen den Gipfeln gezogen, das Wachstum bestimmen - oder was daflr
gehalten wird (siehe Abb. 2.4).

Ohne Zusatzinformation (z.B. Altersangaben aus Otolithen oder Schuppen),
konnen bei langlebigen Fischen weder die Zuordnungsprobleme der Peter-
sen Methode noch die der MCPA zufriedenstellend gelést werden. Dies
muflte unter anderem D'Arcy Thompson erfahren, der beim Nordseehering
ausschlieBlich mit der Petersen Methode arbeitete und zu Ergebnissen kam,
die nicht nur falsch waren, sondern fir mehrere Jahre wesentliche Gebiete
der Arbeit des Internationalen Rates fir Meereforschung blockierten (Went
1972, p. 62). Diese unerfreuliche Erscheinung ist wahrscheinlich eine der
Grunde, weshalb fir Jahre die Arbeit an Methoden zur besseren Analyse
von L&ngendaten erlahmte - bis hin zur fast vollstdndigen Ablehnung von
jedweden Methoden und Ergebnissen, die auf La&ngendaten basieren (z.B.
in Ricker 1975). Dabei gibt es, zumindest bei kurzlebigen Formen, eine
relativ einfache Methode, mit der die Gute einer L&ngenanalyse beurteilt
werden kann. Der Verfasser, der sie explizit* formuliert hat (Pauly 1978a,

1980b) nennt sie "integrierte Methode", weil sie die Petersen Methode mit
der MCPA "integriert".

Die integrierte Methode beruht auf folgenden Voraussetzungen (die, wie

oben gefordert, als zusatzliche "Informationen" in die Analyse hinein-
gebracht werden):

i) Das Wachstum der untersuchten Tiere kann durch die VBGF
beschrieben werden (Gleichung (2.1) oder (2.2)) und

ii) Das Wachstum der untersuchten Tiere ist ahnlich von Jahr
zu Jahr.

* Andere Autoren (z.B. Merett 1971) haben sie aber implizit verwendet.
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Abb. 2.H: Die Analyse der Lageverdnderung von Modalklassen behandelt
mehrere Proben (zumindest zwei) auf einmal; dabei wird ver-
sucht, die Gipfel von polymodalen Verteilungen miteinander zu
verbinden. Das Hauptproblem ist, daBR feste Kriterien, welche
Gipfel mit welchen zu verbinden sind, eigentlich fehlen (siehe
Text)

Die erste Annahme ist realistisch und braucht hier nicht weiter diskutiert
zu werden (aber siehe Pauly 1979b, 1981b). Die zweite Annahme ist zwar
nicht immer voll erfullt (denn es gibt zum Beispiel dichteabhdngiges Wachs-
tum); angesichts der Subjektivitdit der Methoden, die die integrierte
Methode (und ihr Nachfolger ELEFAN I, der auch auf dieser Annahme
beruht) ersetzen soll, werden die positiven Effekte dieser Annahme die
negativen bei weitem ausgleichen (auBerdem wird diese Annahme auch
gemacht, wenn z.B. auf das Wachstum von Fischen auf der Basis von einer
Otolithenprobe gefolgert wird; diese Annahme ist deshalb nicht spezifisch

fur Untersuchungen, die auf Langen basieren).

Wenn Annahme (i) und (ii) gelten, dann gilt auch, daB eine einzige Kurve
des Typs der VBGF (d.h. mit monoton abnehmender Steigung) a) durch
viele Gipfel gehen muB und b) von einem bestimmten Gipfel (n) ausgehend
nach einem Jahr einen Gipfel (n + 1) treffen mufl, von dem a priori ange-
nommen wurde, daB er ein Jahr spéater lag als Gipfel (n) (siehe Abb.
2.5).



Abb.

1Jahr

0

2Jk Prinzip bei der integrierten Methode; man beachte, daf die

Lageveranderung von Modalklassen innerhalb eines Jahres bei
korrekter Identifizierung des Wachstums eines Bestandes be-
wirkt, daB die Kurve nach einem Jahr den Gipfel trifft, der
durch die "Petersen Methode" ein Jahr A&lter als der Gipfel am
Anfang der Kurve geschatzt wurde (siehe auch Text)



Die integrierte Methode liefert - zumindest bei gutstrukturierten, repra-
sentativen Langendaten, die von relativ kurzlebigen Tieren stammen -
recht zuverldssige Ergebnisse. Dennoch ist sie subjektiv in dem Sinne, daf}
verschiedene Autoren aus denselben L&ngendaten verschiedene (und manch-
mal katastrophale) Ergebnisse erhalten kdnnen. Besonders schwierig sind
in diesem Zusammenhang die saisonal schwankenden Wachstumskurven
kurzlebiger Tiere in hohen Breiten, weil die dort auftretenden Wachs-
tumsschwankungen verschiedene Wachstumsparameter vortauschen, wo nur

verschiedene Geburtsdaten Vorkommen (siehe Pauly 1984d und Abb. 2.6).

Die konzeptuelle Basis von ELEFAN |

Das ELEFAN | Programm (Electronic LEngth Frequency ANalysis), vom
Verfasser und N.David, einem Programmierer entwickelt (Pauly und David
1980, 1981), entstand als Versuch, die verschiedenen Schritte, die bei der
integrierten Methode gemacht werden, als Algorithmus, d.h. als objektive

Prozedur zu formulieren.

Absolutes Alter (Monat)

Abb. 2.6: Saisonale Wachstumskurve der Tiere eines hypothetischen
Bestandes; man beachte, dalR die Kurven - obwohl sie die
gleichen Wachstumsparameter haben - sehr verschieden aus-
sehen, wenn das Geburtsdatum der Tiere variabel ist. Diese
Erscheinung ist die Ursache fur viele MiBverstdndnisse bezlg-
lich des Wachstums von kleinen, kurzlebigen Tieren (siehe
Text und Pauly 1984d)



Im Einzelnen macht das Programm die folgenden Schritte bei der Analyse

eines Langendatensatzes:

i) Restrukturieren des Datensatzes, so daB den "Gipfel" einer
bestimmten Langenprobe positive Punkte und den Téalern
negative Punkte zugeordnet werden (s.u.);

i) Identifizieren der Kombinationen von Wachstumsparametern,
die Kurven entsprechen, die durch viele positive Punkte
(Gipfel) gehen, wobei die negativen Punkte (Taler) gemieden
werden;

iii) Ausdruck der Parameterkombination, der die hdchste Summe
von positiven + negativen Punkten entspricht; d.h. Ausdruck
der Wachstumskurve, die am besten durch die Gipfel der

Langenproben geht, ohne dabei durch Té&ler zu gehen.

Schritt (i) verwandelt Ladngenproben in positive und negative Punkte durch
eine Methode, die weder normalverteilte Untergruppen annimmt noch es
erfordert, dall die verschiedenen Untergruppen in der untersuchten Probe
in denselben Proportionen auftreten wie in der untersuchten Population.
Die dabei verwendete Methode ist ein "highpass" Filter (d.h. hier ein
gleitendes Mittel), der bewirkt, dal Gipfel und Ta&ler erst einmal iden-
tifiziert werden (siehe Abb. 2.7 A und Tab. 2.2). AnschlielRend werden
die identifizierten Gipfel und Taler Uber eine Division - wiederum durch
ein gleitendes Mittel - von der urspringlichen Anzahl von Fischen in den
jeweiligen Untergruppen unabhangig gemacht (siehe Abb. 2.7 B, C und
Tab. 2.2) und eins (1) abgezogen. Letztlich werden isolierte Gipfel (d.h.
Frequenzen, die von Nullen beidseitig umgeben sind) in ihrem Effekt auf
die Gesamtzahl von positiven Punkten reduziert (siehe Tab. 2.2). (Diese
verschiedenen Unterschritte, die von ELEFAN | automatisch vorgenommen
werden, bewirken, dall eine Langenprobe in identifizierbare Gipfel und
Taler zergliedert wird, unabhé&ngig davon, ob die identifizierten Gipfel Al-
tersgruppen von Fischen entsprechen oder nicht.) Zu diesem Schritt ist
auch die Berechnung einer Summe gehorig, der "Available Sum of Peaks”
(ASP), d.h. die Summe der Punkte eines restrukturierten Langendaten-
satzes, die jeweils die hdchsten ihrer Gruppe sind. Die ASP stellt die
hochste Punktzahl dar, die einer einzelnen Kurve zugeordnet werden kann

(s.u.) wund ist somit analog der Gesamtvarianz in der parametrischen
Statistik (siehe Sachs 1974).



Schritt (ii) ist der Teil von ELEFAN |, fir den die Rechengeschwindigkeit
eines Computers bendtigt wird. Bei diesem Schritt erfolgt namlich die
Anpassung von hunderten, ja tausenden von Wachstumskurven an die
durch Schritt (i) restrukturierten Langendaten. Dabei wird die Parameter-
kombination gesucht, der eine Wachstumskurve entspricht, die, weil sie
viele Langenklassen mit positiven Punkten (d.h. Klassen, die zu Gipfeln
gehdren) "trifft" und L&ngenklassen mit negativen Punkten (d.h. Klassen,
die zu Téalern gehdren) "meidet", die hdchstmdgliche Punktzahl akkumu-
liert. Die Punktzahl, die von einer Kurve akkumuliert wird, wird "Ex-
plained Sum of Peaks" (ESP) genannt, weil sie analog der (durch ein
statistisches Modell) "erkladrten" Varianz parametrischer Methoden definiert

ist.

Standardlange (cm)

Abb. 2.7: Methode zur Verwandlung der Gipfel und Té&ler einer L&ngen-
haufigkeitsprobe in positive bzw. negative Punkte, die von
ELEFAN | zur Identifizierung einer Wachstumskurve benutzt
werden. Die Originalprobe, die von Goeden (1978) stammt, war

in 5 mm-Klassen eingeteilt (siehe auch Tab. 2.2, Abb. 2.8 und
Text)



. Beispiel fiur die Berechnungen, die von ELEFAN | vorgenommen werden, um eine L&angenhSufigkeltsprobe in eine
Tab. 2.2: h - ; . . . .
Reihe von positiven und negativen Punkten zu verwandeln, die die Anwesenheit von Gipfeln bzw. Talern an-

zeigen sollen (siehe auch Berechnung von ASP - siehe Text fur weitere Angaben)

't?l Angam gleiten- © Ausgleich Aungeich Punkté zur
rk?llassz:]e- von des B/C D/0.9652+ far der negativen Berechnung
la'nge Fischen Mittel (c Nullen u. pos.Punkte von ASP

18 0 8

20 0

22 2 5.6 0.357 0.370 -0.630 -0.630 -0.608

24 11 6.8 1.618 1.676 +0.676 +0.541 +0.541

26 15 8.8 1.705 1.766 +0.766 +0.766 +0.766 +0.766
28 6 13.2 0.455 0.471 -0.529 -0.529 -0.510

30 10 19.6 0.510 0.528 -0.471 -0.471 -0.455

32 24 21.4 1.129 1.616 +0.162 +0.162 +0.162

34 43 23.8 1.807 1.872 +0.872 +0.872 +0.872 +0.872
36 24 30.2 0.795 0.824 -0.177 -0.177 -0.170

38 18 33.0 0.545 0.565 -0.435 -0.435 -0.420 +0.522
40 42 28.6 1.469 1.522 +0.522 +0.522 +0.522 .
42 38 26.2 1.450 1.502 +0.503 +0.503 +0.503

44 21 26.4 0.795 0.824 -0.176 -0.176 -0.170

46 12 22.2 0.541 0.561 -0.440 -0.440 -0.424

48 19 16.2 1.173 1.215 +0.215 +0.215 +0.§15 +0.700

50 21 12.8 1.641 1.700 +0.700 +0.700 +0.700 .

52 8 10.4 0.769 0.797 -0.203 -0.203 -8%3(;

54 4 6.8 0.588 0.60% -0.391 -0.391 -0. A

gg (1) %:8 1.000 1.036 +0.036 +0.014 0.014

60 0 8

62 0

E(+ 4.294
E 319 315.6 18.338 x (+) 4 an1

0.9652 *(-
X 13.87 16.611 42040025 0.965



Schritt (iii). Die Parameterkombination mit der hoéchsten Fraktion ESP/ASP
entspricht - und dies folgt aus Schritt (i) und (ii) - der Kurve, die am
besten durch Gipfel geht und Taler meidet. Die Fraktion F.SP/ASP stellt
somit ein MafRl fiur die Gite der Anpassung eines Wachstumsmodells (hier
die VBGF) an einen Langendatensatz dar (fir mehr Details Uber ELEFAN |
siehe Pauly et al. 1980, 1981 und Ingles und Pauly 1984). Die verschiede-
nen Versionen von ELEFAN | oder die Version von Rohde (1982) enthalten
alle verschiedene Methoden zur raschen Identifizierung der Wachstumspara-
meter, die ESP/ASP optimieren. Da diese Fraktion selbst objektiv definiert
wird (siehe Tab. 2.2), haben wir mit ELEFAN | eine objektive Methode,
die, unabh&angig davon, wer sie verwendet, die gleichen Ergebnisse fur
den gleichen Datensatz liefert. Die Frage, die sich jetzt stellt ist natirlich
die, ob diese Ergebnisse auch die "richtigen" sind! Dazu IlaRt sich folgen-

des bemerken:

- ELEFAN | identifiziert bei kunstlichen Datens&dtzen die Para-
meterwerte, die zur Konstruktion der Datensdtze benutzt
wurden, wie sich bei dem Testen des Programms erwies;

- ELEFAN | bestimmt (in Fischen, die bis zu etwa 10 Jahre alt
werden kodnnen) Wachstumsparameter, die denen sehr &hnlich
sind, die Uber Alterslangenschlissel bestimmt worden sind
(Morgan 1983, Gjtfesaeter und Sousa 1983 a, b);

- ELEFAN 1 148t sich auch so modifizieren, dalR gleichzeitig
Langendaten und Altersldngenangaben analysiert werden
kdnnen. Dabei kann getestet werden, ob die Datensitze
zueinander passen (Morgan in Druck).

Dieser letzte Punkt ist &usserst wichtig, weil er impliziert, wie
Morgan (loc. cit.) zeigte, dall ELEFAN | auch auf langlebige Fische
angewendet werden kann und dall dabei die Anzahl der fir eine
abgesicherte Aussage bendtigten Altersbestimmungen erheblich redu-
ziert werden kann. Bevor dieser Punkt aber im Detail diskutiert wird,
sollen auf den nachsten Seiten einige Wachstumskurven vorgestellt
werden, die von ELEFAN | angepalft worden sind. Diese Beispiele
werden gezeigt, um dem Leser vorzufihren, was mit ELEFAN |

gemacht werden kann, wenn Kkeine Altersangaben vorliegen.



Anwendungsbeispiele von ELEFAN |

Vorbemerkung

Im folgenden werden sechs Anwendungsbeispiele von ELEFAN | vorgestellt.
Davon beziehen sich drei auf tropische Fische, bei denen im Prinzip das
Alter hatte bestimmt werden koénnen, etwa durch das Lesen der Otolithen.
Was die drei Evertebraten angeht, deren von ELEFAN | bestimmmte Wachs-
tumskurven hier vorgestellt wurden, so gibt es nur bei einer Gruppe (den
Kalmaren) Methoden, die im Prinzip eine Altersbestimmung an Einzeltieren
erlaubt (siehe Spratt 1978 und Kristensen 1980). Fir die beiden anderen
Gruppen (Garnelen und Nacktschnecken) gibt es z. Zt. noch keine Methode
zur Bestimmung des Alters von Einzeltieren und somit wenige Alternativen
zur Analyse von Langenfrequenzen. Es sei auch bemerkt, dall alle etwaigen
Alternativen entweder viel aufwendiger - und meistens weniger zuverlassig
- sind als Léangenanalysen (dies gilt besonders fur Methoden, die auf
Markierungen beruhen) oder nicht auf die meisten Nutztiere des Meeres
angewandt werden konnen (dies gilt besonders fur Direktbeobachtungen
des Wachstums unter Halterungsbedingungen).

Die unten vorgestellten sechs Anwendungsbeispiele von ELEFAN | stellen
einen schmalen Ausschnitt aus den bisherigen Anwendungen dieses Pro-
gramms dar. Weitere Anwendungsbeispiele des Autors und seiner Kollegen
finden sich in Pauly und David 1980, 1981, Pauly 1981a, 1982c, 1984d,
Pauly et al. 1984 und besonders in Ingles und Pauly 1984, in dem Wachs-
tumsparameter fir 112 Bestdnde von philippinischen Fischen mit Hilfe von
ELEFAN | berechnet wurden. Von anderen Autoren liegen als Beispiele der

Anwendung von ELEFAN | zahlreiche Arbeiten vor, von denen einige in
Tab. 2.3 vorgestellt sind.

Der Zackenbarsch Plectropomus leopardus

Die hier vorgestellte Analyse des Wachstums von Plectropomus leopardus
basiert auf einer einzigen, aber recht umfangreichen und besonders gut-
strukturierten L&ngenhaufigkeitsprobe (siehe Abb. 2.7). In Anlehnung an
die oben erlauterte "integrierte Methode" bildet ELEFAN | diese Probe



Tab . 2.3: Einige Anwendungsbeispiele von ELEFAN | a)

Untersuchte Arten Gebiet Computersystem/sprache Referen zen
Evertebraten
Asaphis déflorata Radio Shack TRS 80 BERG (pers. Mitt. )
. . . Bahamas Modell 1/M-BASIC BERG und ALATALO (1984)
Codakia orbicularis
Panul irus spp. Galapagos Inseln S RECK (1983)
Fische

Gadus morhua

Melanogrammus aeglefinus

Merlangi us merlangus Nordsee PDP 10 / FORTRAN V ROHDE (1982)
Li manda 1imanda

Clupea harengus

. . . Radio Shack TRS 80
24 Arten von KoraH enfisehen verschiedene Gebiete Modell 1117 M-BASIC MUNRO (1983)

Epinephelus tauvina

Pampus argenteus MORGAN (1983)

pus -arg e t Hewlett-Packard HP 9845 B/ SAMUEL und MORGAN (in Druck)
Oto!i thes argenteus HP-BASIC
Lutjanus coccineus MORGAN (in Druck)

Katsuwonus pelanis

Thunnus albacares Phi 1i ppinen HP 85/87 / HP-BASIC WHITE (1982)

Hi1sa kelee . ] GJOSAETER und SOUSA (1983a)
_ Mozambique UNIVAC 1100 / U-BASIC CI0SAETER und SOUSA (19830)

Decapterus russe!li

Stolephorus spp. Papua-New Guinea ,\TAngA%?C’ Modell 1, 111/ DALZELL (1983, 1984)

) Unter AusschluB von Anwendungen durch den Verfasser und seinen unmittelbaren Mitarbeitern.
Diese Angaben sind nur zur Orientierung uUber die Vielseitigkeit der Methode aufgelistet.
Zur Zeit qibt es Uber 50 "aktive" Anwender von ELEFAN | in dUber 30 L&ndern und viel mehr
Arbeiten als hier aufqgelistet sind, konnen fir die ndchsten Jahre erwartet werden.



Abb.

Alter (Jahre-t0)

Relatives

2.8:

O 5 1015 2025 30 35 (0 45 50 55 6t
Standardlange (cm)

Wachstum von Plectropomus leopardus, auf der Grundlage der
Probe in Tab. 2.2 und Abb. 2.7 mittels ELEFAN | bestimmt.
Das Programm hat die Parameterwerte L, = 62.4 cm und K =
0.31 als diejenigen identifiziert, die ESP/ASP maximiert, d.h.
die meisten Gipfel trifft, und dabei madglichst viele Taler
"meidet". Man beachte, dal drei der Altersgruppe, die von
ELEFAN | identifiziert wurden, auch von Goeden (1978) identi-
fiziert wurden, daR aber seine Gruppe "5" tatséachlich eine
Gruppe "6" ist (siehe auch Abb. 2.7)



automatisch so viele Male ab, bis die bestpassende Wachstumskurve aus der
Probe "herauswachstll (bei L = 60 cm). Wie aus Abb. 2.8 zu ersehen ist,
ergibt sich dabei, dalR die von Goeden (loc. cit.) als zur Altersgruppe
"5" gehdrigen Fische héchstwahrscheinlich zur Altersgruppe "6" gehdren
und daB dabei, im Gegensatz zu Goedens diesbeziglichen Aussagen, die
VBGF sehr wohl das Wachstum von leopardus beschreiben kann. Wie in
Abb. 2.8 dargestellt erscheint das Wachstum von F\ leopardus nicht von
saisonalen Schwankungen beeinflusst zu sein; dies hangt jedoch damit
zusammen, dall hier nur eine einzige Probe analysiert wurde. Wenn namlich
die andere Langenhé&ufigkeitsprobe bericksichtigt wird, die Goeden (loc.
cit.) auch vorstellte, so erweist sich, dal das Wachstum von P” leopardus,
einer haufigen Form des GroRBen Australischen Barriereriffs, sehr wohl
saisonal schwankt (siehe Pauly und Ingles 1981, Abb.4 ). Es sollte letzt-
lich erwdhnt werden, dall lesbare Jahresringe, trotz der angesprochenen
Saisonalitat des Wachstums von leopardus nach Goeden (loc. cit.) nicht
ausgebildet werden. Fische mit &ahnlicher Biologie wie P. leopardus bilden
zwar Tagesringe aus (Brothers 1980), diese sind aber, nicht zuletzt wegen
der hohen Lebensdauer dieser Fische, sehr miham zu zahlen (Ralston und
Miyamoto 1981, Brouard et al. 1984).

Die Garnele Penaeus kerathurus

Abb. 2.9 stellt eine saisonal oszillierende Wachstumskurve fur die Weibchen
der Garnele Penaeus kerathurus dar. Es sind wenige Kommentare erfor-
derlich, denn der Leser und die Leserin werden einschdtzen kénnen, dal
sich diese Kurve ausgezeichnet an die vorliegenden L&ngenh&ufigkeitsdaten
anpalit. Es sollte nur die Gelegenheit benutzt werden zu betonen, daR
ELEFAN | Kurven wie in Abb. 2.9 an Langenh&ufigkeitsdaten anpalit, ohne
dalR von aussen (d.h. von Menschen) Angaben Uber das absolute oder

relative "Alter" einzelner Langengruppen eingegeben werden miussen.

Die Peruanische Anchoveta Engraulis ringens

Abb. 2.10 stellt eine Wachstumskurve fur die peruanische Anchoveta
(Engraulis ringens) dar, die auf Daten basieren, die vom Instituto del Mar
del Peru im Jahr 1970 gesammelt wurden. Allem Anschein zum Trotz ist
dies eine saisonal schwankende Kurve; ihre Amplitude ist aber gering (C =



Totallange (cm)

0.3) und daher mit dem bloRen Auge nicht wahrnehmbar. Diese geringen
Wachstumsschwankungen entsprechen den geringen Temperaturfluktuatio-
nen, die - aufler in den El Nifio Jahren - das Auftriebsgebiet vor Peru
charakterisieren (siehe Pauly und Tsukayama 1983). Bemerkenswerterweise
sind an der peruanischen Anchoveta bisher keine Wachstumsuntersuchun-
gen an Tagesringen vorgenommen worden, mit deren Ergebnissen die hier

vorgestellte Wachstumskurve verglichen werden kdnnte.

Abb. 2.9: Wachstum der Garnele Penaeus kerathurus (Weibchen) vor

Cadiz, Spanien, nach Langenhdaufigkeitsdaten in Rodriguez
(1977). Man beachte den ausgezeichneten Fit der saisonal
schwankenden Wachstumskurve (mit den Parametern TLoo= 21
und K = 0.8), die, es sei noch einmal betont, von ELEFAN |

ohne irgendwelche Vorgaben Uber das Alter der jeweiligen
Langengruppen identifiziert wurde

Die indische Makrele Rastrelliger brachysoma

Abb. 2.11 zeigt mehrere Kurven, die das Wachstum der Makrele Rastrelli-
ger brachysoma widerspiegeln sollen. Die erste dieser Kurven (A) ist von
ELEFAN | auf L&angendaten von Druzhinin (1970) angepallt worden, die
dieser im Mergui Archipel im Siden von Burma gesammelt hatte (siehe
Pauly und Sann Aung 1984 fur Details). Die Kurve hat die Parameter L00=
27.0 cm und K = 0,965. Dies weicht ziemlich stark von dem ab, was an
Wachstumsparametern Uber diesen Fisch verdffentlicht worden ist (Tab.

