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ABSTRACT: On the dynamics of exploited populations of Tisbe holothuriae (Copepoda,
Harpacticoida). I. Methods, population development and effect of water renewal. In
weekly exploited populations of the harpacticoid copepod Tisbe holothuriae Humrs, the
dynamics of population development and the effect of the rate of water renewal were studied
under conditions of surplus food supply, constant temperature (227 C) and salinity (30 %).
At exploitation rates of 10, 30, 50, 70 or 90 % per week, the populations maintained stable
mean populations sizes. None of the populations established stationary equilibria. Reduced
rates of water renewal resulted in a reduction of mean population density, in the course of
which the density of adults plus copepodids was diminished to a lesser degree when low, as
opposed to high, percentages of specimens were removed. The density of nauplii was
distinctly reduced at all exploitation levels. The age structure shifted in favour of the adults
and copepodids and was subject to higher variability at moderate exploitation rates and
lowered rate of water renewal. To avoid and to remove difficulties inherent to current con-
cepts of population dynamics, the populations were regarded as a component of a feedback
control system, and an attempt has been made to describe the observed processes by analogy
to technical control systems. According to not yet completed series of experiments, popula-
tions undergoing higher exploitation rates seem to compensate more succesfully for per-
turbations of their environment, than populations exploited at lower rates.

EINLEITUNG

Untersuchungen zum Einfluf von Schadstoffen beschrinken sich in der Regel auf
die Ermittlung von Sterblichkeitsraten bei akuten Intoxikationen. Der Tatsache, dafl
Schadstoffe auch unterhalb eines gewihlten Schwellenwertes — zum Beispiel der Kon-
zentration, bei der 50 %o der Testorganismen innerhalb von 96 Stunden sterben -
Wirkungen entfalten konnen, wird in der Praxis mit einem Faktor, durch den ein
ssafe level“ festgelegt wird, Rechnung getragen. Die zur Zeit fiir Fische als ,sicher®
angesehenen Konzentrationen von Schadstoffen liegen zwischen dem 0,01- bis 0,4-
fachen der jeweils tédlichen Konzentration (vgl. SPRAGUE, 1971). Auf diese Weise ist
jedoch die Festsetzung einer Grenzkonzentration ganz ohne Willkiir, das heiflt allein
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auf Grund der tatsichlich vorhandenen Wirkungen auf eine Population, nach dem der-
zeitigen Stand unseres Wissens nicht moglich (vgl. AxT, 1974).

Angesichts dieser Unsicherheit bei der Beurteilung der Schidlichkeit wasserverun-
reinigender Stoffe ist mit Untersuchungen zur Wirkung von Schadstoffen auf Popu-
lationen eines im Laboratorium kultivierbaren Copepoden begonnen worden. Durch
regelmiflige Entnahmen bestimmter Prozentsitze von Individuen aus den Kulturen
werden dabei die natiirlicherweise auftretenden Verluste nachgeahmt und die Versuche
srealistischer im Hinblick auf das Geschehen im Freiland gestaltet. Hemnie (1970)
zihlt die Mechanismen, die die Copepoden entwidkelt haben, um die Verluste durch
Réuber zu kompensieren, zu den ,most important aspects of the ecology of these
organisms®. Es ist daher bemerkenswert, daff bisher erst eine Untersuchung an ex-
ploitierten Populationen eines Copepoden (HrNLE, 1970) durchgefithrt worden ist.

Die Haltung und Zucht harpacticoider Copepoden im Laboratorium ist insbe-
sondere bei Arten der Gattung Tishe bereits vielfach erfolgreich durchgefithrt worden
(UnLic, 1965; Barr, 1969; Vorxmann-Rocco & Fava, 1969; BaTracLia, 1970;
BetouniM-EL & Nanan, 1972; Fava, 1972 und andere).

Zunichst wird Gber Ergebnisse berichtet, die an Laboratoriumspopulationen von
Tisbe holothuriae gewonnen wurden, welche keiner Beeinflussung durch zugefiigte
Schadstoffe unterlagen. Mit den Untersuchungen ist im Jahre 1968 begonnen worden.

MATERIAL UND METHODE

Die in den Versuchen verwendete Art der Gattung Tisbe wurde von Unrig (1965)
in dem mit Seewasser gespeisten Becken des Freibades auf Helgoland gefunden. Sie
erwies sich als anspruchslos und leicht kultivierbar und ist von Unric & NoobnT (1966)
als Tisbe helgolandica beschrieben worden. Spitere Untersuchungen von VOLKMANN-
Rocco (1971) haben ergeben, dafl T. belgolandica UnLic & NoobT identisch ist mit
T. holothuriae Hums, was zur Aufgabe des Namens T. belgolandica gefiihrt hat.

Die Populationen von T. holothuriae wurden in 200 ml Wasser in weithalsigen
500-ml-Stehkolben oder Abdampfschalen aus Glas gehalten. Die Gefifle waren zur
Herabsetzung der Verdunstung mit Schilchen abgedeckt. Das im Verhilenis 11:1 mit
Aqua dest. verdiinnte Seewasser, das in den Kulturgefifien nicht beliifter wurde, ist
vor seiner Verwendung iiber eine Serrz-Filterscheibe (K5) filtriert und etwa 12 Stun-
den lang bei 80° C aufbewahrt worden. Die Verdiinnung erfolgte, um bei spiteren
Versuchen zur Wirkung von Schadstoffen diese vor dem Zusetzen zum Seewasser in
dem destillierten Wasser in Lésung bringen zu kénnen.