2.3) und ist wahrscheinlich darauf zurickzufihren, dafl Druzhinins Daten



eine sehr geringe Spanne von Langen aufweist und insbesondere die
kleinen, schnellwiichsigen Fische auslaBt. Die L&angendaten und die oben
angegebenen Werte von L* und K wurden herangezogen, um mit Hilfe des
ELEFAN Il Programms (Pauly 1982c, Pauly et al. 1981) eine ladngenbezogene
Fangkurve (siehe Kapitel 4) herzuleiten, aus der die Fangwahrschein-
lichkeiten pro Lé&angenklasse mittels einer Methode, die in Kapitel 4 er-
lautert wird, berechnet wurden. Dann wurden Druzhinins urspringliche
Langendaten fir jede L&angenklasse durch die Fangwahrscheinlichkeit geteilt
und diese "neuen" Langendaten mit ELEFAN | analysiert. Die Wachstums-
kurven unten in Abb. 2.11 D sind das Ergebnis dieser neuen Analyse; sie
haben die Parameter L.» = 27.0 und K = 1.60 und stimmen damit mit den

Ergebnissen von Wachstumsuntersuchungen uberein, die an anderen sudost-

A
~V — -V ~

1970 1970

Abb. 2.10: Wachstum der Peruanischen Anchoveta (Engraulis ringens,

nérdlicher Bestand) aus Langendaten fur 1970 mit Hufe von
ELEFAN | ermittelt. Die Wachstumskurve weist eine gering-
fligige saisonale Schwankung auf (C = 0.3), die mit dem nack-
ten Auge nicht wahrnehmbar ist, aber den jahrlichen Tempera-
turfluktuationen entspricht, die fuar Jahre ohne El Nirto Ereig-
nisse charakteristisch sind (aus Pauly und Tsukayama 1983,
verandert)



Tab. 2.4: Werte von 0’ in sudost-|siatischen Bestidnden der Makrele
Rastrelliger brachysoma )

Fanggebiet L(Db) K C) r d>

Innerer Golf von Thailand 20.9 3.38 3.17 '

Innerer Golf von Thailand 20.9 4.20 3.26

; o o Mittelwert
Golf von Thailand (10°N, 100°E )
Vv i ( ) 20.0 3.53 3.15 , 3 172+0.136 g)

Golf von Thailand (10°N, 100°E) 19.6 4.14 3.20

Indonesien (Tajung Satai) 22.9 2.28 3.08 ,,

Mergui Archipel, Burma 27.0 0.965 2.84

(um Selektionseffekte nicht korrigiert) e)

Mergui Archipel, Burma 27.0 1.60 3.07

(um Selektionseffekte korrigiert) »

a) Aus Pauly und Sann Aung (1984)
b) Gabellange, in cm

c) 1/Jahr
d) Definiert als 0* = login K + 2 log, L«, (siehe Text)
e) Siehe Abb. 2.11 A ,u

f) Siehe Abb. 2.11 D
g) 99% Vertrauensbereich
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Abb. 2.11: Wachstum der indischen Makrele Rastrelliger brachysoma, mit
ELEFAN | und Il bestimmt.

A: Vorlaufige Wachstumskurve, von ELEFAN | mit den L&ngen-
daten von Druzhinin (1970) bestimmt. Man beachte die
geringe Spannweite der erhdaltlichen L&ngen

B: Langenbezogene Fangkurve, von ELEFAN Il und den in A
bestimmten Wachstumsparametern (siehe Tab. 2.4 und Kap.

4, Gleichung 4.18) bestimmt

C: Fangwahrscheinlichkeiten, aus der Fangkurve in B und der
Methode in Kap. 4 (bes. Tab. 4.4.) bestimmt

D: Wachstumskurve von Rastelliger brachysoma, von ELEFAN |
mit den Daten von Druzhinin (1970) bestimmt, nachdem diese
fur jede Langenklasse durch die jeweiligen Fangwahrschein-
lichkeiten dividiert wurden. Man beachte, dall die neuen Wachs-
tumskurven steiler sind als die vorlaufigen Kurven (siehe
auch Tab. 2.4) und daR eine zweite Kohorte sichtbar gemacht
wurde (siehe auch Abb. 5.3 und Text)



asiatischen Bestédnden dieser Art vorgenommen wurden (Tab. 2.3). Der
Leser wird auch merken, dall die Korrektur der urspringlichen Daten fir
Selektionseffekte auch die Wirkung hat, die Tatsache hervortreten zu
lassen, dall R. brachysoma in Burma wie anderswo in Sudostasien zweimal
im Jahr rekrutiert. Dies spiegelt sich in den L&angendaten als zwei Ko-
horten (volle und gestrichelte Linie, Abb. 2.11 D) wider (siehe auch Abb.
5.3).

Der Kalmar Loligo pealei

Abb. 2.12 kontrastiert eine traditionelle Anwendung der Modal Class Pro-
gression Analysis (s. oben) mit einer auf denselben Langenhaufigkeitsdaten
beruhenden Anwendung von ELEFAN 1. Dieses Beispiel (Abb. 2.12 A)
wurde ausgesucht, weil es sehr schon die Fehler illustriert, die bei der
Anwendung der MCPA auftreten kénnen (und zum Teil mussen!); es sind

i) die willkurliche Auswahl der Gipfel, die miteinander verbun-
den werden bei gleichzeitiger Uberbewertung der Methode
(hier der Cassie-Methode) zur Identifizierung von Gipfeln;

ii) kein Bertcksichtigen von saisonalen Wachstumsschwan-
kungen;

iii) falsche Verbindung der Histogramme, die jeweils durch ihre
Basis, nicht aber durch ihre Gipfel verbunden werden mius-
sen, und letztlich

iv) kein Test, ob das identifizierte "Wachstum" auch einem fur
Kalmare akzeptiertem Wachstumstyp entspricht.

Abb. 2.12 B, C zeigen Wachstumskurven, die mittels ELEFAN | aus den
Daten bestimmt wurden, die auch in Abb. 2.12 A benutzt wurden (die
Klassenbreite wurde allerdings wegen der geringen Probenumfinge verdop-
pelt). Es erweist sich, dal eine saisonal schwankende Version der VBGF
die erhdltlichen Langenh&ufigkeitsdaten gut beschreibt und daR Wachstums-
parameter ermittelt wurden, die mit anderen, fir andere Bestdnde dieser
Art bestimmten Parameterwerten gut (dbereinstimmen (Pauly 1984d).
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Abb. 2.12: Wachstum des Kalmars Loligo pealei, mit zwei verschiedenen

Methoden bestimmt.

A: Originaldaten von Hixon et al. (1981) zusammen mit ihrer
(willkdrlichen) Interpretation des Wachstums im Bestand.
Man beachte, dall keine objektiven Kriterien fur die Aus-
wahl der zu verbindenden Gipfel Vorlagen, und daR die
Verbindungslinien falsch dargestellt sind, weil sie die
Gipfel, nicht aber die Basen der Histogramme verbinden

B: Dieselben L&éngendaten, in doppelt so grolle Klassen einge-
teilt, und fir die Verwendung durch ELEFAN | restruktur-
iert (vergl. Abb. 2.7)

C: Wachstumskurve wie in B, auf die Langendaten aufgetra-
gen. Man beachte das saisonale Wachstum, dessen Schwan-
kungen die erwartete Amplitude haben (vergl. 2.2). Die
hier erzielten Wachstumsparameter passen gut zu denen, die
aus anderen Kalmarbestdnden gewonnen wurden (vergl.
2.18)



- 44 -

Die Nacktschnecke Dolabella auricularia

Trotz der geringen Anzahl von Tieren, die erhéltlich waren, erscheint die
Wachstumskurve, die von ELEFAN | fur die Nacktschnecke Dolabella auri-
cularia bestimmt wurde, akzeptabel (siehe Abb. 2.13). Dieses Beispiel
stellt den einzigen Fall dar, bei dem ELEFAN | auf Cewichtsdaten ange-
wandt wurde. Dies war notwendig, weil Nacktschnecken ihre Form so leicht
verandern kdnnen, dall ihre linearen Abmessungen sehr schwer zu ermit-
teln sind. Da aber die Kubikwurzel von Gewichten bei den meisten Tieren
(in erster N&aherung) ihrer Lange proportional ist, konnte hier auf die Ge-
wichte zuruckgegriffen werden. Es muB allerdings bemerkt werden, daf}
dieses Verfahren nicht legitim gewesen ware, wenn merkliche saisonale
Schwankungen aufgetreten wéaren. Saisonale Schwankungen des Gewichts-
wachstums von aquatischen Tieren weisen namlich eine ganz andere Struk-

tur als die des Langenwachstums auf (siehe Pauly und Gaschitz 1979 und
Shul'man 1974).

Bei diesem Beispiel handelt es sich wahrscheinlich um die erste Anpassung
der VBGF an eine Nacktschnecke (siehe Pauly und Calumpong 1984).
Dieses Beispiel illustriert somit die Aussagen der Verfasser (siehe Kapitel

1) dber die potentielle Anwendbarkeit der in dieser Schrift vorgestellten
Methoden auf benthische Evertebraten.
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Abb. 2.13: Wwachstum der Nacktschnecke Dolabella auricularia in der
Bucht von Siyt, Philippinen. 7m GegenTatz zu allen bisherigen
Anwendungsbeispielen von ELEFAN | beruht dieses auf Ge-
wichtshaufigkeitsproben, von denen die dritte Wurzel gezogen
wurde, damit sie wie Langenh&ufigkeitsdaten behandelt werden

5 s s T A ' Prob" me u "d “ Z u n g e n zu



Die gleichzeitige Analyse von Lé&ngen- und Altersdaten

Den verschiedenen Anwendungsbeispielen von ELEFAN I, die auf den
vorigen Seiten vorgestellt wurden, ist gemeinsam, dall sie alle auf Tieren
beruhen, bei denen das Alter von Einzeltieren nicht bestimmt werden kann
oder nur mit groBen Schwierigkeiten hatte bestimmt werden kdnnen. Bei
solchen Tieren ist deshalb, auch von Kritikern des ELEFAN | Programs,
die Niuotzlichkeit dieser Methode unbestritten. Eine Kontroverse hat es
allerdings bei der Frage gegeben, welche Methode (Altersbestimmung oder
ELEFAN 1) bei solchen Fischen zu verwenden ist, bei denen das Alter zwar
problemlos, aber nur unter hohen Kosten bestimmt werden kann, bei denen
aber auch Léangendaten vorliegen, die schnell und billig, wenn auch we-
niger zuverlassig, mit ELEFAN | analysiert werden kdénnen (Morgan 1983).
Diese Kontroverse scheint allerdings uUberwunden zu sein, bevor sie sich
richtig entfalten konnte. Der Grund dafir ist, daB Morgan (im Druck) eine
Methode fand, die Analyse von L&angendaten durch ELEFAN 1 gleichzeitig
mit der Analyse von Lé&angen-Alters-VVerten vorzunehmen. Dabei verwendet
er eine modifizierte Version von ELEFAN [I* die, nachdem die zu analysie-
renden L&angendaten eingegeben sind, noch nach L&angen/Alter-Wertepaaren
abfragt. Die Lange/Alter Wertepaare werden dann mit denselben Wachs-
tumsparametern angepalt, die auch fir die Langendaten benutzt werden.
Die Gute der Anpassung wird mit einem Parameter "Pa" gemessen, der
analog ESP/ASP definiert ist. Nachdem einige Wachstumsparameterwerte
durch das Programm gleichzeitig auf die Langendaten und die Langen/Al-
terspaare angepallt worden sind, wird getestet, ob die ESP/ASP und
Pa-Werte, die jeweils erhalten worden sind, miteinander korrelieren. Tun
sie das, so kann angenommen werden, dal die L&ngendaten und die L&n-
gen/Alter Wertepaare miteinander kompatibel sind und zusammen zur Iden-
tifizierung einer optimalen Kombination von Wachstumsparametern benutzt
werden kdnnen. Das Kriterium fiar Optimalitat ist dabei (Pa+(ESP/ASP)/2)

(siehe Morgan, loc. cit.).

Bei der gleichzeitigen Anpassung von Langen- und Altersdaten zeigte sich
nun, daB nur wenige L&angen/Alterspaare erforderlich sind, damit das
modifizierte ELEFAN | Programm ein deutliches Optimum (und die dazu-
gehorigen Wachstumsparameter) identifiziert. Anders formuliert: Wenn man
in Zusammenhang mit dem von Morgan modifizierten ELEFAN | Programm

arbeitet, so sind, zusdtzlich zu Langendaten, nur sehr viel weniger Al-

* erhéaltlich von dem Diplombiologen Tom Brey, Benthosdkologie, Institut

fur Meereskunde, Kiel
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Abb. 2.14: Beispiele der von ELEFAN | definierten Optimalfunktion.

A:

Kurzlebige Fische, reprasentiert durch gutstrukturierte
Daten: Die Optimumfunktion hat ein klar definiertes Maxi-
mum, das vom Programm leicht identifiziert werden kann

: Langlebige Fische und/oder Langenh&ufigkeitsdaten sind

schlecht strukturiert (z.B. in zu groRe L&angenklassen
eingeteilt): Optimumfunktion hat kein klar definiertes
Maximum und ELEFAN | kann nur einen Bereich identifi-
zieren, in dem die besten Wachstumsparameterwerte liegen
Dieselben Daten wie in B, aber mit Hinzufigen von Alters—

daten. Das modifizierte ELEFAN ! kann leicht die optimale
Parameterkombination identifizieren.



- 47 -

tersbestimmungen ndtig, um zuverlédssige Wachstumsparameter zu erhalten -
selbst bei langsamwichsigen Fischen - als wenn nur Altersdaten benutzt
werden (siehe Abb. 2.14 und 2.15).

------- K (oder L"™J
& 100
T3
0 L-ooioderk)
s 50
S
0)
3S 0 - I 1

10 20 30 40 50 60

Anzahl von Langen/Alter Wertepaaren

Abb. 2.15: Schematische Darstellung (in %) des Effekts der gleichzeitigen
Benutzung von Altersdaten auf die Parameterwerte, die aus
Langendaten mit einer modifizierten Version von ELEFAN |
gewonnen werden (von G. Morgan, KISR, Kuwait, pers. Mitt.)

Bei dem konkreten Beispiel, das Morgan (loc. cit.) angibt - es handelt
sich dabei um einen langlebigen Fisch, dem Schnapper Lutjanus coccineus,
der bis zu 45 Jahre erreicht - bewirkt die Eingabe von 4 (1) Langen/Alter
Wertepaaren dieselbe Abweichung von L~ und K (von den ohne Alters-
angaben bestimmten Werten) wie 360 Lange/Alter-Wertepaare. Anders
formuliert heilt es: Die Benutzung von Altersdaten in Zusammenhang mit

Langendaten und einer modifizierten Version von ELEFAN | erlaubt es, die
Anzahl der zur zuverlassigen Bestimmung von Wachstumsparametern gelese-
nen Otolithen um einen Faktor von etwa 100 zu reduzieren (Abb. 2.15).
Ob dieser hohe Faktor bei weiteren Untersuchungen bestéatigt oder kleiner
wird (etwa zu einem Faktor von 10 reduziert wird) &andert nichts daran,
dall die hier vorgestellte Methodik wesentlich dazu beitragen kann, den
hohen Arbeitseinsatz, der bei Altersuntersuchungen gewd6hnlich erfor-



derlich ist, zu reduzieren. Dies erscheint sowohl fur die Fischerei-
forschung entwickelter Lander als auch fur die von tropischen Entwick-

lungslandern von Bedeutung, weil

i) in entwickelten Landern ein erheblicher Teil (bis zu 80%) der
Mittel fur Fischereiforschung auf Routineuntersuchungen
(z.B. auf die Konstruktion von Altersléngenschlisseln)
verwendet wird, sodaRlR kaum Ressourcen ubrig bleiben, sich
Uber die Datenberge, die gesammelt werden, Gedanken zu
machen;

ii) in tropischen Entwicklungslandern mdglich sein wird, die
bisherigen Arbeiten Uber Tagesringe zur Bestimmung von
Wachstumsparametern (einschlielflich t , das ja vom unmodi-
fizierten ELEFAN | nicht bestimmt werden kann) heranzu-
ziehen, anstatt ( wie es bisher bestenfalls geschah) Parameter-
werte, die auf Langendaten beruhen, nachtraglich mit solchen
zu vergleichen, die von Altersbestimmungen an Einzelfischen
stammen (siehe Gjdsaeter und Sousa 1983 a, b). Iﬁierbei
wird die Reduktion der Anzahl von benétigten Altersangaben

besonders nutzlich sein, weil das Zahlen von Tagesringen
besonders zeitraubend ist.

Der Vergleich von Wachstumsleistungen in Fischen und Evertebraten

Der Vergleich der Wachstumsleistungen von Fischen ist ein Thema, das
relativ wenig Aufmerksamkeit erhalten hat. Dies ist bedauerlich, weil mit
solchen Vergleichen nicht nur die Zuverléssigkeit von bestimmten Werten
beurteilt werden kann (siehe Tab. 2.3), sondern weil auch Inferenzen auf

das Wachstum von wenig untersuchten Fischen gemacht werden koénnen,
wenn verwandte Formen gut untersucht sind.

Zwei vom Verfasser entwickelte Methoden (siehe Pauly 1979b ,980c)
solche Vergleiche anzustellen, ,erden hier vorgestellt. Die erste Method”
ist eine graphische und beruht auf dem Konzept eines "auximetrischen
Netzes” Cauximetric grid". d.h. das Wachstum messende Netz) Ein sol
ches Netz stellt sich zundchst nur dar als ein Plot von log K auf log w



(wobei immer gleiche Einheiten benutzt werden, hier 1/Jahr fir K und g
far W~2). Zusatzlich sind Isoplethen eingetragen, die gleiche Werte des

Parameters "P" darstellen. Dabei ist P definiert als

P =loglQ (WA «K) ... 2.3)

Die "Basislinie" eines auximetrischen Netzes stellt die Linie dar, wo P = 0
ist. Da die Steigung der VBCF am Wendepunkt gleich

4
dT*“ 9 K *Wo

2.4)

ergibt sich, daB P direkt dem log”~ der Steigung am Wendepunkt einer

Woo(g)

0 0 1 18 1~ 1B 16

Abb. 2.16: Definition eines auximetrischen Netzes (siehe Text)
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jeden Wachstumskurve entspricht, d.h. die hochste Wachstumsleistung
ausdrickt, zu der die Fische eines bestimmten Bestandes fahig sind (Abb.
2.16). Abb. 2.17 stellt ein auximetrisches Netz fur Fische im allgemeinen
dar. Die kleinsten und grélRten Fische, die es gibt, sind bericksichtigt
und die Kurve um den Punkteschwarm herum umgibt wahrscheinlich alle
Werte von P, die bei Fischen Vorkommen konnen (siehe auch Tab. 2.5).
Praktische Anwendbarkeit bekommt das auximetrische Netz allerdings dann,
wenn Daten, die zu wohldefinierten Taxa geh6ren, eingetragen werden.
Dabei erweist sich zum Beispiel, dall Fischfamilien bestimmte, fur sie
typische Teile des Netzes einnehmen (Abb. 2.18). Das gleiche gilt selbst-
verstandlich auch fiur Gattungen und Arten (Abb. 2.19). Es ist daher
maglich, wenn etwa eine Gattung durch eine Anzahl von Arten (d.h.
Punkte aus Einzelbestdnden) wohl definiert ist, aus einem Wert von W}*

einen ersten Schatzwert von K fir eine Art, die der jeweiligen Gattung

Wo, (9)

2°17: Aus«ahl représentativer Fische im auximetrischen Netz-
RschartenTr? Bestande aus sehr kleinen und sehr groflen

P&ty 1debe, verafierd; sieheadEhnFhE U 1gpen Fischend (aus
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Tab. 2.5: Wachstumsparameter wor. Fischen, die ganze Spanne von K und Wm
Werten besetzen, die in dieser Gruppe Vorkommen konnen.
Die Daten sind nach steigenden Werten von P geordnet, mit
denen die 0O-Werte stark, aber nicht perfekt korreliert sind
(siehe Text) a)

=
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Familie Art W, K P 0
Myctophidae Nololychnus valdiviae 0.14 1.411 -0.70 0.42
Gasterosteidae Apeltes quadracus 1.23 1.174 0.16 0.13
Cyprinidontidae Cyprinodon macularius 0.538 3.391 0.26 0.35
Cyprinodontidae Cyprinodon macularius 0.703 2.995 0.32 0.37
Myctophidae Myctophum punctatum 6.56 0.323 0.33 0.05
Cyprinodontidae Cyprinodon macularius 0.710 3.223 0.36 0.41
Myctophidae Benthosoma glaciale 5.72 0.45 0.41 0.16
Syngnathidae Siphonosoma typhie 6.2 0.558 0.54 0.27
Gasterosteidae Gasterosteus aculeatus 1.97 1.788 0.55 0.45
Myctophidae Myctophum affine 9.0 0.42 0.58 0.26
Syngnathidae Nerophris ophidion 5.46 1.052 0.76 0.51
Myctophidae Scopelopsis multipunctatus 5.4 1.118 0.78 0.08
Macrorhamphos idae Macrorhamphosus scolopax 21.7 0.30 1.21  0.37
Blennidae Blennius pholis 54 0.30 1.21 0.63
Cottidae Taurulus bubalis 102 0.23 1.37 0.70
Cottidae Cottus kessleri 118 0.197 1.37 0.68
Maenidae Maena smaris 117 0.218 1.41 0.72
Callyonimidae Callyonymus lyra 52.5 0.49 1.41 0.84
Gadidae Trisopterus esmarkii 47.7 0.59 1.45 0.89
Pomadasyidae Rhonciscus striatus 142 0.229 1.51 0.79
Cynoglossidae Cynoglossus macrolepidus 170 0.239 1.61 0.87
Engraulidae Engraulis auchoita 212 0.230 1.69 0.91
Labridae Symphodus melops 190 0.359 1.83 1.07
Notothenidae Trematomus bernachii 309 0.29 1.95 1.12
Carangidae Selaroides leptolepis 85 1.155 1.9 1.35
Polynemidae Polynemus heptadactylus 718 0.157 2.05 1.10
Sparidae Pentex macrophtalmus 941 0.162 2.18 1.19
Scorpaenidae Scorpaena porens 869 0.177 2.19 1.21
Zoarcidae Zoarces viviparus 965 0.203 2.29 1.30
Sciaenidae Pseudotolithus elongatus 715 0.274 2.29 1.34
Scyliorhinidae Scyliorhinus canicula 550 0.53 2.46 1.55
Letognathidae Letognathus equulus 197 1.884 2.57 1.80
Labridae Labrus berggylta 3830 0.107 2.61 1.42



Nr.

34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53

55
56
57
58
59
60
61
62
63

Tab. 2.5: Fortsetzung

Familie

Labridae
Scombridae
Serranidae
Mugilidae
Pomatomidae
Trichiuridae
Gadidae
Scombridae
Gadidae
Acipenseridae
Lophiidae
Serranidae
Scombridae
Acipenseridae
Scombridae
Scombridae
Acipenseridae
Scombridae
Istiophoridae
Scombridae
Scombridae
Istiophoridae
Carcharhinidae
Carcharhinidae
Carcharhinidae
Carcharhinidae
Scombridae
Scombridae
Lamnidae
Rhincodontidae

Art

Tautoga onitis
Rastrelliger kanagurta
Epinephelus guttatus
Mugil cephalus
Pomatomus saltatrix
Trichiurus lepturus
Pollachius virens
Sarda sarda

Gadus morhua
Acipenser stellatus
Lophius piscatorius
Roccus lineatus

Auxis thazard
Acipenser giuldenstadti
Enthynnus alliteratus
Katsuwonus pel amis
Huso huso

Katsuwonus pel amis
Tetrapterus albidus
Thunnus obesus
Thunnus obesus
Istiophorus platypterus
Prionace glauca
Prionace glauca
Eulemia milberti
Eulemia milberti
Thunnus thynnus
Thunnus thynnus
Cethorinus maximus
Rhincodon typus

a) aus Pauly 1979b, 1980c, leicht geadndert.

o)
2845
117
2089
2078
5808
4663
11331
3434
16350
15675
53952
17543
4394
97200
44869
55200
149100
16000
861500
234961
165108
36740
447750
738000
89190
99740
987388
504835
13820000
6000000

.165
.16

.243
.435
.197
.296
.141
.693
.181
.192
.060
.186
.829
.045
.164
.179
.097
-949
.026
.114
.167
.754
.091
.072
.610
.580
.067
.308
0.045
0.025
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.67
.78
.71
.96
.06
.14
.20
.38
.47
.48
.51
.51
.56
.64
.87
.99
.16
.18
.35
.43
.44
.44
.61
.73
.74
.76
.82
.19
.75

.20

1.52
2.09
1.60
1.85
1.80
1.92
.85
.20
.07
.08
.93
.10
.35
.98
.32
.41
.44
.78
.37
.64
.70
.92
.73
77
.09
.10
.16
.29
3.41
3.58
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angehort, zu erhalten. Umgekehrt kann geprift werden, ob ein bestimmtes
Paar von W, und K-Werten zu einer bestimmten Gattung gehoért (oder
gehdren kann). Arbeiten, die solche Anwendungen von auximetrischen
Netzen enthalten, sind zum Beispiel Ralston und Miyamoto (1981), Worth-
mann (1982), Hubold und Mazetti (1982).

=9 »

Abb. 2.18: Position einiger wichtiger Taxa im auximetrischen Netz.

Dieses Beispiel vergleicht die Wachstumsleistung der Guppys

(Fam.: Cyprinodontidae) mit der der Penaeiden (Garnelen) und
der Makrelenartiger (Makrele, Thune und verwandte Fische,

Fam.: Scombridae) sowie mit der der loliginiden Kalmare und
des Rotbarsches (Sebastes marinus). Man beachte, dalR diese
Gruppen alle sehr klar definierte Teile des Netzes einnehmen -
bis auf die Kalmare, deren Uberlappung mit den Makrelen-

artigen auf ihre &hnliche 6kologische Rolle im Pelagial hinweist
(aus Pauly 1980c, 1984d und Pauly et al. 1984, verandert)



Abb.

2.19:

Position ausgewéahlter Fischarten im auximetrischen Netz.

Man beachte, daBR jede Art einen klar definierten Teil des
Netzes einnimmt, und daR daher relativ enge Grenzen fir
mogliche artenspezifische K und W* -Paare vorliegen. Diese
Tatsache kann naturlich fir das Schatzen von K aus vorgege-
benen Werten von W,, benutzt werden (aus Pauly 1979b, 1980c,
verandert)



Eine andere Methode, Wachstumsparameter vergleichend zu betrachten,

liefern die Beziehungen

loglQ K = 0 - 8log ... 2.5)
und

logio K =0* - 2 log ... 2.6)

die auf einem umfangreichen, vom Verfasser eigens zu diesem Zweck kom-
pilierten empirischen Datenmaterial beruhen (L~und K-Werte von {ber 1500
Fischbestanden und 500 Arten, siehe Pauly (1978a) und die auch theore-
tisch begrindet werden kdnnen (siehe Pauly 1979b).

Bei den Gleichungen (2.5) und (2.6) erzeugen die Steigungen (2/3 bzw.
2) daBk, wenn Wertepaare (W« und K oder L™und K) aus mehreren Bestan-
den derselben Art vorliegen, Werte von O (oder 0'), die iblicherweise nah
aneinander liegen, und, wenn geniugend Daten vorliegen, auch normal-
verteilt sind (was auch mittels verschiedener Tests gepruft werden kann;
siehe Abb. 2.20). Dies ergibt daher die Moglichkeit, bestimmte Kombina-
tionen von K und W~”oder K und !,,) auf ihre Ubereinstimmung mit einem
Kollektiv von K und W* - (oder K und L,J -Werten zu prifen. Dies sei
hier anhand von Tab. 2A illustriert. Aus ihr geht deutlich hervor, daR Lg,
= 27 cm und K = 0.965 einen Wert far 0' in Rastrelliger brachysoma produ-
zieren, der mit den anderen Werten von 0' nicht kompatibel ist, wéahrend
der Satz L*= 27 cm und K = 1.6, der aus den fiur Selektionseffekte korri-
gierten Langendaten hervorging, einen Wert von & produziert, der mit

den anderen Werten kompatibel ist.

Abb. 2.21 zeigt einige weitere Anwendungsbeispiele von Gleichung (2.5.).
Wie aus diesen zu ersehen ist, gibt es fiir jede taxonomische Gruppe einen
typischen Wertebereich von 5, der benutzt werden kann, um fir bestimmte
Bestdnde Werte von K aus V/& zu erhalten. Der Vollstandigkeit halber sei

noch erwéahnt, daR die Beziehung zwischen O und sich aus

2.7)
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Abb. 2.20: Wachstumsleistung einiger wichtiger Fisch- und Evertebraten-
familien, ausgedrickt durch den Parameter 0 (aus Munro und
Pauly 1983, veradndert)
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1-r-P vex 11—}
5 1 . . .
% Nemipterus japonicus
1 1-r- —T— == i i -
U 4
n Mugil cephalus
6 2 Poridii, i o»
9 EL Gadus morhua  [11]
jc "TLlex» | " |
o 6
N oA Thunnud eliacares r_
< 2
TT LI liil -y
2 N\

Wert vonO

Abb. Wachstumsleistung einiger Fischarten, ausgedriuckt durch den

Parameter 9 (aus Munro und Pauly 1983, verandert)



ergibt, wobei "a" der multiplikative Faktor einer L&angengewichtsbeziehung
der Form W = a- L3 ist. (Natdrlich lieBen sich diese verschiedenen Glei-
chungen alle auf eine Langengewichtsbeziehung der Form W = a-L*3 verall-
gemeinern. Dies erscheint jedoch angesichts der vielen Unsicherheiten, die
bei Wachstumsvergleichen vorliegen, ziemlich nutzlos). Es sei auch er-
wahnt, dafl jZf nur bei Fischen mit gleicher Korperform benutzt werden
kann (d.h. mit gleichem "a"), wdahrend {6 dazu benutzt werden kann, die
Wachstumsleistungen von Fischen mit unterschiedlichen Korperformen zu
vergleichen. Die Beziehung von P und & ist letzlich die, daR der Para-
meter P eine absolute Wachstumsleistung ausdrickt, die von der Endgrofle
der Tiere abhangt (weil Fische, die eine hohe EndgréRe erreichen, norma-
lerweise besser wachsen als sonst vergleichbare, aber kleiner bleibende
Fische, siehe Pauly 1979b und Abb. 2.17) wahrend der Parameter 0 die
Wachstumsleistung so ausdrickt, daR grofe mit kleinen Fischen verglichen

werden konnen.

Einige theoretische Betrachtungen zum Fischwachstum

Dem aufmerksamen Leser wird nicht entgangen sein, dal in diesem Kapitel
bisher stillschweigend davon ausgegangen wurde, daB die VBGF "stimmt"
und dall sie hier als Grundlage zahlreicher abgeleiteter Modelle benutzt
werden kann. Die Frage, die hier kurz gestreift wird, ist die, ob die
VBGF dieses "Vertrauen" auch verdient oder ob es angebracht ware, aus
praktischen oder theoretischen Uberlegungen heraus eine andere Wachs-
tumsgleichung oder mehrere andere Wachstumsgleichungen ebenfalls zu
diskutieren. Wenn auch die VBGF ihre Gegner hat (u.a. Ursin 1967,
Knight 1968, Roff 1980), insbesondere ihre theoretische Begriindung durch
von Bertalanffy (1934, 1938) betreffend, so bestreiten wenige Autoren,
daR diese Kurve als empirische Kurve gute Anpassungen gibt. Ursin
(1967) schreibt zum Beispiel Uber die VBGF "astoundingly, it also very
often provides a fine representation of growth data, which has ensured it
a wide application in the yield assessments of fishery biologists". (Hier
sollte auch erwahnt werden, dalB zum Beispiel ELEFAN | oder die langen-
bezogenen Fangkurven von Kap. 4 fur den Gebrauch mit anderen
Kurven, etwa den Modellen von Gomperz (1825), Richards (1959) oder
Kriger (1964) mit Leichtigkeit abgeédndert werden koénnen.) Die theo-

retische Basis, die von Bertalanffy (loc. cit.) seiner Kurve gab, ist, wie



oben erwé&hnt, von zahlreichen Autoren angegriffen worden und der Ver-
fasser ist vermutlich (neben von Bertalanffy selbst) der einzige, der es
versucht hat, diesen Angriffen zu begegnen (Pauly 1979b, 1981b). Dabei
zeigte sich, dalR die physiologische Grundlage, die von Bertalanffy seiner
Gleichung gab, nur dann gultig sein kann, wenn die VBGF verallgemeinert

wird und dabei einen zusatzlichen Parameter (D) erhéalt derart, dal

L, =L

. o @ - e_KD(t” D eee 2.8)

und entsprechend auch fir das Gewichtswachstum. Praktische Methoden,
um mit Gleichung (2.8) zu arbeiten - einschlieflich von Methoden, "D" zu
bestimmen - werden in Pauly 1984a, Kapitel 4 diskutiert; dieses Buch
enthalt auch Methoden, um Gleichung (2.8) im Zusammenhang mit Sterblich-
keitsberechnungen zu benutzen. Ein wichtiges Ergebnis der theoretischen
Betrachtungen in Pauly (1979b, 1981b) ist, daR die Wachstumsleistungen
von Fischen sowohl in ihrer Ontogenie als auch im Vergleich verschiedener
Arten sehr stark von ihrer relativen Kiemenoberflache abh&angt (d.h. von
dem Verhé&ltnis von Kiemenflache/Kdérpergewicht). Dies spiegelt sich u.a. in
den folgenden Prozessen wider:

i) Die Futterausnutzungsrate von Einzelfischen nimmt mit zuneh-

mendem Kdérpergewicht ab (siehe Kap. 3);

i) die Wachstumsleistung von Fischen verschiedener Arten
korreliert sehr gut mit ihrer KiemengréRe (siehe Tab. 2.6
und Abbildung 2.22);

Gi) die Faktoren, die den Oj Bedarf von Fischen erhdhen (hohe
Temperaturen, Strefl, niedrige Futterkonzentrationen, etc.),
tragen auch dazu bei, daf Fische in ihrer Wachstumsleistung
Zurickbleiben (Pauly 1979b, 1981b);

iv) die Fische, die hohe Endgewichte erreichen kénnen, haben
Kiemen, die nicht nur "groR" sind, sondern auch in Propor-
tion zu einer Potenz des Gewichtes, die knapp unter 1 liegt,
wachsen. Dagegen wachsen die Kiemen von Fischen, die klein
bleiben, in Proportion zu einer Potenz des Gewichts, die 2/3
und weniger betragt (Pauly 1979b, 1981b, 1982c).

In Pauly (1979b, 1981b) wird erlautert, wie diese und einige weitere hier

nicht diskutierten Punkte zu einer vierparametrigen "verallgemeinerten"
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(ausgedrickt als "Kiemenflachenindex" (siehe Pauly 1979b,
1981b) und der Wachstumsleistung von Fischen (ausgedrickt
durch den Parameter O (siehe auch Tab. 2.6). Man beachte die
Eindeutigkeit der Beziehung und die extreme Position der
schnellwiichsigen Scombriden, die durchweg groBe Kiemen
haben
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Tab. 2.6: Daten Uber "ie Beziehung zwischen Wachstum und Kiemenflache
~ bei Fischen )

Artennanme We®) K b> Pc> 9 ¢ 1=910GAI
Hippocampus hudsonius 14 2.50 1.54 1.16 0.23
Scopaena porcus 869 0.177 2.19 1.21 0.46
Acanthocottus scorpius 377 0.539 2.31 1.45 0.59
Labrus merula 990 0.234 2.36 1.37 0.6A
Raja clavata 10644 0.150 3.20 1.86 0.65
Trigla gumardus 534 0.312 2.22 1.31 0.66
Maena smaris 117 0.218 1.41 0.72 0.67
Zeus faber 7187 0.298 3.33 2.05 0.71
Opsanus tau 568 0.258 2.17 1.25 0.76
Callionymus lyra 53 0.490 1.14 0.84 0.77
Lophius pi seatori us 53952 0.060 3.51 1.93 0.79
Blennius pholis 54 0.900 1.69 1.11 0.80
Mugil cephalus 13890 0.110 3.18 1.80 0.81
Pseudopleuronectes americanus 2881 0.113 2.51 1.36 * 0.88
laphopsetta maculata 806 0.242 2.29 1.32 0.89
Scylliorhinus caniculus 550 0.530 2.46 1.55 0.93
Crenilabrus melops 190 0.359 1.83 1.07 0.97
Cottus bubal is 102 0.230 1.37 0.70 0.97
Merlangius merlangus 472 0.426 2.30 1.41 1.02
Roccus lineatus 17543 0.186 3.51 2.10 1.08
Zoarcts viviparus 965 0.203 2.29 1.30 1.10
Platichthys flesus 1058 0.229 2.38 1.38 1.11
Squalus acanthi as 8280 0.074  2.79 2.79 1.13
Pleuronectes platessa 2171 0.170 2 57 1.45 1.16
Clupea harengus 217 0.290  1.90 1.09 1.17
Pollachius virens 11331 0.141 3.20 1.85 1.18
Tautoga onitis 2845 0.165  2.67 1.5 1.19
Trachurus trachurus 508 0.270 291 1.28 1.23
Coryphaena hippurus 22070 0.575 4.10 266 1.97
Scomber scombrus 977 0.262 2 41 1.41 1.35
Pomatomus saltatrix 5808 0.197 3.06 1.80 1.39
Scomberomorus maculatus 6911 0.20 3.14 1.86 1.39
Sarda sarda 3434 0.693 3.38 2.20 1.44
Thunnus thynnus 987388 0.067 4.82 .82 1.45
Thunnus albacares 198490 0.250 4.70 .93 1.52
KatsuMonus pelamis 55200 0.179 3.99 241 1.74
Enthynnus alliteratus 44869 0.164 3.87 230 1.03

a) Aus Pauly 1979 (Tab. XVIII) undPauly 1981b (Tab. 4) mit Anderungen; die aufgelisteten
Fischarten sind hier nach ihrer KiemengroRe {siehe FuBnote d) geordnet.

b) In g-
) Wie i» Text definiert.

d) GAl (Gill Area Index) ist definiert durch: Kiemenoberflache = SAl «
(Kleinenoberflache in cnK, W in g); Einzelheiten uber die Herkunft der hier

VERUEAS LR SRtBalR) GoH Shpesippentiachen TUr yece Frechart foif Refe
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VBGF fuhren (Gleichung 2.8) und wie diese, etwa auf Altersdaten an-
gepalt, biologisch interpretierbare Werte von WM (oder LJ und K liefert.
Der Autor hat seit seiner Dissertation (Pauly 1979b, 1981b), die speziell
der biologischen Basis der VBGF gewidmet war, diesen Fragen allerdings
nur geringe Aufmerksamkeit gewidmet und insgesamt nur zwei weitere
Beitrdge zu theoretischen Aspekten des Fischwachstums verdffentlicht
(Pauly 1982c, 1984c). Es erscheint daher unangebracht, diese Frage hier
noch einmal aufzurollen, zumal diese insgesamt vier theoretischen Arbeiten
von Kollegen weit weniger zitiert (d.h. benutzt) wurden als die mehr

methodisch orientierten Arbeiten des Autors.



Kapitel 3

EIN NEUES MODELL ZUR INTERPRETATION VON DATEN UBER DIE EFFIZIENZ
DER FUTTERAUSNUTZUNC VON FISCHEN

Einleitung: das traditionelle Modell

Die Futterausnutzung von Fischen ist ein wichtiger Aspekt ihrer Biologie,
stellt sie doch den Zusammenhang zwischen dem Wachstum und der Nahrungs-
konsumption von Fischen dar. Es gibt in der Literatur zahlreiche Verall-
gemeinerungen {Uber mittlere Futterausnutzungsraten von Fischen, doch
sind diese Faustregeln (etwa die, daBR bei jedem Energietransfer etwa 90%
als Verluste zu verbuchen sind) sowohl fur die Modellierung von Freiland-
systemen als auch fir die praktischen Belange der Aquakultur zu grob.
Deshalb werden haufig Experimente durchgefihrt, in denen fir bestimmte
Fische, unter bestimmten Versuchsbedingungen, fir bestimmte Nahrungs-
typen die Futterausnutzung studiert wird (siehe z.B. Jones 1976). Da das
Korpergewicht der untersuchten Fische einen maBgeblichen EinfluR auf die
erhaltenen Ergebnisse hat, werden diese in der Regel gegen das Koérper-
gewicht aufgetragen und die Parameter "a" und "b" einer Funktion der

Form

K, = a W3 ... 3.1)

geschatzt. Dabei ist K1 (= Korperzuwachs/aufgenommene Futtermenge)
die Futterausnutzung. (Eine andere Definition der Futterausnutzungsrate
existiert in der Literatur, namlich: K2 = Kd&rperzuwachs/assimilierte
Futtermenge; diese wird hier nicht speziell behandelt, weil alles, was hier
Uber K1 steht, auch fir K2 gilt.) Die Parameter a und b von Gleichung
(3.1) werden gewdhnlich (Uber eine lineare Regression gewonnen, die

zugleich eine linearisierte Form von Gleichung (3.1) darstellt, namlich

log"Q KJ = a + b log"Q W ...3.2)

Abb. 3.1 A gibt ein Anpassungsbeispiel, das auf den Daten in Tab. 3.1

basiert.



Tab. 3.1:

Kérper- x

Nr. gewicht a'
(in g)
1.86
9.92
13.09
19.65
24.63
35.09
45.15
50.70
51.30
57.00
79.80
93.80
107.50
123.80

© O N O U AW N R

N O
2 W N P O

0.
0.
0.
.284
.278
.234
-199
.227
.235
.208
177
.232
.157
.166

O O O O O O o o o o o

Futtere*

ausn.
Kj

391
274
320

64 -

~ o
0.270
0.998
1.117
1.293
1.391
1.545
1.655
1.705
1.710
1.756
1.897
1.972
2.031
2.093

a) Mittel aus Anfang- und Endgewicht.

N

0.
.139
.167
.147
141
.116
.096
2112
.116
.101
.085
.115
.074
.079

O O O O O O O O O o o o o

Daten zur Futterausnutzung von Channa striata (-
= A~ phalus striatus) (nach Pandian 1967]

215

Ophioce

transformierte Daten

~eglo A

-0.408
-0.562
-0.495
-0.547
-0.556
-0.631
-0.701
-0.644
-0.629
-0.682
-0.752
-0.635
-0.804
-0.780

b) Differenz vom End- und Anfangsgewicht/aufgenommene Futtermenge.
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Abb. 3.1: Abhangigkeit zwischen Futterausnutzungsrate (hier als - log.«
(1 - K.) ausgedrickt) und Korpergewicht in Channa striata

(nach Daten in Tab. 3.1).

A: Linearisierung der Daten Uber das herkdmmliche Modell

B: Linearisierung der Daten Uber das neue Modell. Man beachte
den besseren Fit und die Definition von W<* .

C: Vergleich der beiden Modelle bei entlogarithmierten Gewich-
ten. Man beachte, dall das herkdmmliche Modell sowohl bei
hohen als auch bei sehr kleinen Gewichten unverninftige
Werte von K™ voraussagt (siehe Text).



Das herkdmmliche Modell (Gleichung 3.1) hat entscheidende Nachteile:

i) Die Parameter "a" und "b" kénnen nicht biologisch inter-
pretiert werden, d.h. sie helfen nicht dabei, die Erkennt-
nisse, die mit diesem Modell gewonnen wurden, mittels
anderer Modelle zu interpretieren;

ii) das Modell impliziert Werte von K1 >1 wenn W a 1/b>W>0.

Dies ist jedoch unsinnig (besonders wenn Kdérperzuwachs und
aufgenommene Futtermenge in gleichen Einheiten ausgedrickt

sind);

iii) das Modell impliziert, dall K~ bei sehr groBen Fischen
immer >0, obwohl alle Fische bestimmte umweit- und
artenspezifische Gréfen nicht Gberschreiten kénnen, was

immer sie auch an Futtermengen aufnehmen.

Es konnte gegen die zwei letzten Punkte eingewandt werden, daR sie
bedeutungslos sind, da man allgemein lineare Regressionen nicht jenseits
der angepaliten Datenpunkte extrapolieren sollte. Das unten vorgestellte
Modell wurde entwickelt, um das erste der oben erw&hnten Probleme einer
Léosung zuzufihren; daR die beiden anderen Probleme einer Lésung néaher-

gebracht wurden, ergab sich als Nebeneffekt.

Das neue Modell

Das Modell, das hier vorgeschlagen wird, hat die Form

KL1*1 - « X / ...3.3)

mit R als Konstante und W als das Gewicht, bei dem K1 = 0; es sei auch
erwdhnt daB das Modell impliziert, dal K1 = 1 wenn W = 0, was immer auch
die Werte von B und Ww seien. Das Modell kann, wie das traditionelle

Modell, Uber eine lineare Regression und Wertepaare fir K1 und und W
angepalt werden, d.h.

-iogiQ @ -K,) =a+bloglow .. )



wobei B der Steigung (b) und B loglQ- Ww dem Achsenabschnitt auf der
Abszisse entsprechen. Das Vorzeichen vor den -log”~U-K” )-Werten
bewirkt, daR die Y-Werte, wie die urspringlichen -Werte selbst, ein
positives Vorzeichen haben. Das neue Modell bendétigt dieselben Daten wie
das traditionelle Modell und erfordert nicht wesentlich mehr Berechnungen
- es produziert jedoch Schatzwerte fir WM und Werte von , die Uber die
ganze Spanne von Gewichten "méglich" sind (siehe Abb. 3.1 B). Die

Schatzwerte von W,,, die Uber

ch = antilog _steigung ... 3.5)
gewonnen werden, haben insofern eine biologische Bedeutung, als sie
analog dem W~ der VBGF definiert sind und deshalb einen direkten Ver-
gleich zwischen W,* - Werten erlauben, die aus Wachstumsdaten und aus
Fltterungsexperimenten gewonnen wurden. Dieser Fall sei hier anhand von
Daten aus Futterungsexperimenten mit Channa striata (= Ophiocephalus
striatus), dem "Schlangenkdpf" sid- und sudostasiatischer SuRBgewésser
demonstriert. Das traditionelle Modell ergibt, basierend auf den Daten in

Tab. 3.1, die Gleichung

K., = 0.482 W-0'205 ees 3-6)

2
deren linearisierte Form einen Fit von r = 0.821 hat. Die gleichen Daten
ergeben, wenn sie mit dem neuen Modell interpretiert werden, die Glei-

chung

~0.073 3 7j}

deren linearisierte Form einen Fit von r2 = 0.888 aufweist. Dies ist merk-
lich hdéher als im vorherigen Fall und ihr Schatzwert fiar W,» (1580 g)
entspricht dem, was man bei einem Fisch erwarten kann, der in der Natur
zwar Uber 90 cm erreichen kann (Bardach et al. 1972), dessen Wachstums-

leistung aber in Laboraquarien herabgesetzt sein durfte.



Wenn auch vernunftig erscheinend, beruht dieses Beispiel doch auf einem
statistisch unzureichendem Modell, namlich einer Typ | Regression (auch
als "Modell 1", "Arithmetic Mean" oder "prediktive" Regression bekannt).
Bei diesem Regressionstyp wird namlich angenommen, daf (a) die Y-Werte
sich aus einem Experiment ergeben, wahrend die X-Werte festliegen (was
hier nicht der Fall ist) und (b) daB die Regression zum Schatzen von
Y-Werten benutzt wird (was ebenfalls nicht der Fall ist, da hier Stei-
gungen und Achsenabschnitte viel wichtiger sind als die Vorhersage von
Y-Werten). Eine Alternative zur Typ | Regression ist die Typ Il Regres-
sion (auch als "Modell 11", "Geometrie Mean" oder "funktionale" Regression
bekannt, siehe Ricker 1973). Bei diesem Regressionstyp werden weder
Annahme (a) noch Annahme (b) gemacht. Dafir werden Steigungen und
Achsenabschnitte geliefert, die den funktionalen Zusammenhang zwischen

zwei Variablen ausdricken. Die Parameter einer Typ |l Regression (al, b")

kénnen Uber die einer Typ | Regression gewonnen werden, mit Hilfe der

Beziehungen
b* = ... 3.8
n )

und

a' =Y -b' X ... 3.9)

wobei r der Korrelationskoeffizient zwischen Y und X und Y, X die Mittel-

werte der Y, X-Werte sind. Auf das oben angegebene Beispiel angewandt
hat dies den Effekt, daf Gleichung (3.7) in

t i /Wi . 0.077 eee 3.10)
K1~ 1" ( 1289

verwandelt wird. Der Unterschied zwischen beiden Gleichungen (3.7 und
3.10) ist hier relativ gering. Dies hangt damit zusammen, dafl der vorlie-
gende Korrelationskoeffizient (r = 0.942) recht hoch ist. Wie unten zu
sehen sein wird, hat die Benutzung einer Typ |l Regression dagegen einen

maflgeblichen EinfluR auf die Ergebnisse, wenn r niedrig ist.

Die definitionsgem&aRe Ubereinstimmung zwischen W, -Werten, die aus
Futterausnutzungsexperimenten gewonnen wurden und W* -Werten, die aus
Wachstumsuntersuchungen gewonnen wurden (oder einfacher noch aus der
oft beobachteten Ubereinstimmung zwischen ~max. dem gréBten Fisch in
einem Bestand und W,,, siehe Pauly 1984a), ertaubt es, Futterausnutzungs-
experimente so zu interpretieren, dall Werte, die von einem engen GrdfRen-

bereich gewonnen wurden, auf einen gréBeren Bereich extrapoliert werden.



Dies erfolgt durch das Hinzuziehen eines zum Beispiel aus Wachstums-

untersuchungen gewonnenen ‘"externen" Schatzwertes von VJ& und der

Gleichung
B = ... 3.11)
log10 W(oo) * X
in der Y der Mittelwert der vorhandenen -log”(1 - K~-Werte ist, X der
Mittelwert der log”"gW -Werte ist und ein von auflen eingefuhrter und

fir zuverlassig gehaltener Schatzwert von W ist.

Zum Beispiel ergeben die Daten in Tab. 3.2 zusammen mit einer Typ |
Regression einen Wert fiar von Uber 12 Kg fiar Epinephelus guttatus,
was fur einen Fisch, der in der Karibik hoéchstens "21.5 inches" erreicht
(Randall 1968), viel zu hoch ist. Dieser hohe Wert von W« ist gerade ein
Effekt von Typ | Regressionen, die bei starker Variabilitat der Daten zu
geringe Steigungen und entsprechend zu niedrige Y-Achsenabschnitte an-
geben. Abb. 3.2 zeigt, daR die zwei Regressionstypen, auf die Daten von
Tab. 3.2 angepallt, sehr verschiedene Werte von angeben, wobei der
W~-Wert, den die funktionale Regression angibt, mit etwa 3.5 Kg der
weitaus realistischere ist. Die Benutzung eines aus Wachstumsdaten be-
stimmten Wertes von 1880 g (Thompson und Munro 1977) im Zusammenhang
mit Gleichung (3.11) und den Werten von Y und X in Tab. 3.2 erlaubt es

andererseits, einen Wert von B = 0.136 zu bestimmen und mit

¥1 71 - {*/188030-136 .. 3.12)

ein Modell fur die Beziehung zwischen Futterausnutzung und Koérpergewicht
bei Epinephelus guttatus zu erhalten, das Uber die gesamte Gewichts-

spanne, die dieser Fisch haben kann, realistisch ist.

(Es sollte nicht unerwahnt bleiben, daB die Benutzung eines Wertes von Wgal
= 1880 g hier statistisch insofern gerechtfertigt ist, als die Daten von
Tab. 3.2, die zunachst zu W» = 12.6 Kg fuhrten, auch zu einem Standard-
fehler fir B von — 0.031 fuhrten, was mit 6 Freiheitsgraden einem 95%-
Vertrauensbereich von B = 0.060 - 0.080 entspricht. Der mit = 1880 ¢
bestimmte Wert von B =0.136 liegt somit innerhalb des 95% - Vertrauens-
bereichs.) Dieses neue Modell unterstreicht, wie richtig Silvert (1981) lag,

als er schrieb:



0.04

0.02

0,00

2.

"Man soll sich auch bemihen Modelle zu formulieren, die nicht
kinstlich wertvolle Informationen verzerren. Wenn mathemati-
sche Formeln an Datenpunkte angepafllit werden, ist es gewdhn-
lich ratsam, Funktionen zu gebrauchen, die sich Uber die
ganze Spanne der Daten verninftig verhalten und die die
wichtigsten Eigenschaften dieser Daten beschreiben. Besonders
miussen Kurven, die durch den Nullpunkt gehen sollen, auch
durch den Nullpunkt gehen und Daten, die eine gekrimmte Li-
nie anzeigen, nicht mit einer Geraden angepallt werden (...).
Es ist fast immer moglich, eine mathematische Funktion mit
den bendédtigten qualitativen Eigenschaften zu finden, die nicht
mehr Parameter hat als das weithin gebrauchte Modell, das kor-

rigiert werden soll." (Vom Verfasser frei Ubersetzt)

------- Wodurch Typl
Regression bestimmt

-------- durch Typl
Regression bestimmt

-------- vorgegeben

0 25
Kdrpergewicht in g (loglQ Einheiten)
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Tab. 3.2: Daten zur Futterausnutzung von Epinephelus guttatus (nach
Menzel 1960)

) Kérper- . Futterr, trans formierte Daten
Ir. gewicht * ausn. ° logio w —109i0
(in 9) ()
1 216 0.247 2.334 0.123
2 285 0.219 2.455 0.107
3 319 0.160 2.504 0.076
4 392 0.153 2.593 0.072
5 424 0.179 2.627 0.086
6 628 0.161 2.798 0.076
7 647 0.177 2.811 0.085
8 649 0.187 2.812 0.090
Mittelwerte X = 2.617 Y = 0.0894

a) Mittel aus Anfang- und Endgewicht.

b) Differenz vom End- und Anfangsgewicht/aufgenommene Futtermenge.



Erweiterung zum Mehrfaktorenmodell

Das neue, hier hergeleitete Modell kann natirlich auch, wenn erforderlich,

als Teil einer multiplen Regression ausgedrickt werden,

12910 @ " Ki) = a+ B logio W + b1 X1 + b2 X2 ... Bn 3.13)

d.h. wobei X1, X2, ..., Xn Faktoren sind, die neben und zusatzlich zu
dem Korpergewicht einen EinfluBR auf K1 haben. Ein Beispiel fur ein Modell

dieser Klasse ist

C = 0.363 - 0.0419 W - 0.0116 T + 0.0156 S + 0.0488 M ... 3.14)

welches aus den Daten von Pandian (siehe Tab. 3.3) abgeleitet wurde
(siehe auch Tab. 3.3 fiur detaillierte Ergebnisse) und den EinfluB des
Korpergewichtes (in log” Einheiten, in g), der Temperatur T (in Grad
Celsius), des Geschlechts (o* = 0, ? = 1) und des Futtertyps M (Herings-
fleisch = 0. Dorschfleisch = 1) auf C = (Hog™"Q(l1 - Kj)) bei Limanda

Limanda ausdriickt.

Die gleichzeitige Bertcksichtigung von allen (gemessenen) Faktoren, die
einen ProzeR beeinflussen (kdénnen), etwa mittels eines Modells, wie es hier
vorgeschlagen wird, hat unter anderem den Vorteil, dall exakte statistische
Tests durchgefihrt werden kdnnen. So ist es in dem hier vorgestellten
Modell mdglich zu demonstrieren, dall Gewicht, Temperatur und Futtertyp
einen statistisch signifikanten EinfluBR auf K1 bei Limanda limanda haben.
Es zeigt sich aber, dal das Geschlecht der untersuchten Tiere - zumindest
was Pandians Experimente angeht - keinen signifikanten EinfluB auf K1 hat
(P >0.01 siehe Tab. 3.4). Solche genauen Aussagen sind natirlich nicht

moglich bei einer nur graphischen Darstellung von Ergebnissen, wie sie

Pandian (loc. cit.) leistete.

Natidrlich kann W«* - zumindest im Prinzip - aus dem multiplen Regressions-

modell bestimmt werden (Gleichung 3.13), und zwar durch

Woo = (L (a+ b, X2+ b2X2+ ... bnjy) 3.15)
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Tab. 3.3: Detail einer multiplen Regression zur Quantifizierung einiger
Faktoren, die die Futterausnutzungsrate vgn Limanda

Variable
WEIGHT
TEMP

SEX

MEAT
CONSTANT

bestimmen {siehe auch Tab.

Source of degrees
variation of freedom
Regression 4
Residuale 57
Total 61
F (4.57) 22.465 ;
multiple correlation = (.7822
R2 = 0.6119
corrected R2 = 0.5846
standard error = 0.0301
Coefficient T
-0.041869 -3.926
-0.011584 -7.362
0.015635 1.982
0.048840 5.301
0.363416 -

3.3 und Text)

sum of
squares

0.0813
0. 0516
0. 1329

P < 0.001

S .e.
0.0107
0.0016
0.0079
0.0092

limanda
)

mean

squares

0.0203

0.0009

P S.R.

< 0.001 0.1050
< 0.001 0.3691

0.0495 0.0268
< 0.001 0.1913

a) Nach einem Ausdruck des Apple Il1-Computer Programs 'Regress 11"
von Human Systems Dynamics Inc., Northridge, CA. USA



- 74 -

3.4: Daten zur Quantifizierung der Faktoren, die EinfluB auf die
Futterausnutzungsrate der Kliesche (Limanda limanda” haben;
nach Experimenten von Pandian (1970, Abb. 5 und 6) ).

© 00 N o o1 b

10

KB

13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33

CONV = -log 0(1 - K )
WEICHT = Fiscngewicht, als logln Gramm ausgedruckt
TEMP = Temperatur in °C;
SEX = Geschlecht (dtf = 0; ~ = 1);
MEAT = Nahrungstyp (Heringsfleisch = 0; Dorschfleiscl
CONV WEIGHT TEMP SEX MEAI
0.272 1.210 13 0 1
0.252 1.540 13 0 1
0.114 1.630 13 0 1
0.168 1.700 13 0 1
0.180 1.890 13 0 1
0.131 2.010 13 0 1
0.190 2.090 13 0 1
0.177 1.180 13 0 0
0.168 1.440 13 0 0
0.152 1.630 13 0 0
0.131 1.810 13 0 0
0.102 1.890 13 0 0
0.108 2.020 13 0 0
0.097 2.110 13 0 0
0.288 1.500 13 1 1
0.252 1.680 13 1 1
0.187 1.790 13 1 1
0.197 1.900 13 1 1
0.158 2.000 13 1 1
0.149 2.070 13 1 1
0.180 2.180 13 1 1
0.180 0.699 13 1 0
0.164 1.240 13 1 0
0.164 1.490 13 1 0
0.149 1.510 13 1 0
0.134 1.720 13 1 0
0.149 1.780 13 1 0
0.128 1.920 13 1 0
0.131 2.060 13 1 0
0.143 2.200 13 1 0
0.264 2.020 1 0
0.208 2.180 1 0
0.225 2.230 1 0
0.180 0.699 13 1 0



Tabelle 3.4: Fortsetzung

Nr. CONV WEIGHT TEMP SEX MEAT
35 0.161 1.180 13 1 0
36 0.161 1.480 13 1 0
37 0.149 1.490 13 1 0
38 0.131 1.720 13 1 0
39 0.149 1.780 13 1 0
40 0.131 1.910 13 1 0
41 0.131 2.060 13 1 0
42 0.143 2.200 13 1 0
43 0.134 0.875 18 1 0
44 0.102 1.180 18 1 0
45 0.108 1.540 18 1 0
46 0.108 1.650 18 1 0
47 0.102 1.810 18 1 0
48 0.108 1.930 18 1 0
49 0.125 2.040 18 1 0
50 0.111 2.210 18 1 0
51 0.244 1.900 0 0
52 0.190 2.010 0 0
53 0.184 2.090 0 0
54 0.174 1.100 13 0 0
55 0.168 1.410 13 0 0
56 0.149 1.620 13 0 0
57 0.131 1.810 13 0 0
58 0.097 1.890 13 0 0
59 0.108 2.020 13 0 0
60 0.097 2.110 13 0 0
61 0.143 1.760 18 0 0
62 0.086 1.990 18 0 0
X 0.1564 1.738 13.32 0.581 0.226
s.d. 0.0467 0.370 2.54 0.497 0.422

a) Aus jeder experimentellen Serie wurden nur die MeBpunkte von Fischen
beriicksichtigt mit Koérpergewichten > dem Gewicht, das mit der héchsten
Futterausnutzungsrate assoziiert war; dieses Auswahlkriteriim schlielt
Fische aus, die noch nicht an die Versuchsbedingungen akklimatisiert waren.
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Diese Gleichung impliziert, daR es fir jede Kombination von X2, ...,
X - Werten einen entsprechenden Wert von Woo gibt, was intuitiv sinnvoll
erscheint und sowohl experimentellen Befunden als auch zahlreichen Frei-
landbeobachtungen entspricht, die die Umweltabhangigkeit von W* nachwei-
sen (siehe Pauly 1979b fur eine umfangreiche Liste von Referenzen zu
diesem Thema). Die VerlaBlichkeit von W« -Werten, die aus Gleichung
(3.15) gewonnen werden, wird allerdings davon abhé&ngen - wie auch im
Falle von Gleichung (3.5) - daR eine weite Spanne von Gewichten in dem
untersuchten Datensatz reprasentiert ist und dal das verwendete Regres-
sionsmodell eine addquate Form hat. Analog der einfachen Typ Il Regres-
sion, die oben behandelt wurde, kann eine Typ Il multiple Regression
definiert werden, die entweder direkt aus den Normalgleichungen (Rasch
1983, S. 201 ff), oder, der Definition einer "Geometrie Mean regression”
entsprechend, als geometrisches Mittel einer Reihe von multiplen Regres-
sionen gewonnen werden kann (A. McCall, pers. Mitt.). Leztere Methode
erfolgt, bei Anwesenheit von n+l1 Variablen (Y, V~, V2,...Vn) in vier

Schritten, wie folgt:

i) Berechnung von n+l (Typ I, d.h. normalen) multiplen
Regressionen, wobei jede Regression (j) eine andere Variable
als "abhangige" Variable hat, d.h. Y., dann V~ , V-2,...V.n
als abhéangige Variable behandelt(siehe Gleichungen 1-5 in
Tab. 3.5);

ii) Auflésung jeder der Regressionen nach der "eigentlichen"
unabh&angigen Variablen (d.h. nach Y., siehe Gleichung 6-10
in Tab. 3.5);

i) Berechnung des geometrischen Mittels jedes partiellen Re-

gressionskoeffizienten nach

V o =@lr2’ gt ln - 319

wobei j hier die Kennzahlen der Regressionen ausdrickt,
Uber die gemittelt wird;

iv) Berechnung des absoluten Glieds der neuen Typ Il multiplen
Regression aus

a‘=Y - (b~ A~ +b'2V2 ... b'nVn) ... 3.17)

wobei V. die Mittelwerte der vorliegenden V.-Werte darstellt,
und b’. die Uber Gleichung (3.16) gemittelten partiellen Re-
gressionskoeffizienten sind.



Tab. 3.5: Beispiele zur Berechnung einer gemischten multiplen Regression; siehe auch Text

Jj  variable6 Konstante Abhangige Variablen und partielle Regressionskoeffizienten (bn) korr. R2

1 C 0.363 - 0.0419 W -0.016 T + 0.0156 S + 0.0488 M 0.585

2 W 3.52 -5.08 C - 0.0820 T + 0.0693 S + 0.300 M 0.199

3 T 23.1 -2.45 W -421 C +1.07 S +1.94 M 0.490

4 S = -1.30 + 0.151 W +0.0780 T +4.13 C - 0.285 M 0.035

5 M = -2.32 +0.341 W +0.0739 T - 0.149 s +6.76 C 0.295

6 C = 0.363 0.0419 W - 0.0116 T + 0.0156 S + 0.0488 M

7 C = 0.693 0.197 W -0.0161 T + 0.0136 S + 0.0591 M

8 C = 0.549 0.0582 W - 0.0238 T + 0.0254 S + 0.0461 M

9 C = -0.315 0.0366 U - 0.0189 T +0.242 S + 0.0690 M nicht S gnd M konnen )

0 C = - 0.345 0.0504 W -0.0100T  +0.020S  +0.148 Ny UL LEIE Dorel erterlte
Mittlere partielle Regressions-
koeffizienten: brM = - 0.0783 - g4gi8a t 9=217i + Q1QHIQ
(fur Gleichung 6-8)

11 0.1564 = a" - (0.0783-1.738) -(0.0164-13.32) + (0,-0175-0,.581) + (0.051-0,.2;

12 C = 0.4892 0.0783 W - 0.0164 T + 0.0175 S + 0.051 M = Endergebnis
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Diese Methode kann hier allerdings nicht unmodifiziert iUbernommen werden,
weil das hier untersuchte Modell (Gleichung 3.14) ein "gemischtes Modell"
(Rasch 1983) ist. Es besteht namlich sowohl aus Variablen (C, W, T), die
normalverteilte Residuen erzeugen kénnen (unabhangig davon, ob sie als
"abhédngige" oder "unabhangige" Variable auftreten), als auch aus binaren
Variablen (S 6 M), die ausschlieBlich nichtnormalverteilte Residuen er-
zeugen, wenn sie als "abhangige" Variablen auftreten. Binare Variablen,
als "abhéangige" Variable benutzt, bewirken deshalb, daB Regressionskoef-
fizienten mit groBem Fehler geschatzt werden (siehe Blalock 1972 und Tab.
3.5). Die oben erlauterte explizite Methode zur Konstruktion von Typ |l
multiplen Regressionen kann allerdings leicht fir die Anwendung auf
gemischte multiple Regressionen modifiziert werden. Dies geschieht da-
durch, daB beim Mitteln der Regressionskoeffizienten nur diejenigen Regres-
sionen herangezogen werden, deren "abh&angige" Variablen normalverteilte

Residuen erzeugen kdnnen (hier C, W und T).

So interpretiert liefern die Daten von Tab. 3.3 das statistisch optimale
Modell

C=10.489 - 0.0738 W- 0.0164 T + 0.0175 S + 0.051 M ... 3.18)

dem das folgende standardisierte Modell (siehe Rasch 1983, S. 204-205)
entspricht:

C =0.62W - 0.90T" + 0.19 S' + 0.46 M’ ... 3.19)

Bei diesem Modell, in dem die Variablen C', W' T' S* und M' die in
Standardabweichungen umgerechneten Variablen C (= -loglQ1 - Kj)), W,
T, S und M sind, dricken die Regressionskoeffizienten ("Pfadkoeffizien-
ten") den Effekt jeder Variablen in vergleichbaren Einheiten aus (namlich
in Standardabweichungseinheiten). Somit kann hier gefolgert werden, daR
in Pandians Experimenten der grofRte Effekt auf die Futterausnutzung (C)

von der Temperatur ausging, und der kleinste Effekt von dem Geschlecht,
oder insgesamt

T>W >M» S
3.20)

Weitere Angaben zur Interpretation von Pfadkoeffizienten finden sich in Li
(1975).



Zur Bestimmung von W« zurickkehrend stellen wir fest, dalR selbst das
statistisch korrekte Modell (3.18) uber Gleichung (3.15) zu hohe Werte von
Wgo liefert (das geschéatzte Wep ist fir Weibchen bei 13 Grad Celsius - der
haufigsten Temperatur in Pandians Experimenten - und M = 0 dber 5 kg

und entsprechend lUber 3 Kg bei den Mannchen?).

Analog dem Einfaktorenmodel! kann aber auch hier ein extern bestimmter

Wert von eingesetzt und R1bestimmt werden durch

- 1 . .
B = 1ogl0W~j (a+ bi X1+ b2 X2+ ... bn Xn) ... 3.21)
wobei die Werte von X~ X2, so gewéahlt werden, daf sie dem

eingesetzten Wert von W”j entsprechen (fur einen Wert von W ~ , der fir
Weibchen gilt, wird z.B, die Variable S gleich 1 gesetzt). Deshalb wird
auch beim hiesigen Beispiel auf Werte von W» , die aus Wachstumsdaten
gewonnen wurden (Tab. 3.6), zurickgegriffen. Sie ergeben (bei 18 Grad
Celsius, siehe Fuflnote unten, und M = 0), in Gleichung (3.21) eingesetzt.
Vierte von R = 0.102 fiur die Weibchen und R = 0.127 fur die Mannchen,
d.h. Werte, die in beiden Fallen innerhalb des urspringlichen 95%-Ver-

trauensbereichs von B liegen (vergl. Tab. 3.4).

Somit ergibt sich fir Temperaturen von 18 Grad Celsius und einem Futter,
das dem Energiegehalt von Heringsfleisch entspricht (siehe Pandian, loc.
cit.) in erster Naherung

if —1 fo/ 0,073
1 ( "156 = eee 3-22)

fir die Weibchen, wahrend bei den Mannchen

KL= 1- (W149) °*089 eee 3.23)

* Wenn allerdings Gleichung (3.18) mit einem Wert von 18 Grad Celsius
nach W-> aufgeldst wird, ergeben sich W«, = 500 g fir die Weibchen und
W, = 298 g fiar die Mannchen, was ziemlich gut mit den aus Wachstums-
daten bestimmten Werten von W« in Tab. 3.6 Ubereinstimmt. Dies ver-
fuhrt natirlich zu der Hypothese, dall es die hohen Spatsommertempe-
raturen sind, die W» begrenzen, was auch mit theoretischen Uberle-

gungen Ubereinstimmen wiirde (siehe Pauly 1979b, 1984c).



Tab. 3.6: Wachstumsparameter der Kliesche (Limanda limanda) aus der
sidlichen Nordsee (nach Lee 1972)

Vi, ) K t,
Weibchen 756 0.20 -0.19
Mannchen 149 0.48 +0.27

a)ln g, mit Exponent der Langengewichtsbeziehung b = 3.

Hier wiederum soll betont werden, daBR diese Beispiele keinen Versuch
darstellen, endgiltiges Uber die Futterausnutzung der Kliesche zu préasen-
tieren. Es sollen vielmehr Wege gezeigt werden, wie bestimmte Daten in
eine Form gebracht werden kdnnen, die die weitere Bearbeitung im Sinne
der klassischen Fischpopulationsdynamik erlaubt (siehe folgenden Ab-
schnitt) .



Zur Bestimmung der von einer Fischpopulation aufgenommenen Futtermenge

Die oben dargestellte Erweiterung des Grundmodells (Gleichung 3.3) =zu
einem multiplen Regressionsmodell (Gleichung 3.13) erlaubt die Identifi-
zierung und Quantifizierung von Faktoren, die die Futterausnutzung von
Fischen bestimmen. Eine andere Form der Erweiterung, dieses Mal in der
Zeitdimension, ist jedoch auch mdéglich. Als erstes wird dazu das Gewicht
(W) in Gleichung (3.3) durch das von der VBGF fir ein bestimmtes Alter
(t) vorhergesagtes Gewicht ersetzt. Dies fuhrt, da Ww sowohl im Nenner

als auch im Zé&hler auftritt, zu einem Modell folgender Form

Selbstverstandlich missen dabei die bei der VBGF und Gleichung (3.3)
verwendeten WM -Werte gleich sein. Die Wachstumsrate von Fischen (dw/dt)
kann wiederum durch die erste Ableitung der VBGF ausgedrickt werden,

oder

3.25)

Die Futterkonsumption eines Fisches dq/dt (z.B. in g pro Jahr) ist defini-

tionsgeman
3.26)

Daraus folgt, daBR die Futterkonsumption eines Fisches zwischen den Altern

t und t (Q) bestimmt werden kann durch
r max



Zur Berechnung der Futterkonsumption von Fischen in der Natur wird es
allerdings angebrachter sein, die Futterkonsumption pro Rekrut zu be-
rechnen, d.h. Gleichung (3.27) um einen Ausdruck zu erweitern, der die
"Population”, angefangen mit einem (1) Rekrut mit dem Alter tr stetig, mit

einer Sterblichkeit Z, abnehmen laRt. Ein solcher Ausdruck ist
P<# 6—Z(t - tr) ...3.28)
der, in Gleichung (3.27) eingesetzt, zu folgendem Ausdruck fuhrt:

®
3K (- eK(t~t9))2 «eK (t" to) ~ Z(t ~ tr>) ... 3.29)
1- (@ - e-K(t"

wobei die Integration, statt von tr nach tmax von t rnach t = co erfolgen
kann, weil Gleichung (3.28) eine vernachlassigbare Zahl von sehr alten

Fischen angibt.

Die Biomasse pro Rekrut in Bestanden, in denen das Wachstum von Indi-
vidualfischen durch die VBGF bestimmt werden kann, ist gegeben durch
folgende Gleichung, wenn tp = t (dem mittleren Alter, von dem an Z
gilt):

S=u (1. 3eK(tr ~t°) , 3e~2K(tr “ to) e_3K(tr “ *0)
R co z W Z+ K + Z+ (Kemmm——- Z~+"3K—mm > ... 3.30)

Hierbei wird auch angenommen, daB tmgx = 00, was fir mittiere und hohe

Z Werte einen vernachlassigbar kleinen Fehler ergibt (Ricker 1975).

Somit laRt sich die Nahrungskonsumption eines Fischbestands als Fraktion
seiner Biomasse ausdricken durch

00
K f @ -eKrl)2 «e~Krl + Zr3>

Q 4 i"- n - e~1)30 dt

B “ - - ... 3.31)
, 1 3e~ 2 _ 3e-2Kr2 e-3Kr2

z Z+K Z + 2K Z+ 3K}

wobei rT=1t- tQ, r2 =t - tr und r3 =t - tp.



Die Gleichung ist nicht gerade schon und sie sieht komplex aus; sie hat

jedoch nur 5 Parameter, namlich

K! - beide werden aus einer VVachstumsuntersuchung gewonnen
o}
t - wird je nach Rekrutierungsalter festgelegt
z - wird aus einer Fangkurve gewonnen, oder aus
Gleichung (4.22) in unausgebeuteten Bestanden (siehe
Kapitel 4)
3 - wird Uber ein Nahrungsausnutzungsexperiment und das

oben beschriebene Modell bestimmt.

und kann deshalb sogar mit programmierbaren Taschenrechnern gel6st
werden. Das unten angegebene Beispiel wurde mit einem Taschenrechner
des Typs Hewlett Packard 41 C berechnet, und zwar unter Verwendung
eines Programmes zur numerischen Integration, das auf der Simpson'schen

Regel basiert.

Das hier vorgeschlagene Modell zur Berechnung von Q und Q/B st hier
nicht als Alternative zu den datenaufwendigen, aber genaueren Modellen
gedacht, die in den letzten Jahren in mehreren Landern (e.g. USA, Grof3-
britannien, den Niederlanden oder Danemark) vorgeschlagen wund auch
eingesetzt wurden, um aus Mageninhalten und anderen Angaben die Nah-
rungskonsumption von Fischen zu berechnen (siehe Andersen und Ursin
1977, Andersen 1982, Armstrong et al. 1983, Daan 1973, 1983, Pennington
1984), denn dafir ist das Modell nicht genigend ausbaufahig. Stattdessen
wurde es - an einige lIdeen in Paloheimo und Dickie (1970) anknupfend -
vorgeschlagen, um zu zeigen, wie die Ergebnisse einer bestimmten Klasse
von Laborexperimenten mit Hilfe von Konzepten aus der klassischen Popu-
lationsdynamik ausgewertet werden koénnen und zu GréRBen fihren kdénnen,
die recht schwer und dabei sehr kostenaufwendig auf direktem Wege be-

rechnet werden kénnen.

In diesem Zusammenhang erscheint die GréRe Q/B besonders nitzlich, weil
sie als Input fir das ECOPATH Programm von Polovina (1984) verwendet
werden kann, ein Programm, das zur Konstruktion von stationaren Oko-
systemmodellen eingesetzt werden kann und nur solche Daten als Input
benutzt, die relativ leicht, auch in den Tropen, gewonnen werden kénnen

(siehe Kapitel 6 fir Details zu diesem Programm).



Zur lllustration der Berechnung von Q/B in tropischen Bestdnden und
zugleich zur Darstellung der groBen Unterschiede, die zwischen carnivoren
und herbivoren Korallenfischen vorliegen, wird in dem unten gegebenen
Rechenbeispiel der Zackenbarsch Epinephelus guttatus mit dem Engelfisch
Holacanthus bermudensis verglichen, die beide aus Bermuda stammen (siehe

Tab. 3.7 und 3.8 fiur detaillierte Angaben zu beiden Fischbestanden).

Das aus den Gleichungen (3.31) und den Daten in Tab. 3.8 gewonnene
Hauptergebnis ist, daB ein Bestand von E” guttatus 0,76% seiner eigenen
Biomasse pro Tag verzehrt, wohingegen ein Bestand von (herbivoren)
Holacanthus bermudensis 3.20% seiner Biomasse taglich verzehrt. Tab. 3.9
und Abb. 3.3 geben die Ergebnisse einer Sensitivitatsanalyse von Glei-

chung (3.31) wieder, die nach Majkowski (1982) unternommen wurde. Wie

-50 -10 0 *10 »50 -50 -10 0 *10 »50

% Anderung der EingangsgroOe % Anderung der EingangsgréHe

Abb. 3.3: Sensitivitatsanalyse der von Gleichung (3.31) bestimmten Werte
von Q/B auf Anderungen der Eingangsparameter. Man beachte
den hohen Effekt von B sowie die Tatsache, dall er dem Effekt
von™ K entgegengesetzt ist, was bewirken wird, dafl Fehlein-
schatzungen von W.,* einen geringen EinflufR auf die erzielten
Werte von Q/B haben werden ( wenn z.B. Waszu hoch geschéatzt
wird, dann werden sowohl K als auch B zu niedrig sein, aber sie
werden einen entgegengesetzten Effekt auf QI B haben).



Tab. 3.7: Daten zur Berechnung der Futterausnutzung (K.) bei 28°C und
des Parameters B in Hplacanthus bermudensis (nach Daten in
Menzel 1958 berechnet) a)

Gewich A log W K1 -log (1-

Gruppe | 66 1.820 0.222 0.109
Gruppe 11 139 2.143 0. 178 0.085
Gruppe 111 256 2.408 -0.258<) -0.100
X = 2.124 y = 0.031

a) Es sollte hier erwdhnt werden, dalR die hier bericksichtigten Experi-
mente mit einer Nahrung (die Algen Monostroma oxysperma und Entero-
morpha satina) durchgefihrt wurden, die nur zur Fettanlage, aber
nicht zu einer Zunahme von Kérpereiweifl fihrte.

b) Mittel der angegebenen Gewichtsspanne; diese Daten werden mit . =
800 benutzt.

c) Man beachte die Tatsache, daB es hier im Prinzip maoglich ist, negative
Werte von K~ zu verwenden (wenn auch ihre Interpretation Probleme
stellt) solange sie den Wert von y nicht an oder gar unter null
dricken. Solche negativen Werte von K7, die entstehen, wenn Fische
trotz Nahrungsaufnahme an Gewicht verlieren, kdénnen nattrlich mit dem
traditionellen Modell nicht genutzt werden, was unweigerlich zu Uber-
schatzungen der mit diesem Modell berechneten K1-Werten fuhren muf.
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Tab. 3.8: Eigenschaften und Parameter von Epinephelus guttatus und
Holacanthus bermudensis, die zur Berechnung von Q/B relevant
sind ( nach Menzel 1958, 1960 und siehe Text)

Eigenschaft/ Epinephelus Holacanthus

Parameter guttatus bermudensis

Asymptotisches Gewicht (Q) 1880 a) 800 1))

K (1 Jahr) 0.24 a) 0.25

tQ (Jahre) 0 b> 0 b>

tr (Jahre) 0.35 ©) 0.45

0.136d) 0.040.0
0.64 0.72 9)
Nahrung Fische (Anchoa, Algen (Monostroma und
(im Experiment) Sardinella und Enteromorpha)
Harengula)
a) Von Thompson und Munro (1977); Z = 0.64 gilt far einen unbefischten

b)

c)
d)

e)

f)
9)

Bestand und ist somit ein Wert von M.

Angenommen, da keine zuverlassigen Werte erhdaltlich sind (hat in jedem
Fall wenig EinfluR - siehe Text).

Entsprechend einem Fisch von 1 g.

Siehe Text und Abb. 3.2.

Nach der Methode von Pauly und Munro (1984) bestimmt, basierend auf
L* und K-Werte fir die verwandten Familien der Acanthuridae in Pauly
(1978a).

Siehe Tabelle 3.7

Aus Gleichung (4.21) gewonnen, mit T = 28°C, Lws= 30 cm und K =
0.25; hier gilt auch zZ = M.



Tab. 3.9: Einfache Sensitivitatsanalyse von Gleichung (3.31) (siehe auch
Tab. 3.8, Abb. 3.3 und Text)

Epinephelus guttatus Holacanthus bermudensis
Eingabe a) % b) Eingabe a) %
f 0.360 126 0.375 123
10.264 106 0.275 105
> 0.240 100 0.250 100
0.216 95 u.22h 95
L 0.120 74 0.125 73
r 0.10 102 0.10 103
0.05 101 0.05 101
0.00 100 0.00 100
-0.05 99 -0.05 99
1-0.10 98 -0.10 97
r 0.50 110 0.60 102
0.40 103 0.50 100
- 0.35 100 0.45 100
0.30 100 0.40 100
0.20 100 0.30 100
f 0.204 70 0.124 70
0.150 92 0.091 92
S 0.136 100 0.083 100
0.122 111 0.075 110
1 0.068 191 0.042 192
“0.960 85 1.080 84
0.704 96 0.792 96
1 0.640 100 0.720 100
0.576 104 0.643 105
. 0.320 113 0360 121

a) Die hier verwendete Methode der Sensibilitdtsanalyse variiert nur einen
Parameter auf einmal; die Eingabewerte beziehen sich auf die verdnderte
Variable, wobei alle anderen auf die Werte, die unterstrichen sind,

festgelegt wurden.
b) Als % der unterstrichenen Q/B-Eckwerte ausgedriuckt
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aus Abb. 3.3 zu ersehen ist, haben gleich-skalierte Anderungen der
verschiedenen Parameter des Modells einen unterschiedlichen EinfluB auf
das Endergebnis. In beiden Fallen erwies sich der Parameter B als der
einfluBreichste Parameter, wahrend sich der Parameter t (fir kleine Werte
von tr) als der Parameter mit dem geringsten Einflul erwies. In der Tat
zeigte sich in beiden Fallen die gleiche Reihenfolge der Bedeutung der 5

Parameter des Modells, namlich

B>K>Z»to>tr ...3.32)

Die korrekte Art, diese Ungleichung in der Praxis zu verwenden, ist es,
der exakten Bestimmung von [ besonders viel Aufmerksamkeit zu schenken
und nur solche Experimente zur Berechnung von B zu bericksichtigen, die
unter Bedingungen durchgefihrt wurden, die den Freilandbedingungen so
dhnlich wie mdglich waren. Fir den Theoretiker ergibt sich aus (3.32),
dalR der Versuch gemacht werden sollte, leicht zu bestimmende Parameter
zu identifizieren, mit denen B korreliert. Vielversprechende Kandidaten
sind dabei die gewichtsspezifische Kiemenoberflache und der gewichts-
spezifische Routinestoffwechsel von Fischen, da diese GrofRen mit ihrer
Futterausnutzungsrate stark korrelieren; dies ist auch kausal begrindbar
(siehe Pauly 1979b, 1981b).

Das Mehrfaktorenmodell (Gleichung 3.13) und das in der Zeit strukturierte
Modell von Gleichung (3.31) koénnen natirlich zu einem Komplexmodell
verbunden werden, wobei sich dann die Mdoglichkeit ergibt, Q/B als Funk-
tion von Umwelttemperatur, Futtertyp, Geschlecht, wusw. auszudricken.
Die konkrete Berechnung eines solchen Modells sollte aber mit besseren
Daten erfolgen als mit solchen, die dem Verfasser zur Zeit erhéaltlich sind.
Die Aufgabe, ein solches Modell zu konstruieren und zu illustrieren wird
deshalb Herrn Dipl.Biol. A. Temming (IfM, Abteilung fir Fischereibiologie)
Uberlassen, der dieses Thema im Rahmen seiner Dissertation Uber die

Kliesche in der Kieler Bucht behandeln wird.



Kapitel 4

ZUR BESTIMMUNG DER STERBLICHKEIT VON TROPISCHEN FISCHEN

Einleitung

Neben den Fragen,die das Wachstum von Fischen betreffen, sind die, die
sich auf ihre Sterblichkeit beziehen, von ausschlaggebender Bedeutung.
Zuverlassige, jedoch arbeits- und kostensparende Methoden zu ihrer Be-
stimmung sind deshalb wichtig. Dies gilt besonders fur tropische Bestande,
wo die Artenfille die Konzentration von Forschungsmitteln auf einige

wenige Arten oft unmoglich macht.

Ublicherweise werden in der Fischereibiologie Sterblichkeiten als exponen-

tielle Rate ausgedrickt, wie in der Gleichung

N, = N_ e"Zt eee F'1*

in der Ng die Fische einer Population zum Zeitpunkt Null ausdrickt und Nt
die verbliebene Population nach einer Zeit t. Dabei drickt Z die "totale"
Sterblichkeit aus, d.h. die Summe aus "fischereilicher" (durch den Men-
schen direkt verursachter) Sterblichkeit (F) und der "natirlichen" Sterb-
lichkeit (M), oder

Z=M+F 42

Eine Hauptaufgabe der Fischereibiologie ist dabei neben der Bestimmung
von Z dessen zuverldssige Trennung in seine zwei Bestandteile. Hier sollte
auch erwéahnt werden, dall das Modell (4.1) konstante Sterblichkeit voraus-
setzt; es gibt aber zahlreiche Methoden der Populationsdynamik, die es
erlauben, diese Annahme einer konstanten Sterblichkeit auch zu prifen -
etwa die Fangkurven, wie weiter unten gezeigt wird. Dabei kann gezeigt
werden, daB diese Annahme fir die meisten Bestédnde von tropischen
Nutztieren, die daraufhin untersucht worden sind, gultig ist (Pauly und
Ingles 1981, Pauly et al. 1984, Ingles und Pauly 1984). In der Tat weisen
gekrimmte Fangkurven, wenn sie unzweideutig sind und wiederholt auftre-
ten, auf spezielle "Strategien" der untersuchten Tiere hin. Als Beispiele

sind Kalmare diskutiert worden (Pauly 1984d und siehe weiter unten).



In den folgenden Paragraphen werden Fangkurven als Methode zur Bestim-
mung von Z und vom Autor berechnete empirische Gleichungen zur Bestim-
mung von M diskutiert. Es gibt natirlich andere Methoden zur Bestimmung
von Z und M, auch in tropischen Bestanden (siehe Pauly 1984a, Kap. 5).
Die beiden hier vorgestellten Methoden haben gegeniber anderen den
Vorteil, dall sie besonders zuverlassig und kosteneffektiv sind (etwa im

Vergleich zu Markierungsexperimenten).

Alters- und langenbezogene Fangkurven

Eine in hohen Breiten sehr haufig benutzte Methode zur Bestimmung von Z
ist die Methode der Fangkurve, die von Beverton und Holt (1956) und
Ricker (1975, Kap. 2) detailliert diskutiert wurde. Im wesentlichen besteht
die Methode aus einem Plot des naturlichen Logarithmus der Anzahl der

Fische in bestimmten Altersgruppen auf das (relative) Alter (tl), oder

loge N =a + bt" cee 4.3)

wobei Z gleich dem absoluten Wert der Steigung des rechten, geraden

Arms der Fangkurve ist (Abb. 4.1) Dabei gelten die folgenden Annahmen:

i) F+M ergab in allen Altersgruppen, die zur Berechnung von
b herangezogen wurden, dieselbe Summe;

ii) diese Altersgruppen wurden alle in denselben Anzahlen re-
krutiert, oder die Fluktuationen waren gleich und rein zu-
fallig (ohne zu- oder abnehmendem Trend);

jii) es galt fur alle diese Altersgruppen dieselbe Wahrscheinlich-
keit, vom Fanggerat erfalt zu werden, und

iv) die benutzte Probe war groll genug und umfalBte geniigend
Altersgruppen, um die mittlere Population zur Zeit der

Untersuchung zu représentieren.

Die bereits erwdhnten Autoren diskutieren diese Annahmen und den Effekt
ihrer teilweisen Gultigkeit auf Schatzungen von Z. Um mdglichst viele
Fische in die Berechnung von Z einzubeziehen (d.h. um der Annahme (iv)
Gultigkeit zu verleihen), werden oft die Proben, die zur Konstruktion von

Fangkurven herangezogen werden, wie folgt in drei Stufen gewonnen:
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i) eine groBe Anzahl von Fischen wird gemessen;
ii) das Alter der Fische einer Unterprobe wird bestimmt und ein
Langen- Altersschlissel wird konstruiert, und
iii) die Fische in Probe (i)werden, je nach ihrer Lange, einem
entsprechenden Alter mittels des in (ii) errechneten Lan-

gen- Altersschlissels zugeordnet.

Altersgruppe

Abb. 4.1: Altersbezogene Fangkurve des Spariden Pagrus pagrus (aus
Manooch und Huntsmann 1977, verdndert)

Die indirekte Prozedur wurde von Fridrikson (1934) vorgeschlagen. Sie
wird zum Beispiel in Gulland (1966) oder Allen (1966) diskutiert; Manooch
und Huntsman (1977) benutzten sie zur Konstruktion der Fangkurve in
Abb. 4.1. Doch ist diese Prozedur kaum auf tropische Fische angewandt
worden. Die wenigen Autoren, die Fangkurven benutzt haben, haben diese
direkt konstruiert und sich dabei auf eine kleinere Anzahl von Fischen
gestutzt.Dies ist eine Prozedur, die in einigen F&allen sogar verlaRlichere

Ergebnisse liefert als die umsténdlichere indirekte Prozedur (Kimura 1977).



Ein Hauptnachteil von diesen "altersbezogenen" Fangkurven* (Gleichung
4.3) ist, dal sie nicht auf Tiere verwandt werden kdnnen, deren Indivi-
dualalter nicht bestimmt werden kann (z.B. bei Garnelen), oder fur die
die Altersbestimmung - etwa durch Tagesringe - zu aufwendig ist (bei
den meisten tropischen Fischen). "L&ngenbezogene Fangkurven", wie unten
gezeigt wird, erlauben die Anwendung des Konzeptes einer Fangkurve auf
Tiere, deren Alter nicht einzeln bestimmt worden ist. AuBerdem kdnnen
direkt grofle Langenmeflreihen benutzt werden, ohne daR die Berechnung
eines Langen- Altersschliussels erforderlich ist. Die Schatzung von Z Ulber

eine langenbezogene Fangkurve wird wie folgt vorgenommen:

i) Zusammenfassung vieler kleiner Ladngengruppen zu einer ein-
zigen groBen Probe, die die untersuchte Population adaquat

représentiert und eine stationdre Altersverteilung simuliert
(s.u.);

ii) Konstruktion der Kurve selbst, basierend auf der groRen
Probe in i) und einem Paar von Wachstumsparametern (ge-
wohnlich L»,,und K der VBGF; andere Parameter und Glei-
chungen sind aber auch mdéglich) und

iii) Bestimmung von Z Uber den absoluten Wert der Steigung des

rechten Arms der Kurve.

Eine Zusammenfassung von kleineren (z.b. monatlichen) Proben ist erfor-
derlich, um der Annahme konstanter -oder schwachfluktuierender- Rekru-
tierung gerecht zu werden, die allen Fangkurvenformen eigen sind. Die
erzielten "mittleren" Proben beschreiben dann eine mehr oder weniger
stationdre Population, von der Z legitimerweise geschatzt werden kann
(siehe Baranov 1918 oder Beverton und Holt 1956). Dieses Zusammenfassen
von Proben Uber wenigstens ein Jahr ist besonders bei kurzlebigen Tieren

erforderlich (z.B. bei tropischen Garnelen und neritischen Fischen), deren

* dhnlich wie bei gewohnlichen Uhren, die nach Erfindung der Digitaluhr
zu "Analoguhren" wurden,sind die gewohnlichen Fangkurven mit der
Entwicklung von "ldangenbezogenen Fangkurven" zu "altersbezogenen
Fangkurven" aufgewertet worden. Das Phadnomen selbst ist alt; schon

der Bilrger als Edelmann fand heraus, daBR er "Prosa" sprach...



Populationen durch Rekrutierungspulse einmal, oder haufiger, zweimal
jéhrlich fast vollstdndig erneuert werden (Pauly und Navaluna 1983). Um
zu verhindern, dall eine einzige (monatliche) Probe die Gesamtprobe zu
stark beeinflusst, sollten den einzelnen (monatlichen) Proben dasselbe
Gewicht gegeben werden. Dies kann dadurch erfolgen, daR sie vor der
Zusammenfassung zur Gesamtprobe als % Langenverteilungen ausgedrickt
werden. Alternativen zur gleichen Gewichtung aller benutzten Proben sind
leicht zu entwickeln. Diese sollten besonders dann bericksichtigt werden,
wenn die erhaltlichen Proben (a) in ihrem Umfang stark variieren und /
oder (b) in sehr unregelmafRigen Abstdnden gesammelt wurden. Ein Beispiel
sei nur eine einzige Probe in der "Wintersaison" und sehr viele Proben in
der "Sommersaison", gerade wenn junge Tiere in den Bestand rekrutiert

werden.

Die oben erwdhnte ELEFAN - Programmreihe, die sich auf langenbezogene
Fangkurven von Z stitzt, bericksichtigt den oben genannten Fall (a)

dadurch, dal die Einzelproben nach automatischer Umrechnung zu % Pro-
ben mit der Quadratwurzel des Probenumfangs gewichtet werden, bevor sie
zu einer Gesamtprobe zusammengefallt werden. Dies hat zum Beispiel das
Ergebnis, dalR die Frequenzen einer Probe mit dem Umfang N = 1000 ge-
gentuber einer Probe mit dem Umfang N = 100 nicht 10, sondern nur 3,2

mal mehr "z&ahlen".

Hinter dieser Form der Gewichtung steht die Betrachtung, daR der Stan-
dardfehler der meisten Statistiken proportional zur Quadratwurzel des
Umfangs ist (siehe Sachs 1974). Den oben genannten Fall (b) bertcksich-
tigen die ELEFAN - Programme dadurch, daf den Einzelproben ein "Zeitge-
wicht" gegeben werden kann. Dieses Zeitgewicht ist, nachdem die Proben
wie im Fall (a) gewichtet wurden, proportional dem kleinsten Zeitintervall,
das eine Probe von einer unmittelbar vor oder nach ihr gesammelten Probe
trennt. Diese "Zeitgewichte" bewirken, daR zeitlich isolierte Proben ein
groReres Gewicht bekommen als Proben einer Saison, in der besonders

haufig gesammelt wurde.

Diese verschiedenen Methoden zur Manipulation von Léngenfrequenzproben
haben gewilfl einen handwerklichen "Touch". Doch war es bis vor kurzem

ungewodhnlich, Langenproben zur direkten Sterblichkeitsbestimmung heran-
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zuziehen. Dies fuhrte zu dem Ergebnis, dal eine fir solche Proben ad-
aquate Theorie erst entwickelt werden mufR. Eine im Februar 1985 durchge-
fohrte , vom Autor mitinitiierte internationale Konferenz Uber "The Theory
and Application of Length-Based Fish-Stock Assessments",die vom Inter-
national Center for Living Aquatic Recources Management (ICLARM), dem
Kuweit Institute of Scientific Research (KISR) und der Welternahrungs-
organisation der Vereinten Nationen (FAO) gemeinsam mitgetragen wurde,
hat wesentlich dazu beitragen, diese Licke zu fullen (Pauly und Morgan,
im Druck). Insbesondere wurden objektive Kriterien gegeben, um

die Gite von Langenproben zu beurteilen. Fur die Zeit bis zum Erscheinen
der "Proceedings" dieser Konferenz wird hier eine Tabelle (4.1) reprodu-
ziert, die subjektive, auf Erfahrung basierende Kriterien fir die Beur-

teilung von Langenfrequenzproben gibt.

Es gibt zahlreiche Methoden, mit denen eine langenbezogene Fangkurve
konstruiert werden kann, wenn eine die stationdre Population reprasen-
tierende Gesamtprobe erhalten worden ist. Doch ist allen diesen Methoden
gemeinsam, dall sie der Tatsache Rechnung tragen missen, daB das Wachs-
tum von Fischen und den meisten Wasserorganismen nicht linear ist, son-
dern sich mit zunehmendem Alter und zunehmender GréRe verlangsamt.
Diese Verlangsamung hat den Effekt, daR alte Langengruppen mehr Alters-
gruppen enthalten als jingere Langengruppen - oder, anders ausgedrickt:
groRere Fische brauchen langer, um eine bestimmte Langengruppe zu
verlassen, sie "stauen" sich. Dieses "Stauen", das in den Langenklassen,
die alte Fische enthalten, viel starker ist als in den Langenklassen, die
jungere Fische enthalten, ist glicklicherweise sehr einfach zu korrigieren.
Die erste Methode, mit der der Staueffekt korrigiert werden kann, besteht
einfach darin, daf die Zahl von Fischen (N) in jeder La&ngenklasse (i) mit
der mittleren Wachstumsrate (dl./dt) der Fische in eben dieser Klasse zu

multiplizieren. Dies fuhrt zu dem Modell

I°ge N « (dI/dt) = a + bt' N A

in der tldas relative Alter der Fische der Klasse i ist und Uber die VBGF
als

e @ ...4.5)

gewonnen ist, wobei L. der Median der Klasse i ist. Das relative Alter

kann hier anstatt des absoluten Alters (das den Parameter t der VBGF



Tab. 4.1: Kriterien zur Beurteilung der Zuverléassigkeit von Langenh&ufig-

keitsdaten, die zur Bestimmung von

sollen }. (Modifiziert von Munro,

Z herangezogen werden

Periode (in Monaten) wahrend der die

(Anzahl von gemessenen Fischen)  Langenmessungen vorgenommen wurden

Gesamtprobenumfang
12
1- 100 0
101 - 500 0
501 - 1000 1
1001 - 1500 1
> 1500 2
0 = unbrauchbar
1 =schlecht
2 = annehmbar
3 =gut
4 =sehr gut
5 =ausgezeichnet

6

0
0
1
2
3

3

A w N B O

2

o b W N O

o A N O

a) Es ist dabei angenommen, dal (1) die Proben eine weite Spanne von
Langen umfassen, daf (2) Netzselektion beriicksichtigt wird, und daf
(3) die Einzelproben aus den verschiedenen Monaten ungeféhr gleich

grol} sind.
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erfordern wirde) verwendet werden, weil der wichtige Teil der Fangkurve
nicht der Achsenabschnitt, sondern die Steigung ist. Abb. 4.2 gibt ein
Beispiel einer Fangkurve dieser Art, basierend auf den Daten von Tab.
4.2. Die Fangkurvengleichung (4.4) hat den Vorteil, dall sie es erlaubt,
die Nichtbertcksichtigung des oben besprochenen Staueffektes exakt zu

berechnen. Dies wird erreicht durch Umschreiben der Gleichung (4.4) in

die Form

loge N + loge (dI/dt) = a + bt' ... 4.6)
und

loge N =a +bt' - loge (di/dt) _ L7

Die VBGF hat aber als erste Ableitung (d.h. als Wachstumsrate) die Form

Jcge dI/dt - loge (K «L”™i + KCf - tc) ... a.8)

wenn Logarithmen auf beiden Seiten genommen werden. Das Einsetzen von
(4.8) in (4.7) ergibt

loge N=a +bt' - loge K L") - K(t' - tQ) ... 4.9
und
loge N=a + bt - loge (K «L”) - (Kf) + (KtQ) ... A.10)

Nun hat Gleichung (4.10) mit Bezug auf die Variablen N und t' drei Kon-
stanten, namlich a, loge(KLoJ und loge(Kt0). Da Z aus einer Steigung er-
mittelt wird, konnen diese drei Konstanten zu einer einzigen zusammen-
gefalBt werden (al). Die Fangkurvengleichung kann nun neugeschrieben

werden als

loge N = a' + bt* - Kf ... a.n)
und
loge N =a» + (b - K) t'

4.12)



Tab. 4.2: Daten zur Bestimmung von Z im Philippinischen Zackenbarch
Epinephelus sexfasciatus; die dazugehdringen Wachstumspara-

meter sind [<, = 3079 cm und K = 0.51 a)
Untere Klassengrenze (cm) Median (cm) N

4 5 5

6 7 29

8 9 114
10 u 161
12 13 143
14 15 118
16 17 61
18 19 50
20 21 32
22 23 17
24 25 4
26 27 4

a) Aus Pauly und Ingles 1981 (siehe auch Pauly 1984a, Kap. 5).

b) Aus zahlreichen monatlichen Einzelproben zusammengestellt.



als neue Gleichung fir eine neue langenbezogene Fangkurve. Daraus ergibt

sich, daR die totale Sterblichkeit bestimmt wird aus

Z =-b+K ... 4.13)

und daB die Nichtbericksichtigung der Korrektur fir nichtlineares Wachs-
tum (d.h. der Gebrauch von loge N anstatt logg(N < dl/dt) als Ordinate
einer langenbezogenen Fangkurve) zu einem Fehler fihrt, der gleich K ist.
Diese Ergebnis fuhrt zu zwei Anwendungen:
i) es ist moglich geworden, Werte von "Z", die ohne Berick-
sichtigung des Staueffektes berechnet wurden, nachtréaglich
zu korrigieren (z.B. die Werte von Z in Baranov 1918,
Berry 1970 und Nzioka 1983), und
ii) die Berechnung von Z-Werten ist einfacher geworden, da es
moglich ist, den Staueffekt vorlaufig zu ignorieren und dem
absoluten Wert der Steigung der so erhaltenen Fangkurve

nachtraglich den Wert von K zuzuaddieren.

Wenn K unbekannt ist, kénnen die oben genannten Gleichungen natirlich
auch verwendet werden; in solchen Fé&llen wird der Wert 1 (eins) anstatt
des Viertes von K an den entsprechenden Stellen verwendet. Als Ergebnis
wird dann Z/K bzw. ( Z-K)/K (d.h. (Z/K)—1) anstatt Z herauskommen.

Ein anderer Typ von langenbezogenen Fangkurven ist gegeben durch
loge Ni1/A ti = a + bti® ... 4.14)

wobei NLI un(lj t'. wie oben definiert sind und wobei t1 die Zeit ist, die von
den Fischen im Durchschnitt gebraucht wird, um durch die L&angenklasse i
zu wachsen. Diese Gleichung bericksichtigt deshalb den Staueffekt durch
eine Korrektur, die der Korrektur in Gleichung (4.6) invers proportional
ist, d.h.

AV K (loge ( - Lu ))oC 3177dt eoe

wobei Lj. und L2j die untere, bzw. obere Grenze der Klasse i darstellen.
Gleichung (4.14), die in dieser Form von J.A.Gulland (pers. Mitteilung)

dem Verfasser vorgeschlagen wurde (siehe Pauly 1980b) wund auch in



Gulland (1983) kurz vorgestellt wurde, ist in den letzten Jahren von
zahlreichen Autoren verwendet worden. Es wird deshalb vorgeschlagen,
daB sie - anstatt Gleichung (4.4) - als Standard benutzt wird. In Abb.
4.2 und 4.3 wird illustriert, daB beide Formen von ladngenbezogenen Fang-

kurven bei gleichen Ausgangsdaten dasselbe Ergebnis liefern.

Abb. 4.2: Ld&ngenbezogene Fangkurve fir den Zackenbarsch Epinephelus
sexfasciatus (siehe auch Tab. 4.2 und Text)

Die Korrektur fir den Staueffekt ist in beiden Formen von Ilangenbezo-
genen Fangkurven, die bisher vorgestellt worden sind, eine Annaherung.
Dies wird einsichtig, wenn man die Tatsache berlcksichtigt, daB Sterb-
lichkeit nicht nur zwischen den Langenklassen, sondern auch innerhalb
jeder Langenklasse stattfindet. Der Median einer Langenklasse stimmt daher
nicht exakt mit mittleren L&ange der Fische einer Langenklasse Uberein. Die
exakte Ausgangsgleichunge fir eine langenbezogene Fangkurve st (P.

Sparre, Charlottenlund, pers. Mitt.):

V. # t2j =Nf e~z(tl ~N  *E{1" e 741 oo

oder

loge N(tr t) =zt1 + zt®, + loge Nt, « E(1 - e ZAt) ... 4.17)
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o N

© V  Z=18A

o 1 2 3 4 5
Relatives Alter (Jahre -t0)

Abb. 4.3: Ld&ngenbezogene Fangkurve fir den Zackenbarsch Epinephelus
sexfasciatus (siehe auch Abb. 3.5 und Text)

wobei N (t",t2) die Anzahl der Fische zwischen dem Alter t* und t* ist(mit
At = t~-tn, t°, das Alter ist, das der Lange L' entspricht (far Definition
siehe unten) und E = F/Z. Gleichung (4.17) leitet nach einigen Umfor-

mungen zu

wo N. undAtj wie oben definiert sind und wo t' das relative Alter ist, dal
der unteren Grenze der Klasse i entspricht. Diese Gleichung hat den
Nachteil, dal sie nur iterativ gelést werden kann (indem etwa Werte von
Z, die aus Gleichung (4.14) gewonnen wurden, zum Initiieren der Iteration
benutzt werden). Andererseits liefert die Gleichung Ergebnisse beliebiger
Prazision und kann daher zum Prifen der Werte von Z verwendet werden,

die aus den Gleichungen (4.4) und (4.14) gewonnen wurden.

Ausfihrliche Tests dieser Art ergaben, daR die Gleichungen (4.4) und
(4.14) Werte von Z liefern, deren Abweichung vom wahren Wert (bestimmt

durch Gleichung (4.18) weit weniger als 1% betrdgt. Der Hauptnutzen von
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Gleichung (4.18) wird deshalb darin liegen, daR sie es ermdoglicht fest-
zustellen, dall die einfachen Gleichungen, die hier vorgeschlagen werden
(insbesondere Gleichung 4.14) zu akzeptablen Schatzwerten von Z fihren
und daB der Rechenaufwand, den Gleichung (4.18) zu ihrer Lésung erfor-

dert, in den meisten Fallen nicht erforderlich ist.

Im Gegensatz zu altersbezogenen Fangkurven kann aus langenbezogenen
Fangkurven wegen ihrer hoéheren Auflésung eine Reihe von Zusatzinfor-
mationen - Uber einen Schatzwert von Z hinaus - gewonnen werden, wie im
Folgenden erlautert wird. Hierzu wird der Einfachheit halber Gleichung

(4.14) als Standardmodell einer langenbezogenen Fangkurve benutzt.

Wie oben erlautert wurde, wird bei einer Fangkurve angenommen, dal der
rechte, abnehmende Ast der Kurve Fische repréasentiert, die vom Fangge-
rat voll erfallt werden, d.h. bei denen die (relative) Fangwahrscheinlich-
keit "P" ("probability of capture") definitionsgemall eins (1) ist. Daraus
geht hervor, daB der erste Punkt zur Linken einer Fangkurve, der zu der
Berechnung von Z herangezogen wird (d.h. auf dem geraden Ast der

Kurve sitzt), auch den ersten Punkt darstellt, fir den P = 1.

Dieser Punkt, als P1 in Abb. 4.2, 4.3 und 4.4 gekennzeichnet, entspricht
somit der Langenklasse, deren untere Grenze die Lange L' hat, die von
Beverton und Holt ( 1956) definiert wurde als "eine Lé&nge, die nicht
kleiner ist als die kleinste Lange von Fischen, die in Fangproben vollends
reprasentiert sind". Wenn L' bestimmt worden ist, kann wiederum Z durch

eine Gleichung von Beverton und Holt bestimmt werden. Sie hat die Form

K (Loo - L)

in der Lw und K Parameter der VBGF sind und L die mittlere Lange der
Fische in den Fangproben (oder in einer einzigen, reprasentativen Fang-
probe) von L' aufwéarts bezeichnet. Wenn eine Fangkurve von P~ an gerade
ist, mussen Gleichung (4.19) und die Fangkurve dasselbe Z ergeben. Tun
sie das nicht, so ist der Quotient A = Z | Langg / Zpangk ein MaB
daflr, in wieweit die Annahme konstanter Sterblichkeit, auf die die
Gleichung (4.19) aufbaut, auch erfillt ist. Hier wurde Z der Fangkurve

als BezugsgroRe genommen um klar zu machen, dafl sich eine langenbezo-
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gene Fangkurve von der oft benutzten Gleichung (4.19) darin unterschei
det, dall letztere konstante Sterblichkeit voraussetzt, wahrend die Fang-
kurve es erlaubt, die Konstanz oder Nichtkonstanz von Z uber die Lineari-
tat bzw. Nichtlinearitat der Fangkurve zu priufen (z.B mittels des Linea-
ritdtstest in Guilford und Fliuchter 1978, Seiten 277 - 280). Es gibt eine
Reihe von Problemen, die Nichtlinearitdt bei langenbezogenen Fangkurven
hervorrufen kodnnen:

i) Falsche Identifizierung des Punktes P%;

ii) zu hohes "Alter" beim letzten Punkt zur Rechten der Kurve
infolge der Transformation von L in t' mittels Gleichung
(4.5);

iii)  Annahme von konstanter Fangwahrscheinlichkeit jenseits von
P1 ist nicht erfullt;

iv) Die Daten entstammen einem nicht stationdren Bestand (d.h.
Rekrutierung oder Sterblichkeiten haben einen abnehmenden
oder zunehmenden Trend); und

v) die Sterblichkeit im untersuchten Bestand ist grollen- oder

altersabhéangig.

Zur Verhinderung von (i) genugt es in der Regel, Pj als den Punkt zu
nehmen, der unmittelbar rechts vom hoéchsten Punkt der Fangkurve liegt,
da angenommen werden kann, daB jener hodchste Punkt immer noch einen
Bereich der Kurve beschreibt, in dem die Fische nicht vollstdndig se-
lektiert/rekrutiert sind (diese explizite Regel stammt von Robson und
Chapman (1961). Ursprunglich fur altersbezogene Fangkurven aufgestellt,
gilt sie ebenso fur langenbezogene Kurven). Das Problem (ii) ist charak-
teristisch fur langenbezogene Fangkurven und entsteht dann, wenn die
groRten Fische in einer Langenprobe, die in eine Fangkurve umgewandelt
werden soll, eine Gr6Be haben, die knapp unter dem verwendeten Wert flr
Lj» liegen (etwa wenn Lmax > L»-0.95). In diesen Fallen werden oft bei
der Anwendung von Gleichung (4.5) unrealistisch hohe Werte von t' pro-
duziert. Sie sind daran zu erkennen, dall sie rechts von der als verlan-
gert gedachten Fangkurve liegen (siehe Abb. 4.4). Dieses Problem ist,
nebenbei bemerkt, analog den Problemen, die bei der Anwendung von R.
Jones "Length Cohort Analysis" auftreten, wenn zu kleine Werte fur Lw
benutzt werden (Pereiro 1984).
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Tab. 4.3: Daten zur Bestimmung von Z im Philippinischen "Wittling" Sillago
sihama; die dazuqgehoérigen Wachstumsparameter sind Loo= 23.5 cm
und K =0.70 a) *

Untere Klassengrenze (cm) _ Median (cm) N b)
6 6.5 0.893
7.5 7.60
8 8.5 21.1
9 9.5 56.5
10 10.5 75.6
1 115 81.6
12 125 12
13 135 bl
14 145 79.5
15 155 45.9
16 16.5 325
17 175 29.2
18 18.5 14.6
19 195 7.37
20 20.5 3.49
21 21.5 1.09
2 225 1.05

a) Aus Pauly 1982c (siehe auch Ingles und Pauly 1984)

b) Aus zahlreichen monatlichen Einzelproben zusammengestellt,
die in %-Werten ausgedrickt waren.
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Abb. 4 .4 : langenbezogene Fangkurve fur den "Wittling" Sillago sihama;
man beachte den Punkt zur Rechten der Kurve, der so nahe an
Loolag, daR er bei der Transformation L&nge -» Alter ein zu
hohes Alter produzierte (siehe Tab. 4.3 und Text)
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Probleme (iii) und (iv) kdnnen eigentlich nicht ohne exakte Kenntnis der
Biologie, insbesondere des Verhaltens und der Dynamik der untersuchten
Tiere und ihrer Reaktion auf das Fanggeréat gelost werden. Diese Probleme
sind jedoch nicht spezielle Probleme langenbezogener Fangkurven, sondern
treten auch bei altersbezogenen Fangkurven auf. Der Leser - oder die
Leserin - sei deshalb auf Ricker (1975, Kapitel 2} verwiesen, der sich

grindlich mit der Theorie von Fangkurven beschéaftigt.

Punkt (v) letzlich stellt eigentlich kein Problem dar, sondern eher eine
Information. Wenn ein Datensatz von den Problemen (i) bis (iv) frei ist
und immer noch eine nichtlineare Fangkurve produziert, so kann daraus
gefolgert werden, dall die untersuchten Tiere einer groflen- und/oder
altersabhangigen Sterblichkeit unterliegen, wie es vielerorts, zum Beispiel

bei Kalmaren vermutet wird (siehe Abb. 4.5).

Bis hierher befaRte sich die Diskussion von ldngenbezogenen Fangkurven
ausschlielllich mit dem rechten, absteigenden Ast der Kurve - wie es
bisher bei altersbezogenen Fangkurven auch der Fall war. Langenbezogene
Fangkurven haben aber den Vorteil, dall ihr aufsteigender linker Ast auch
zur Informationsgewinnung herangezogen werden kann. Ober ihn k&énnen
Informationen Uber die Eigenschaften des Gerats, mit dem die Probe ge-

wonnen wurde, und/oder Informationen UUber den Rekrutierungsvorgang

Relatives Alter (Jahre-to)

Abb. 4.5: Beispiel einer nichtlinearen langenbezogenen Fangkurve: der
Riesenkalmar Dosidocus gigas aus dem Golf von Kalifornien. Die
Kurve bestéatigt die Annahme, dall die Sterblichkeit nach dem
Laichen erhdht ist (aber siehe Diskussion der Ausgangsdaten in
Pauly 1984d). Man beachte auch, dal in dieser Kurve untrans-
formierte IogeN—Werte benutzt wurden (siehe Text)
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der Tiere gewonnen werden (der Einfachheit halber wird hier ¢iber von
"Selektion"” und "Selektionskurven" gesprochen; weiter unten wird dieser

"Selektionsvorgang" préaziser gefallt werden).

Die Betrachtung der linken Seite einer langenbezogenen Fangkurve fuhrt
schnell zu dem SchluR, dal im Grunde Tiere "fehlen", d.h. dalR mehr
Tiere hatten gefangen werden k&énnen, hétte das Fanggerat "unselektiv”
gefangen. Einen Eindruck von der Anzahl der Tiere, die von einem voll-
kommen nichtselektiven Fanggerat gefangen worden wéren, erhalt man,

wenn man die folgenden Punkte betrachtet:

i) Die Tiere, die vom Punkt P an berucksichtigt werden, sind
mit einem Gerdt mit der Fangwahrscheinlichkeit 1 gefangen
worden und erleiden die Sterblichkeit Z (dies sind Defini-
tionen, s.o0.);

ii) Die Tiere in der Langenklasse, die direkt vor der Langen-
klasse mit den kleinsten gefangenen Tieren liegt,
haben eine Fangwahrscheinlichkeit von O und erleiden die
Sterblichkeit M (dies sind ebenfalls Definitionen); und

iii) Der Ubergang zwischen Z und der Sterblichkeitsanstieg ist
langenproportional (dies ist eine akzeptable Annahme, da
Fanggerate die Tiere grolRenabhédngig und nicht altersabhan-
gig fangen).

Wenn (i), (ii) und (iii) gelten, so kann die Anzahl an Tieren, die im
Bestand vorhanden waren, berechnet werden, indem die Methode, die auf
Tab. 4.4 illustriert ist, angewandt wird. Von diesen Zahlen ausgehend ist
es dann ein Leichtes, die Fangwahrscheinlichkeiten zu erhalten. Dies
geschieht, indem man fur jede Langenklasse die Anzahl gefangener Tiere
durch die berechnete Anzahl an Tieren im Bestand dividiert; (siehe Tab.
4.4). Aus solchen Fangwahrscheinlichkeiten kann dann leicht die Lénge
ermittelt werden, bei der die Fangwahrscheinlichkeit P gleich 0.5 ist (siehe
Tab. 4.4). In dieser Form spielt sie als L~g oder Lc ("mean length at first
capture") in der Populationsdynamik eine grof3e Rolle. Wie aus einer Sensi-
tivitatsanalyse hervorgeht, ist der Wert von Lc gegentuber dem Wert von
M, der fur seine Berechnung benutzt wird, ziemlich unempfindlich (Abb.
4.6). Es wird daher in den meisten Féallen ausreichen, M = Z zu setzen



Tab. 4.4: lllustration der Methode zur Bestimmung von Fangwahrscheinlich-
keiten und L uUber den linken, aufsteigenden Ast einer langen-
bezogenen Fangkurve

Klassengrenzen [cm]_ Anzahl At (von Median Sterblich- Sterblich- Anzahl
untere obere Median gefangen zu Median) b) keit . keit erhaltlich P=Ci/Ni f)
1 | Ll + L2 (Ci) I M- 2 0 11Mittel- > (Ni) d)
L1 2 .2 werte)
2 4 3 [0] . M = 1.14] . . [0]
4 6 5 5 0.158 1.28 1.35 448 0.0112
6 8 7 2 0.171 142 1.49 362 0.0801
8 10 9 114 0.188 1.56 1.63 281 0.4057
10 12 n 161 0.208 1.70 1.77 207 0.7778
2= 14 13 [143] : [z = 1.84] - [143]e) [1.00]
a) Die tatsachlich oberen Klassengrenzen sind 3.999, 5.999 usw., wurden aber der Einfachheit halber aufgeruncet.
. 1 5.2 . . .
b) Bestimmt aus At = logg d‘—mquf)» wobei Lj und die untere bzw. obere Grenze einer Klasse darstellen.
0 i
c) Die Werte zwischen Z und M (Sterblichkeit |) werden linear interpoliert und selten von Median zu Median;
Sterblichkeit Il gilt innerhalb der jeweiligen Langenklassen.
d) Bestimmt aus exp ZAt, wobei die Anzahl von erhéltlichen Fischen in einer bestimmten Langenklasse
und Ni die Anzahl in der nachstunteren Klasse
e) Diese Anzahl kann die Zahl von tatsachlich gefangenen Fischen sein (d.h. die Anzahl, die Pi entspricht). Besse
ist es aber, die Anzahl von der Regressionsgleichung der Fangkurve flir den Median der entsprechenden Klasse zu
berechnen. In diesem Beispiel sind berechneter und empirischer Wert ahnlich.
f) Die Bestimmung von L (d.h. der Léange bei der P=0.5) kann hier Uber verschiedene Methoden erfolgen, siehe

z.B. POPE et al. (1975). In ELEFAN Il erfolgt die Bestimmung von L Uber ein kumulatives Verfahren (Pauly
et al. 1981).
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(was in unbefischten Bestdnden auch formal zutrifft). Damit erubrigt sich
auch das Interpolieren, das in Tab. 4.4 illustriert ist. Dagegen zeigt die
Sensitivitatsanalyse, daB der Wert von lc bei empirischen Daten von der

Wahl des Punktes Pj abhangt (bei deterministisch konstruierten Daten ist

I.c dagegen von P1 unabhangig).

r- - L’'(obere Grenze)

y
N\

(@]

o tp £
~~ os o BR K

4 Lmjn(untere Grenze)

1 2 3 U 10 100

Naturliche Sterblichkeit (M)

N> oeds2° o™ 5
Q

Abb. 4.6: Sensitivitdt der Bestimmung von L auf den Eingangswert von M
(siehe auch Tab. 4.4 und Text) c

Diese Ergebnisse sind deshalb wichtig, weil sie es ermdglichen, das Fang-
verhalten eines Fanggerats zu bestimmen, ohne teure Selektionsexperimente
durchfihren zu miussen. Eine Arbeit, in der diese indirekte Methode mit
den Ergebnissen klassischer Selektionsexperimente verglichen wurde, liegt
vor (Anon. 1982). Sie bestatigt, daB mit der indirekten Methode &ahnliche

Ergebnisse erzielt werden wie durch Selektionsexperimente.

Es wurde oben erwahnt, dal der hier als "Selektion" diskutierte Vorgang
tatsachlich als das Ergebnis zweier Prozesse verstanden werden muf; zum

einen als Selektionsvorgang (d.h. die Tiere werden mit zunehmender Lange
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besser vom Fanggerat erfalt) und zum anderen als ein Rekrutierungs-
vorgang (d.h. die Tiere haben mit zunehmender Lange eine hdhere Wahr-
scheinlichkeit, sich im Fangbereich der Fischerei zu befinden). In den
Fallen, in denen sich die Selektionskurve und die Rekrutierungskurve
uberlappen, wird die oben dargestellte Methode deshalb nicht als Selek-
tionskurve im engeren Sinne, sondern als "Resultante" (sensu Gulland
1983, Seite 127), d.h. als das Produkt einer Selektionskurve mit einer
Rekrutierungskurve verstanden. Dies wird weder an den berechneten
Fangwahrscheinlichkeiten noch an dem Lc - Wert etwas &andern, sondern
bewirken, dal diese als Eigenschaften eben dieser Resultanten und nicht

als Eigenschaften des jeweiligen Fanggeréates interpretiert werden mussen.

Nattrlich kann aus einer Resultanten und einer Uber ein Selektionsexpe-
riment bestimmten Selektionskurve die entsprechende Rekrutierungskurve
rickberechnet werden. Dies gilt auch umgekehrt fir die Rickberechnung
einer Selektionskurve aus einer Resultanten und einer Rekrutierungskurve.
Dies wird hier jedoch nicht diskutiert, da die dazu notwendigen Schritte
gut dokumentiert sind; vergl. Beverton und Holt (1957).
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Zur natiurlichen Sterblichkeit von Fischen

Die naturliche Sterblichkeit von Fischen (M) ist - zumindest in ausge-
beuteten Bestdnden - ein Parameter, der nur recht schwer zuverlassig
bestimmt werden kann. Viele Autoren haben bisher versucht, Faustregeln
anzugeben, mit denen aus leicht bestimmbaren Parameterwerten Schatzwerte
von M erhalten werden koénnen. So gibt es Regeln (d.h. empirische Re-
gressionen), die M auf das Maximalalter der Fische in einem Bestand
(Tanaka 1960, Hoenig 1984) oder auf das Alter, in dem die Fische ge-
schlechtsreif werden (Rikhter und Efanov 1976), oder zu dem Wert des
Parameters K der VBCF ( Beverton und Holt 1959, Cushing 1981) bezie-
hen. Ein erster Versuch, M als eine von mehreren Parameter bestimmte
GroRe aufzufassen, stammt vom Verfasser (Pauly 1978b). Dieser erste
Ansatz wurde spéater ausgebaut (Pauly 1980a) und aus Daten von 175
verschiedenen Bestanden wurden die folgenden empirischen Gleichungen
berechnet:

loglQ M = -0,2107 - 0,0824 loglQ + 0,6757 loglQ K + 0,4627 logl0 T

4.20)

und

loglQ M = —0,0066 — 0,279 loglQ + 0,6543 logl0 K + 0,4634 T ... 4.21)

wobei La, (in cm), W®, (in g) und K (1/Jahr) Parameter der VBGF sind
und in denen T (in Grad Celsius) die mittlere Jahrestemperatur ist, in der
der jeweilige Bestand lebt. Diese Gleichungen, die aus einem der Literatur
entnommenen Datensatz berechnet wurden, umfassen so verschiedene Fische
wie Guppys, Thune, Stoére und Tilapien, die aus kalten Meeren und Bin-
nengewdassern bis hin zu den Tropen stammen. Trotz der enormen Varia-
bilitdt des Datenmaterials ergab sich ein erstaunlich guter Fit (R = 0.85 in
beiden Féllen), der die Vermutung von Beverton und Holt (1959) besta-
tigte, dalR die Wachstumsparameter von Fischen sehr stark mit ihrer nattr-
lichen Sterblichkeit korreliert sind. Die vom Verfasser entdeckte, hoch-
signifikante Rolle der Umgebungstemperatur ist zur Zeit noch nicht voll-
standig kausal erklart, obwohl erste Ansétze einer Lo6sung vorliegen (siehe
Pauly 1980a). Als praktische Methode zur Bestimmung von M haben sich
die Gleichungen (4.20) und (4.21) - sowie ihre Vorgéngerinnen in Pauly

(1978b) - als sehr popular erwiesen. Dies beweist eine sehr groRe Anzahl
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von Artikeln, die die entsprechenden Arbeiten =zitieren. Es haben neuer-
dings Autoren sogar damit begonnen, diese Gleichungen zum Schéatzen von
M in Bestdnden von Evertebraten, so zum Beispiel beim Kaisergranat, zu
verwenden (Figueredo 1984).

Diese Entwicklungen machen es daher erforderlich, sich mehr als bisher
der Frage zu widmen, inwiefern diese Gleichungen nicht nur einen Zusam-
menhang zwischen M einerseits und L TO(oder Wx,), K und T andererseits
nachweisen, sondern wie sich Fehler in dem zur Herleitung der Gleichun-
gen verwendeten Datensatz auf die Schatzung von M auswirken. Wahrend
hier eine vollstandige Behandlung dieser Frage nicht geleistet werden
kann, soll eine kurze Betrachtung der Residuen von Gleichung (4.21)
einen Einblick in das hier angesprochene Problem geben. (Zur Erinnerung:
Residuen sind die Unterschiede zwischen empirischen und Uuber ein Modell
berechneten Werten.)

Abb. 4.7 A, B, C zeigt die Residuen der Gleichungen (4.21) in graphi-
scher Form (siehe Tab. 1 in Pauly 1980a fiur Rohdaten). Wie klar zu
ersehen ist, sind zumindest 4 Punkte (3, 5, 33, 130) deutliche
"Ausreiller"* (ein anderer markierter Punkt, (84), wird unten disku-
tiert). Es kann angenommen werden, dal diese 4 Punkte einer anderen
Grundgesamtheit entstammen als die anderen Punkte; es mull untersucht
werden, ob sie der Grundgesamtheit aller falschen Punkte entstammen.
Hierzu soll noch bemerkt werden,dall die M - Werte, die zur Herleitung
von Gleichung (4.21) herangezogen wurden, urspringlich nicht auf
"Richtigkeit” uUberpruft wurden, sondern allein darauf, ob sie explizit als
unabhéangige Schatzwerte von M verdffentlicht worden waren (siehe Pauly
1980a).

* dall diese 4 Punkte Ausreiller sind, ergibt sich nicht nur aus dem
visuellen Eindruck, sondern auch durch Anwendung der Faustregel
in Chatterjee und Price (1977), wonach in multiplen Regressionen
solche Punkte als Ausreiller gelten, die mehr als zwei Standard-
Abweichungen (der Residuen) von der Regressionslinie entfernt liegen.
Diese Regel, strikt angewandt, impliziert, dal mehr als die 4 hier dis-
kutierten Punkte als Ausreiler zu betrachten waren (siehe Pauly 1980a).
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Abb. 4.7: Residuen von Gleichung (4.21) auf ihre 3 unabhéngigen Vari-
ablen geplottet (siehe Text fur Interpretationen)
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Die Kontrolle der Qualitat der Punkte 3, 5, 33 und 130 fuhrte zu fol

gendem Ergebnis:

Zu 3 - Die Abweichung bei diesem Punkt, der fur den Stdér Acipen-
ser transmontanus steht, ruhrt von einem Wert von M = 0.01
in Beverton und Holt (1959) her. Die Relation M/K = 0.01/
0.05 ist weit auBBerhalb der Spanne, die diese Autoren fir
realistisch halten. Zur Neuberechnung von Gleichung (4.21)
wurde anstatt dieses Stdres ein Hai genommen (siehe Tab.
4.5);

zu 5 - Der Wert von M/K liegt auch weit aullerhalb der ublichen
Spanne; anstatt dieses Stdores wurde auch hier ein Hai
genommen (siehe Tab. 4.5);

zu 33 - Der hohe Wert von Z =M stammt von einer Fangkurve von
Kennedy (1963), die mit Fischen konstruiert wurde, die mit
Kiemennetzen gefangen wurden (ohne Korrektur durch eine
Selektionskurve); dieses Vorgehen ist falsch. M wurde aus
dem Alter der é&ltesten Fische im unausgebeuteten Bestand
und der Methode von Hoenig und Lawing (1982) neu berech-
net. Der neue Wert von M ist in Tab. 4.5 zu finden;

zu 84 - Obwohl der Wert von M nicht zu den extremen Ausreil’ern
gehort, wurde er hier korrigiert, weil der urspringlich
berechnete Wert von M durch einen Druckfehler veréandert
wurde (siehe Munro 1983, Fulnote Seite 77);

zu 130 - Der Wert von M = 0.08 wurde unberechtigterweise durch
Vooren (1977) von einem kleinen, fast flachen Abschnitt
einer Fangkurve bestimmt. Dieser Bestand wurde durch ei-

nen ahnlichen Bestand ersetzt (siehe Tab. 4.5).

Zusammenfassend 4Rt sich sagen, dall zumindest drei der funf hier disku-
tierten Punkte deshalb zu sehr hohen Residuen fuhrten, weil die ent-
sprechenden M-Werte einfach falsch waren. In den anderen beiden Fallen
waren die M-Werte hoéchst suspekt; die entsprechenden Bestdnde wurden

durch Bestande mit gut belegten M-Werten ersetzt (siehe Tab. 4.5).

Die auf einem teilweise korrigierten Datensatz beruhende neue Version der
Gleichung (4.21) hat die Form

-k*O M “<0,065 ~ 0,287 lo9io Lco + 0,604 ~ K + 0,513 1ogl0 T ... 4.22)



Tab. 4.5: Korrekturen fur Tabelle 1 in Pauly (1980a), wie zur Berechnung
von Gleichung (4.22) berucksichtigt

Nr. in Tab. 1 ersetzt wurde Ersatz (S0 Lgkem»  wykg) K
3 alles Galeorhinus australis 17 162 30.000 0.160
5 alles Galeorhinus australis 17 158 28.000 0.168

33 M =1.235 Coregonus clupeaformis 5 61 4.200 0.26

84 M = 0.55 Cephalopholis fulva 27 34 640 0.63
130 alles Arripis trutta 17 58.4 1.600 0.301
136 W 7.8 b) Callyonimus lyra 12 25 78b> 0.43

a) Mit der Methode von HOENIG und LAWING (1982) neu berechnet, mit tmax = 14 Jahre und n = 158.

b) Ein Druckfehler, der keinen EinfluB auf irgendeine Berechnung hatte.

M

0.089 1
0.108-"

0.39 a*

1.85
0.8
0.96

nach

GRANT et al.
(1979)

siehe FuBnote
MUNRO (1983)
STANLEY (1978)
siehe Fulnote
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sowie einen Wert von R2 = 0.747. Dieser Wert ist merklich héher als der
Wert fur die alte Version der Gleichung (4.21) , bei der R2 = 0.718 ist.
Diese Werte implizieren, dal die unerklart bleibende Fraktion der Gesamt-
varianz von 1-0.718 = 0.282 auf 1-0.747 = 0.253 herabgedriuckt wurde.
Dies bedeutet, dalR die Korrektur von nur 5 Punkten (2.9% aller Punkte)
die Restvarianz um 11.5% reduzierte. Diese Betrachtung, zusammen mit dem
generellen Aussehen der Residuenplots in Abb. 4.7, machen zwei Gesichts-

punkte deutlich:

i) die linearisierenden Transformationen (Zehnerlogarithmen) der
der Variablen L*o, Ww , K und T waren vollkommen ausrei-
chend, um die Residuen gleichmaRig auf beide Seiten der Re-
siduenplots zu verteilen. Damit wurde den Grundvorausset-
zungen fur eine multiple Regression ( Normalitaét und Homo-
skedastizitdt und Null - Mittelwert der Restvarianz, siehe
Sachs 1974,) entsprochen;

ii) Das genaue Nachrechnen einzelner, fiur die Herleitung der
Gleichung benutzten Datenséatze, insbesondere derjenigen
mit hohen Residuen, kann die Gute der Anpassung stark er-
héhen und somit den Standardfehler um Schéatzwerte von M
erheblich herabzusetzen.

V/eitere Untersuchungen des Fragenkomplexes, der hier angesprochen
wurde, sind nétig. Dies gilt insbesondere fur das Miteinbeziehen von
Wertesatzen, die aus Evertebratenbestdnden gewonnen wurden sowie flr

die Formulierung eines Ansatzes zur Berechnung von Standardfehlern far
M, der allen Eigenschaften des verwendeten Datenmaterials Rechnung

tragt. Insbesondere mul} die Tatsache berlcksichtigt werden, dal3 die
Varianz sowohl MeRfehlern als auch echten Unterschieden zwischen verschie-
denen taxonomischen Gruppen entstammt (Ursin 1984).

Mit den Gleichungen (4.20, 4.21, 4.22) sind Modelle entstanden, die es
ermoglichen, beim Vorliegen zuverlassiger Werte fur L~ ( oder WJ , K und
T mittlere Werte fur M zu erhalten, wie sie gewdhnlich fur die Bewirt-
schaftung von Fischbestdnden bendtigt werden. Cushing (1983) sieht diese
Gleichungen als einen "considerable step" auf dem Wege zur besseren
Schéatzung der naturlichen Sterblichkeit von Fischen an, eine Aufgabe, die
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er zu den wichtigsten Zukunftsaufgaben der Fischereibiologie zahlte.

Es darf aber nicht uUbersehen werden, dal diese Gleichungen, weil sie
einen mittleren, fur den Bestand typischen Wert von M Vorhersagen, der
wichtigen Tatsache keine Rechnung tragen koénnen, daf die naturliche
Sterblichkeit von Fischen variabel ist und sich in Abh&ngigkeit sowohl von
biotischen als auch von abiotischen Faktoren verdndern kann ( siehe z.B.
Munro 1982). Einfache Modelle, etwa das Ertragsmodell von Beverton und
Holt (1957), koénnen dieser Tatsache gewohnlich nicht Rechnung tragen;
andererseits kann das Modell von Gulland ( 1965) zur Analyse von virtu-
ellen Populationen, d.h.

Ni+ i Z. exp -Z.

. 4.23
a FAL - exp - 20 )

bei variabler, durch R&uberzehrung verursachter naturlicher Sterblichkeit
zu folgender Gleichung umgeschrieben werden:

1+1
ci +Qu (Fi + M1li) @ - exp —F+ + Mg + Mn )

F. + M + M.. -(F. + M + 1VL.
(i Q ) exp ( 1 Q ||) 4 24)

Dabei ist Qj die Anzahl der von R&aubern gefressenen Fische des Alters
(1), Ml‘l die durch diese Rauber verursachte Sterblichkeit und M0 ein
Basiswert fur die natiurliche Sterblichkeit, d.h. die Sterblichkeit, die
durch andere Ursachen als Fadnge (C) und R&uberzehrung (im Modell als Q
bericksichtigt) entsteht. Naturlich kann Gleichung (4.24) auch auf n
Rauber erweitert werden. Dazu miussen nur die von ihnen verzehrten

Fische entsprechend bertcksichtigt werden ( als Q1, Q2 ... Qn) und das
Ergebnis der Berechnungen (F. + M~ + M2. _  + ~nj) entsprechend den
Proportionen C. : Q™ : Q2 ... : Qnj aufgeteilt werden. Da dies ein im

Prinzip trivialer Punkt ist, braucht er hier nicht diskutiert zu werden.

Gleichung (4.24) bildet die Grundlage von gegenwértigen Arbeiten des
Verfassers und seiner Kollegen in Peru uber die Rekonstruktion der mo-
natlichen Biomassen und Rekrutierung der Peruanischen Anchoveta von
1953 bis 1982. Es werden drei Vogelarten, zwei Arten von Seehunden

und eine Fischart als Rauber berucksichtigt, deren PopulationsgrofRe fur
die Untersuchungsperiode bekannt sind und deren Anchovetakonsumption
daher ziemlich zuverldssig bestimmt werden kann. Dabei wird auf das von

J. Pope (Lowestoft) und dem Autor entwickelte ELEFAN Ill-Programm
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zuriuckgegriffen. Dieses Programm erlaubt es, Gleichungen wie (4.24) fur
Kohorten zu I8sen, die urspringlich aus "Ladngenfangdaten" ("catch-at-
length") gewonnen wurden (siehe Pauly und Tsukayama 1983 und Kap. 5
fur Details Uber diese Methodik).

Bisherige Arbeiten des Verfassers mit als variabel angenommenen natir-
lichen Sterblichkeiten einerseits (Pauly 1982e, 1984b, 1984d) und mit der
mittels der VPA bestimmten Biomasse der Peruanischen Anchoveta anderer-
seits weisen daraufhin, dall eine Verbindung der beiden Methodengruppen
zu wesentlichen und neuen Einsichten uber die Dynamik von tropischen

Bestanden fuhren kann.
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Kapitel 5

DIE REKRUTIERUNG VON TROPISCHEN FISCHEN

Einleitung

Vom theoretischen her gesehen ist das eigentliche Problem der Fischerei-
biologie sowohl in den Tropen als auch in hohen Breiten das Rekrutie-
rungsproblem, d.h. die Vorhersage von zukiunftiger Rekrutierung (und
BestandsgrofRe). Zukinftige Wachstumsparameter oder zukunftige Sterblich-
keiten der Adulten eines Bestands lassen sich dagegen zumindest in erster
Naherung ziemlich leicht Vorhersagen. In hdheren Breitengraden ist aller-
dings (bei langlebigen Fischen) die kurzfristige Vorhersage von Bestands-
groen kein praktisches Problem, weil die Rekruten eines jeden Jahres
einen geringen Anteil der Gesamtbiomasse darstellen und weil deshalb eine
gute Kenntnis der Biomassen eines jeden Jahres ziemlich gute Fangvorher-
sagen fur spatere Jahre erlaubt. Dies ist anders bei kurzlebigen tropi-
schen Fischen und Evertebraten. Hier tragen die Rekruten eines jeden
Jahres wesentlich zur Biomasse eben diesen und des unmittelbar folgenden
Jahres bei. In solchen Fallen wird eine gute Kenntnis friherer Biomassen
allein nicht helfen, zukinftige Ertrdge vorherzusagen - es mussen Annah-
men Uber den Rekrutierungsvorgang dazukommen.

Daraus ergibt sich die Notwendigkeit, das Rekrutierungsproblem als ein
fur die Tropen besonders akutes darzustellen - und wenn auch Kkeine
Lodsungen, so doch einige Gedanken, die zur L6sung beitragen konnten,

hier vorzustellen.

Ein erster Ansatz zur LOsung konnte es sein - zumindest ist es die Mei-
nung des Verfassers - von der Vorstellung wegzukommen, daR bei Unter-
suchungen Uuber die Rekrutierung von Fischen nur ein "Punkt" pro Jahr
vorliegt (Bakun et al. 1982). Diese Vorstellung ist tatsachlich nicht einmal
in hoheren Breitengraden korrekt, wo die gelaufige Zeitskala zwar dazu
fuhrt, daB man von "Jahresklassen", von "guten" und "schlechten" Jahr-
gdngen redet und schreibt, nicht aber sieht, dall die Rekrutierung einer

"Jahresklasse" Uber mehrere Monate erfolgt.
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Murphy (1982) schreibt dazu:
"spawning of the Pacific Sardine (Sardinops caerulea) has been no-
ted during every month of the year with the more intense activity
spread over three or four months. Similar comments apply to the
California Anchovy. Even presumably seasonal spawners such as
sea-run trout (Salmo gairdneri) have been observed spawning du-
ring every month of the year in Wadell Creek California (Shapova-
lov and Taft 1954 ). On the other hand, the protracted spawning
(and recruitment ) once held as an article of faith for tropical
fish has not withstood careful scrutiny.”

Daraus ergibt sich, dall Methoden, die nur einen Punkt pro Jahr benut-
zen, z.B. zur Herleitung von "stock-recruitment curves" der verschie-
denen Typen, weder die Fischereitheorie noch die praktische Bestands-
bewirtschaftung weiter voranbringen kénnen, wenn auch mit diesem Ansatz
friher wertvolle Erkenntnisse gewonnen wurden (Ricker 1954, Beverton
und Holt 1957, Cushing und Harris 1973 und siehe Abb. 5.1).

Erfolgversprechend erscheinen eher Methoden, die die Variation der Re-
krutierung innerhalb eines Jahres (z.B. von einem Monat zum anderen)
ausnutzen koénnen und damit die erhaltlichen mehrjadhrigen Datenséatze
sozusagen "strecken". Anséatze dieser Art werden von R. Lasker und Mit-
arbeitern (Southwest Fisheries Center, NMFS, La Jolla, Calif.) seit mehre-
ren Jahren verfolgt. Sie haben neben wertvollen Ergebnissen auch zu
interessanten, und was noch wichtiger ist, zu priufbaren Hypothesen uber
die Mechanismen gefihrt, die den Rekrutierungserfolg von Fischen bestim-
men (siehe Beitrdge in Sharp 1980).

Diejenigen Arbeiten des Verfassers, die sich mit der Frage der saisonalen
Rekrutierungsfluktuationen beschéftigen, haben sich alle aus der Definition
von "Rekrutierungsmustern” ("recruitment patterns") ergeben. Diese
werden, als Teil des ELEFAN Il Programms, aus Langendaten von Fischen
und Evertebraten gewonnen (siehe Abb. 5.2 fur die dabei verwendete
Methode) und geben uUber die Struktur und relative Gro6fRe von saisonalen
Rekrutierungspulsen Auskunft (siehe Pauly 1982c, 1984d, Pauly und Nava-
luna 1983, Navaluna und Pauly (im Druck) und Abb. 5.3).
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Abb. 5.1: Typische "stock-recruitment curves", wie von Fischereibiologen
haufig noch veroffentlicht (Cushing und Harris 1973). Man
beachte, dalR die Kurven (oben) Beziehungen suggerieren, die,
wenn die Kurven ausgelassen werden (unten), sich als sehr
unwahrscheinlich erweisen

Ergebnisse, die in diesem Zusammenhang gewonnen wurden, bestéatigen
Murphy (loc. cit.) dahingehend, daR die Rekrutierung tropischer Fische
und Evertebraten in der Tat nicht einfach "protracted” (und daher mehr
oder weniger strukturlos) ist, sondern gewdhnlich aus zwei Rekrutierungs-
schiben besteht, von denen der eine viel starker als der andere ist und
die das Jahr - zumindest in Monsungebieten - asymmetrisch in zwei Perio-
den von etwa 5 und 7 Monaten teilen (Pauly und Navaluna 1983, Navaluna
und Pauly (im Druck)). Dies stimmt gut mit den vorlaufigen Ergebnissen
Uberein, die Johannes (1978) und Weber (1976) verodffentlicht haben.

Daraus ergibt sich - zumindest im Prinzip - die Moglichkeit, die Intensitat
und Richtung von Monsunwinden mit dem Rekrutierungserfolg von Fischen



Lange

Abb. 5.2:Methode zur Konstruktion von "recruitment patterns". Die
hierbei gemachten Schritte sind

i)

Ubertragung der Langenhiufigkeitsdaten auf ihre jeweiligen
Ursprungsmonate (bei Annahme von t = 0) mittels einer
durch ELEFAN | bestimmten Wachstunrftkurve (wobei jede
Haufigkeit vor ihrer Ubertragung durch den entsprechenden
Wert vonAt dividiert wird, um den EinflulR der alten Fische
herabzusetzen)

Summieren der Haufigkeiten fur jeden Monat (wobei die
gleichen Monate verschiedener Jahre zusammengefalit
werden)

Abziehen der Summe fur jeden Monat mit der geringsten
Rekrutierung und

Ausdruck der verbliebenen Monatswerte als % der Jahresre-
krutierung. Man beachte, dall bei diesem Verfahren die
"Monate” richtigen Kalendermonaten nur dann entsprechen,
wenn t = 0, was zumeist nicht stimmen wird. Deshalb
bezieht sich die hier verwendete Zeitskala auf ein nicht
naher definiertes "Jahr" (siehe auch Pauly 1982c, Pauly und
Navaluna 1983)
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Abb. 5.3: Drei Beispiele von "recruitment patterns":
A: Die indische Makrele Rastrelliger brachysoma (vergl. Abb.

B:

2.11)
Die Sardelle Stolephorus zollingeri (aus Nr. 81)

C: Der Kalmar Loligo pealei (vergl. Abb. 2.12)

In allen drei Fallen wurde das "recruitment pattern" in seine
zwei normalverteilten Bestandteile mit Hilfe des NORMSEP Pro-
gramms geteilt (vergl. Kap. 2). Man beachte, dal "konti-
nuierliche" Rekrutierung in keinem der drei hier angegebenen
Fallen vorliegt (siehe auch Pauly und Navaluna 1983)
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in Zusammenhang zu bringen, zumal Laskers Hypothese, die die Notwen-
digkeit von stabilen, futterreichen und dinnen Wasserschichten fir den
Rekrutierungserfolg postuliert, mit Windstdrke und Windrichtung direkt in
Zusammenhang gebracht werden kann (siehe Bakun und Parrish 1981).
Eine erste Arbeit des Autors, die auf diesen Gedanken beruht, liegt fur
tropische Fische vor (Navaluna und Pauly, im Druck); bei dem Test der
Lasker'schen Hypothese ergaben sich aber zweideutige Ergebnisse.

Die Interpretation innerjdhrlicher Schwankungen der Rekrutierung

Die konzeptuell und methodisch direkteste Methode, innerjahrliche Rekru-
tierungsfluktuationen zum Erhalt von Informationen Uber das Rekrutie-
rungsproblem heranzuziehen ist natirlich die, die absolute Rekrutierung
fur Perioden, die viel kleiner als ein Jahr sind, Uber eine Virtuelle Popu-
lationsanalyse (siehe Kap.4) zu berechnen und diese Rekrutenzahlen (R)
mit den Elternpopulationen (S), oder besser, produzierten Eierzahlen fur

die entsprechenden Perioden zu vergleichen.

Eine Methode, absolute Rekrutierung auf Monatsbasis zu berechnen, stellt
das ELEFAN IIl Programm dar (siehe Pauly und Tsukayama 1983), das
Langendaten als Ausgangsdaten benutzt. Diese werden mittels Wachstums-
kurven so zerteilt, dal "Pseudokohorten" entstehen, die echten Kohorten -
zumindest bei kurzlebigen Fischen - so ahnlich sind, daR die VPA-Technik
auf sie angewandt werden kann (siehe Abb. 5.4). Vorlaufige Ergebnisse
mit dieser Methode liegen vor (Pauly und Tsukayama 1983); sie weisen
-I)’ d.h.

des "Oberlebensindex”, bei der peruanischen Anchoveta nur erst dann El

daraufhin, dall die monatlichen Zeitserien der Gro6Re Ioge (R.IIS.i

Nino-bedingte Einbriche aufzuweisen begann, als die Fischerei den Bestand
stark reduziert hatte (Abb. 5.5). Dieses wichtige Ergebnis bildet die
Grundlage detaillierter Arbeiten, die der Autor mit Kollegen in Peru an der
peruanischen Anchoveta vor knapp zwei Jahren aufgenommen hat und Uber
die an anderer Stelle weiter zu berichten sein wird.
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Abb. 5.4: Methode zur Identifizierung von "Pseudokohorten" aus Langen-
daten (die den Fang in Stick ausdricken sollen); diese Methode,
die intern vom ELEFAN IIl Programm benutzt wird, setzt die
Anwendung von ELEFAN | voraus und kann nur auf kurzlebige
Tiere angewandt werden, in denen keine groRen Abweichungen
der Einzeltiere vom Durchschnittswachstum in der Population
auftreten durften und/oder solche Abweichungen einen geringen
Einflul auf die Ergebnisse der VPA haben; siehe auch Text (aus
Pauly und Tsukayama 1983, verédndert)
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Abb. 5.5: Zeitserien der Rekrutierung (oben) und eines Uberlebensindex
(unten) der Peruanischen Anchoveta, 1963 - 1978 (aus Pauly und
Tsukayama 1983, verdndert). Man beachte die starken innerjéahr-
lichen Schwankungen der Zeitserien und uUberlege, wie dem
gegenuber Jahresmittelwerte aussehen wirden (siehe auch Text)

Die Berechnung und Interpretation von jahrlichen Rekrutenzahlen bei
kurzlebigen Nutztieren

Ein wichtiger weiterer Aspekt der Rekrutierung tropischer kurzlebiger
Nutztiere ist der, dall die Berechnung jahrlicher Rekrutenzahlen recht
einfach ist, ist doch der Ertrag eines jeden Jahres (Y) - wegen der kur-
zen Verweildauer der Tiere in der Fischerei - das Produkt des Ertrags
pro Rekrut (Y/R) mal der Anzahl von Rekruten. Daraus ergibt sich, dal
man, anders als bei langlebigen Fischen, die Rekrutenzahl (R) direkt
bestimmen kann durch

Y.
R =—-———
(Y/R) +

Werte von R., die auf diese Art gewonnen wurden, lassen sich dann leicht
gegen Variablen plotten, von denen angenommen werden kann, dall sie R
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beeinflussen, wie etwa die Elternbiomasse, die R&auberbiomasse, usw..
Diese Methode soll hier mit einem Beispiel, das auf Daten uUber die Kalmare
des Golfs von Thailand beruht, demonstriert werden. Da der Kalmar Loligo
chinensis (= formosana) den Hauptteil der dort gefangenen Kalmare
ausmacht und da diese den uberwiegenden Teil aller gefangenen KopffulZler

ausmachen, wird dieses Beispiel mit den Wachstums-, Sterblichkeits- und

anderen Parametern von chinensis durchgefuhrt (aus Pauly 1984d) wie
folgt

W«= 150 g, K =1 (1/Jahr)

t =0 (Jahr) t = 0.28 (Jahr) (mittleres Alter beim

Erreichen der Fanggréfle)

,...
|

= 1 (Jahr) (mittleres Alter beim Erreichen der Laichreife)
r.f.

400 (Eier/Korpergewicht) = (relative Fruchtbarkeit)

Tab. 5.1 (aus Pauly 1984d) gibt den Fang an Kopffu3lern im Golf von
Thailand von 1961 bis 1980 sowie die demersale Biomasse zu derselben Zeit
an. Dabei wird angenommen, dal diese Biomasse sowohl die R&uber als
auch die Tiere enthéalt, die 0©kologisch in Konkurrenz zu den Kalmaren

stehen.

Die Biomasse der KopffuRRler wurde bestimmt Uber

§i = YH/Fi ... 5.2)

wobei Y die Fange (Tab. 5.1) und F die mittels der "swept-area method"
bestimmte fischereiliche Sterblichkeit darstellt (siehe Pauly 1979a, 1980c).
Der Anteil der Kopffullerbiomasse, der aus erwachsenen Tieren besteht,

wurde bestimmt Uber

N 3 exp -¥2 3 exp —ZKN exp -Njn2

exp —Zr3 z+K + Z+2K —~— Z+3K *
N e e ~ 5 3j
3exp Krl 3exp —2Krl exp —3Krl
K ZzFK  ZF¥ XK Z+ K
wobei r,l = tC—tO

Tab. 5.2 gibt die so erhaltenen Werte von m an, zusammen mit den weiteren

Schritten, die zu Werten von logll R/S fuhrten.



Jahr
1961
1962
1963
1964
1965
1966
1967
1968
1969
1970

a)
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Tab. 5.1: Ausgewahlte Information Uber die demersalen Bestande des Golf
von Thailand. 1961 bis 1980 a)

demersale,>

Biomasse
624
621
618
604
471
353
307
204
275
258

Nach Daten in Boonjubol und Pramokchutima (1984) komplementiert

>
Fc'

0.17
0.21
0.32
0.53
0.72
1.03
1.42
2.52
1.89
2.05

Fang von
KopffaRlern

3.33
4.03
6.00
9.12
12.2
154
18.5
23.8
29.1
34.4

durch Daten in Sakurai (1974)

b)

Mit der "swept-area method" bestimmt;
c) Auf F =Y/B der Gesamtbiomasse und dem Gesamtfang beruhend; es

Jahr
1971
1972
1973
1974
1975
1976
1977
1978
1979
1980

demersale
Biomasse

176
168
139
155
125
152
125
139
137
127

in Tonnen x 10

F
3.46
4.39
5.98
3.90
6.02
5.18
6.78
5.86
6.08
6.28

Fang von
Kopffullern

30.7
45.0
51.0
48.4
53.5
58.2
76.9
71.3
66.4
61.4

wird angenommen, dal die F-Werte sowohl fur die Gesamtbiomasse als
auch speziell far.die Kopffu3ler gelten
In Tonnen x 10

d)
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Tab. 5.2: Darstellung der Schritte zur Berechnung eines Index der Sterb-
Kalmaren vom Golf von Thailand )

Jahr

1961
1962
1963
1964
1965
1966
1967
1968
1969
1970
1971
1972
1973
1974
1975
1976
1977
1978
1979
1980

lichkeit von Prarekruten bei

Kopffuliler™.
biomasse

19.6
19.2
18.2
17.2
16.9
14.9
13.0
9.44
15.4
16.8
11.5
10.2
8.53
12.4
8.89
11.2
11.3
12.2
10.9
9.78

m

0.575
0.566
0.542
0.497
0.458
0.398
0.330
0.187
0.261
0.240
0.110
0.063
0.024
0.085
0.023
0.039
0.014
0.026
0.022
0.020

abgelaichte
Eier d)

2550
2170
2040
1710
1550
1190
858
353
804
806
253
128
40.9
211
40.9
87.4
31.6
63.4
48.0
39.1

Y/r
(in g) e’

1.86
2.22
3.05
4.23
4.94
5.64
6.04
6.01
6.15
6.13
5.63
5.24
4.68
5.44
4.66
4.94
4.45
4.71
4.65
4.59

Rekruten

1.79
1.82
1.97
2.16
2.43
2.73
3.06
3.96
4.73
561
7.05
8.59
10.9
8.90
11.5
11.8
17.3
15.1
14.3
134

Sterblichkeits-
index(~1ogeR-/S.j_2)

7.12
7.00
6.85
6.56
6.34
5.96
5.38
4.31
4.97
4.74
3.38
2.46
1.53
2.91
1.24
1.62
0.74
1.49
1.28

a) Nach der Methode in Pauly 1982e (siehe aber auch Pauly 1984b)

(5.2)
c) Aus Gleichung (5.3),

Bestand)

e) Konventionale Y/R-Analyse,

F-Werten

Beruhend auf KopffuRRlerfange und F-Werte in Tab. 5.1 und Gleichung

in Tab. 5.2 und Parameter im Text
Basierend aus Biomasse x relative Fekunditat x 0.5 (Anteil der »mim

basierend auf Parameter im Text und F-

Werten in Tab. 5.2 f) Aus Gleichung (5.1) und den entsprechenden Y

und Y/R-Werten.



Wie aus Abb. 5.6 zu ersehen ist, nehmen die -loge R/S Werte, die die
Sterblichkeit vor der Rekrutierung widerspiegeln, mit der demersalen
Biomasse im Golf von Thailand ab. Dabei zeigt sich, dall diese Sterblichkeit
von anfanglich 7% pro Tag im Laufe der Zeit um eine volle GréRenordnung
reduziert wurde (auf 0.7%). Dieses Ergebnis bestéatigt, dall die rapide
Zunahme der Kalmarfange im Golf von Thailand, wie von verschiedenen
Autoren vermutet wurde (Larkin und Gazey 1982, Jones 1982 und siehe
Pauly 1979a), auf eine Reduzierung der R&uber- und Konkurrentenbio-

massen zuriuckgefuhrt werden kann.

8"
7- e

T-6

47 5

af £

T 2

0 1 2 3 4 5 6
Gesamtbiomasse (Tonnen x 10-5)

Abb. 5.6: Beziehung zwischen der Sterblichkeit von Kalmaren- Prarekruten
und der demersalen Gesamtbiomasse im Golf von Thailand, 1962 -
1980 (aus Pauly 1984d, verdndert)

Es wird dem Leser nicht entgangen sein, dall im Gegesatz zu dem Stil, der
in den fruheren Kapiteln verwendet wurde, dieses Kapitel sich dadurch
auszeichnet, dal Methoden vorgestellt werden, die zwar zu Einsichten Uuber
das Rekrutierungsproblem fuhren kénnen, nicht aber zu Rechenergebnissen
fuhren, die direkt fur irgendwelche "assessments" praktisch benutzt
werden konnen. Dies aber liegt an der Natur der Sache - die Rekrutierung

von Fischen, insbesondere von tropischen Fischen, ist zur Zeit viel zu
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wenig verstanden, als daR es an der Zeit wéare, hier "Kochrezepte" vor-
zustellen. Einige der Ideen, die hier vorgestellt wurden, kénnten zu einer
Losung beitragen; es sind allerdings viel mehr ldeen notig, bis die Fische-
reibiologen Rekrutierungsuntersuchungen &hnlich routiniert angehen kon-
nen wie Wachstums- oder Sterblichkeitsuntersuchungen.
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Kapitel 6

WEITERFUHRENDE UBERLEGUNGEN

Einleitung

Zwei wichtige Aspekte der in den Kapiteln 2 bis 5 dieser Schrift vorge-

stellten Konzepte und Methoden sollen hier diskutiert werden, namlich

i) ihre Verwendbarkeit fir Routineassessments, besonders in
den Tropen, und

ii) ihre Verwendbarkeit im Kontext mit "Grundlagenforschung".

Routineassessments, wie sie die Fischereiwirtschaft, die Fischereimini-
sterien, die Entwicklungsbanken und andere Institutionen der Fischwirt-
schaft brauchen, sind gewdhnlich Aussagen uber die Situation eines Be-
stands, die Entwicklung der Fange und die Aussichten der Fischerei, wie
sie aufgrund von "Standardmodellen" gewonnen werden (Pauly und Munro
1982). Es gibt zwei Gruppen von "Standardmodellenlle

i) Die "Produktionsmodelle” von Schaefer (1954, 1957), Fox
(1970) und Pella und Tomlinson (1969) (siehe Ricker 1975
und Pauly 1984a fir Ubersichten), sowie neuere Modelle,
die, wenn sie auch noch nicht "Standard"”, so doch Varianten
dieser Produktionmodellen sind, z.B. das von Munro und
Thompson (1973), von Schnute (1977) oder das von Csirke
und Caddy (1983) (siehe Pauly (1984a, Kapitel 10) fur erste
Anwendungen der beiden letztgenannten Modelle auf tro-

pische Bestédnde);

ii) die "analytischen Modelle" von Ricker (1958) und Beverton
und Holt (1957, 1966), denen vielleicht die VPA und ihre
Varianten hinzugezéhlt werden sollte (Gulland 1965, Pope
1972, Jones 1979 und siehe Pauly 1984a, Kap. 7 und 8).
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Diese Schrift beschaftigt sich kaum mit Produktionsmodellen beschéaftigt.
Dies hat mehrere Grinde; einer davon ist, dalR der Autor diese Modelle
zusammenfassend und mit Schwerpunkt auf ihre Anwendung in den Tropen
kiarzlich diskutiert hat (Pauly 1984a, Kapitel 10). Ein anderer Grund ist,
daR diese Modelle konzeptuell voll ausgeschopft scheinen und dal daher
den Modellen mehr Aufmerksamkeit geschenkt werden sollte, die noch
ausbaufahig erscheinen, d.h. den analytischen Modellen. Bevor dies er-
folgt, sollte aber erwdhnt werden, dalR das Modell von Csirke und Caddy
(1983) (in dem der Fang, anstatt gegen F oder den Fischereiaufwand,
gegen Z geplottet wird) eine Art Brucke zwischen analytischen und Pro-
duktionsmodellen insofern schlagt, als Z mit Alters- oder Langendaten
bestimmt wird (siehe Teil 4). Daher kann diese Schrift, in der gezeigt
wurde, wie Z einfach zu bestimmen ist, dazu beitragen, dalR das Produk-

tionsmodell von Csirke und Caddy (loc. cit.) haufiger verwendet wird.

Ein letzter Grund, weshalb Produktionsmodelle hier nicht im Detail disku-
tiert wurden ist, daR sich diese Klasse von Modellen in der Regel nicht
zur Darstellung von Zusammenhédngen, die Mehrartenbestande ("multi-
species stocks") betreffen, eignen - auch wenn sie oft benutzt werden, um
Fang- und Aufwandsdaten aus solchen Bestanden zu interpretieren. Es
gibt nattrlich Ausnahmen von dieser Verallgemeinerung, z.B. die Modelle
von Pope (1979), Marten (1979, a und b) und May et al. (1979). Es bleibt
jedoch wahr, dall die meisten Anwendungen von Produktionsmodellen die
Wechselbeziehungen zwischen Arten implizit und nicht explizit in Betracht
ziehen (siehe auch Pauly 1984a Kapitel 12).

Die Anwendung analytischer Einarten-Modelle auf tropische Mehrarten-
bestande

Die analytischen Modelle kdnnen sehr einfach die Wechselbeziehungen
zwischen Arten (z.B. Rauber-Beute und Konkurrenten) explizit in Be-
tracht ziehen; einige Ansdtze dazu wurden in vorhergehenden Teilen dieser
Schrift vorgestellt. Neben diesen biologischen Interaktionen k&énnen analy-
tische Modelle natirlich auch leicht "technologische Interaktionen” (sensu

Pope 1979) bertcksichtigen, d.h. Wechselbeziehungen zwischen den Tieren
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eines Mehrartenbestandes und zwischen der Fischerei und den Einzelart-
bestdanden, die entstehen, weil nicht jede Art optimal befischt werden
kann. So haben Sinoda et al. (1979), Munro (1983) und Sainsbury (1984)
Modelle vorgestellt, von denen mit relativ einfachen Uberlegungen, die auf
dem Ertrag-pro-Rekrut Konzept basieren, optimale Strategien fir tropische
Mehrartenbestande abgeleitet werden konnen. Diese Modelle bendétigen fur
alle Arten (oder Artengruppen), die berltcksichtigt werden, einen kom-
pletten Satz von Wachstums- und Sterblichkeitsparametern sowie verwandte
Parameter wie Selektionsfaktor, lc, t , usw.. Es durfte daher einsichtig
sein, dall die Methoden, die in Teil 2 und 4 dieser Schrift vorgestellt
werden, wesentlich dazu beitragen koénnen, die Anwendung analytischer
Modelle auf tropische Bestidnde zu férdern (vergl. Pauly und Munro 1982).
Dies gilt besonders fur die Methoden zur Bestimmung von Wachstumsparame-
tern, von Z durch langenbezogene Fangkurven und von M uUber empirische
Gleichungen. Es durfte aber zum Beispiel auch fur solche Methoden wie die
Bestimmung von |c¢ mit Hilfe von ladngenbezogenen Fangkurven anstatt
kostentrachtiger Selektionsexperimente gelten.

Uberhaupt erlauben die hier vorgeschlagenen Methoden eine Diskussion des
Kostenfaktors in der angewandten fischereibiologischen Forschung, weil sie
zum Teil als Alternative zu klassischen Methoden verstanden werden kon-
nen. Einen Beitrag zu dieser Diskussion in Verbindung mit den hier vor-
gestellten Methoden lieferte zum Beispiel Morgan (1983). Er stellte fest,
dalR eine auf Langendaten ausgerichtete Methodologie fur die in Kuweit
vorherrschenden Bedingungen (u.a. der Notwendigkeit Fische zu kaufen,
denen Otolithen entnommen werden sollen) bei gleich guten Ergebnissen
wesentlich billiger ist als die ausschlielllich auf Altersdaten beruhenden

Untersuchungen (siehe auch Kap. 2).

Zur Konstruktion von Mehrartenmodellen

Im Kontext mit fischereibiologischer Grundlagenforschung* werden die hier

vorgeschlagenen Konzepte und Methoden wahrscheinlich vor allem zum

*Es kann naturlich daruber gestritten werden, ob Fischereibiologen uber-
haupt "Grundlagenforschung" betreiben kdnnen und sollen, ist doch ihr
Fach seit seiner Entstehung stets von der Anwendung her gepragt worden
(siehe Went 1972).
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Schatzen der wichtigen Parameter von Mehrartenmodellen Verwendung
finden. Der Autor arbeitet zum Beispiel zur Zeit zusammen mit E. Ursin
(Charlottenlund, Danemark) daran, eine stark vereinfachte Version des
"Nordseemodellsll von Andersen und Ursin (1977) auf den Golf von Thai-
land anzupassen. Die hier vorgestellten Methoden sollen dabei zum bestim-
men der meisten bendtigten Inputparameter herangezogen werden. Die
Rolle, die die in Kapitel 2 bis 5 dieser Schrift vorgestellten Methoden beim
Bau von Komplexmodellen spielen, soll hier allerdings am Beispiel des
ECOPATH Modells* illustriert werden. Es basiert auf recht einfachen
Uberlegungen (siehe auch Pauly 1982d) und erlaubt es, den Energieflu
und die Biomassen in einem beliebigen aquatischen System relativ zuver-
lassig zu bestimmen. Das Modell (siehe Polovina 1984 sowie Polovina und
Ow 1983) erfordert die folgenden Angaben:

i) Anzahl der berlcksichtigten Gruppen ("Boxes"), die im
Modell bertcksichtigt werden;

ii) Nahrungsspektrum fir die Tiere in jeder Gruppe;

iii) "Production/Biomass Ratio" fur die Organismen jeder Gruppe
iv) Nahrungskonsumption als Fraktion der Biomasse jeder Gruppe;
v) Fraktion der naturlichen Verluste, die von R&ubern aufgenom-

men wird, und

vi) Biomasse eines der Top-Predatoren oder dessen Fang durch

die Fischerei (wenn es eine gibt).

Auf der Grundlage dieser Angaben berechnet ECOPATH sowohl die mittlere
Biomasse jeder Gruppe als auch den EnergieflulR zwischen den Gruppen
(siehe Abb. 6.1 fur ein Beispiel), wobei Biomassen, die unabhdngig vom
Modell bestimmt werden k&nnen, auch eingegeben werden k&nnen (was es
dann erlaubt, jeweils einen anderen Parameter indirekt zu bestimmen). Der
Verfasser halt dieses Modell besonders geeignet zur Untersuchung tropi-

scher Bestédnde. Es steht insofern im Zusammenhang mit den Methoden und

* Das Listing von ECOPATH (in Microsoft BASIC) sowie eine detaillierte
Gebrauchsanweisung mit einem Rechenbeispiel kdnnen bezogen werden
von Dr.J.J.Polovina, Southwest Fisheries Center, Honolulu Labora-

tory. National Marine Fisheries Service, NOAA, Honolulu, Hawaii 96812,
USA
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Konzepten, die in dieser Schrift vorgestellt wurden, als dessen Input-

parameter leicht mit eben diesen Methoden bestimmt werden kodnnen. Dies

soll im folgenden schlagwortartig erlautert werden:

i) Die Anzahl der berucksichtigten Gruppen sollte aus der An-

zahl von Arten im untersuchten System bestimmt werden,
die &hnliche Wachstums- und Sterblichkeitsparameter haben,
denn solche Arten missen auch 6kologisch ahnlich sein (sie-
he Kapitel 2 und auch Pauly 1984a, Kap. 12);

ii) die Nahrungsspektren von Fischen und aquatischen Everte-

braten sind hier nicht diskutiert worden; es sollte aber
erwahnt werden, dalR Nahrungsuntersuchungen (d.h. Magen-
untersuchungen), was immer die Zahlmethode ist (Volumen,
Anzahlen oder Energiegehalt der in Magen befindlichen Tie-
re), ahnliche Nahrungsspektren liefern. Dies wurde auch
kdrzlich durch "principal component analysis" von MacDo-
nald und Green (1983) festgestellt;

iii) die "Production/Biomass Ratio"” von Tieren, deren Wachstum

durch die VBGF beschrieben werden kann und deren Sterb-
lichkeit negativ exponentiell verlauft ist, unter stationdren
Bedingungen (wie sie bei Anwendung eines "Box"-Modells
angenommen werden), gleich Z, wie im Kapitel 4 dieser
Schrift definiert wird (Allen 1971);

iv) die Nahrungskonsumption als Fraktion der Biomasse ist

exakt gleich Q/B, wie im Kapitel 3 dieser Schrift definiert
wird;

die Fraktion der nattrlichen Verluste, die von R&aubern
verursacht wird, kann generell auf einen Wert zwischen
0.75 und 0.95 gesetzt werden (Ricker 1969). Sie hat wenig

EinfluR auf die von ECOPATH berechneten Biomassen; und

vi) es durfte letztlich Fischereibiologen nicht schwerfallen,

Fangdaten fur Tiere aus ihrem Untersuchungsgebiet zu
identifizieren oder die Biomasse der Top-Predatoren zu

bestimmen.
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Somit zeigt sich, daB ein "Box-Modell" eines jeden Systems mittels der
Methoden, die hier vorgestellt werden und dem ECOPATH Programm leicht
konstruiert werden kann. Es ist wiederum eindeutig, daR ein Modell wie in
Abb. 6.1 wesentlich zum Verstandnis eines tropischen Okosystems beitragt.
So ist indirekt gezeigt worden, dall die hier vorgestellten Methoden und
Konzepte auch fur den Bereich, der in der Fischereibiologie als "Grund-

lagenforschung" gilt, mit Erfolg eingesetzt werden kdnnen.

J= 150

HAIE.STOCKER

SEEVOGEL ROBBEN '5 w  MAKRELENARTIGE
R =15 B =63 8 =536 P =192
P =81 P =189
KLEINE PELA- . HUMMER UNO FISCHE BODEN- SCHILD-
GISCHE FISCHE KREBSE DES RIFFS FISCHE KROTEN
B =1636 B= 1348 B =13966 " B=94 B =15
P =2020 P =701 P =20949 P=30 P=2
1r T
PHYTOPLANKTON BENTHISCHE
ALGEN
B = 3.3x10s B = 20x10?
P » 2.3x107? P = 15;((10*

Abb. 6.1: Quantitatives Modell einer Riffgemeinschaft, mit Hilfe von
ECOPATH konstruiert (aus Polovina 1984, verdndert). Die wich-
tigsten Parameterwerte, die in ein solches Modell eingehen,
kénnen mit den Methoden bestimmt werden, die in Kap. 2, 3 und
4 dieser Schrift vorgestellt wurden (siehe Text)
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