Die Versuche wurden im Bereich des Temperaturoptimums bei 227 + 1° C
(Unwig, 1965) und einem Salzgehalt von etwa 30 % durchgefithrt. In den Kultur-
rdumen herrschte Normaltag mit 12 Stunden Helligkeit und 12 Stunden Dunkelheit.
Beleuchtet wurde mit Fluoreszenzlampen; die Beleuchtungsstirken lagen je nach Auf-
stellungsort der Kulturgefifle zwischen 40 und 600 Lux. Die Exploitationen erfolgten
in Abstinden von einer Woche unter Verwendung eines Schiitteltisches, um eine még-
lichst homogene Verteilung der Tiere im Wasser zu erreichen, und zwar mit Raten von
0,10; 0,30; 0,50; 0,70 oder 0,90. Zudem wurde stets die erste Fillung der zur Ent-
nahme benutzten Pipetten kriftig in das Kulturwasser ausgeblasen. Zur Ermittlung
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der Populationsdichte ist jeweils vor einer Entnahme mit einer Mefipipette eine Probe
von 10 m] gezogen und durch Zugabe von Sulfosalicylsiure fixiert worden. Es sind
stets die zweiten Fiillungen der Mefipipetten zur Zihlung benutzt worden, da sich ge-
zeigt hatte, dafl ein Teil der Tiere beim Entleeren an den Wandungen der Pipetten
haften bleibt und daher bei Benutzung der ersten Fiillung zu niedrige Individuenzahlen
erhalten werden. Die Zihlungen erfolgten in selbstgefertigten Zihlkammern vor
schwarzem Hintergrund unter dem Binokular. Die durch die Fixierung weifl gefirb-
ten Tiere konnten leicht von den durchsichtigen Exuvien unterschieden werden. Erfaflt
wurden die Anzahl der geschlechtsreifen Tiere zuziiglich der Copepoditen und die An-
zahl der Nauplien.

Nach Uniic & Nooot (1966) vermag ein Weibchen von 7. holothuriae nach
einmaliger Befruchtung in Intervallen von jeweils 48 Stunden bis zu 10 Eisicke zu
bilden. Die Entwicklung erfolgt iiber 5 Nauplius- und 4 Copepoditstadien. Bei 20° C
erreichen die geschliipflen Nauplien in 11-14 Tagen die Geschlechtsreife. Im Laborato-
rium pflanzen sich die Tiere unter den gewihlten Versuchsbedingungen ganzjihrig fort.
Die Stammpopulation zeigte wihrend des mehrjihrigen Versuchszeitraumes keine An-
zeichen einer Inzuchtdepression. Weitere Angaben zur Okologie von T. holothuriae
konnen einer kiirzlich erschienenen Arbeit (Fava & VOLKMANN, 1975) entnommen
werden.

Die statistische Priifung des Stichprobenverfahrens lieferte zufriedenstellende Er-
gebnisse. Bei der Entnahme von jeweils 5 Stichproben aus 6 Kulturen tiberschritt dic
Variabilitdt in einem Falle auf Grund eines Ausreiflers die bei einer Irrtumswahr-
scheinlichkeit von 19/ durch den Chiquadrat-Test festgelegten Grenzen. In den an-
deren Fillen wurde die Signifikanzschwelle von 5%/ Trrtumswahrscheinlichkeit nicht
liberschritten. In zwei Stichprobenreihen trat ein auf dem 1 9/s- bezichungsweise 5 ¢/y-
Niveau signifikanter Unterschied zwischen hochstem und niedrigstem Wert der rela-
tiven Hiufigkeit der Nauplien auf,

Untic & NoopT (1966) empfehlen, das Kulturwasser mindestens einmal wchent-
lich zu ernevern. Wurde bei den Versuchen eine groflere oder kieinere als die durch die
jeweilige Entnahmerate bedingte Menge Wasser erneuert, so wurde ein feinmaschiges
Sieb (Maschenweite: 25 um) benutzt, um die Tiere von ihrem Kulturwasser zu trennen.

Erste der Orientierung dienende Untersuchungen zur organischen Belastung des
Kulturwassers wurden nach Verfahren durchgefiihrt, wie sie zur routinemifligen Mes-
sung an Wasserproben in der Biologischen Anstalt Helgoland eingesetzt werden.

Gefiittert wurde wochentlich nach der Entnahme mit gekochtem, dann tiefgefro-
renem und vor der Verwendung bei 1107 C getrocknetem und im Mérser grob zer-
kleinertem Miesmuschelfleisch. Die Futtermenge wurde so bemessen, dafl nach einer
Woche noch einige Futterstiickchen vorhanden waren. Unuic (1965) gelang mic Hilfe
von T. holothuriae die Kultivierung litoraler Folliculiniden, weil durch jene die sich
stets an den Wandungen der Kulturgefifle bildende Schicht eines Detritus-Bakterien-
Pilzgemisches beseitigt wird, das die Gehiduse der Folliculiniden tiberwuchert und zur
Ausléschung der Kulturen fithrt. Da zudem von Unric (miindliche Mitteilung) be-
obachtet worden ist, dafl tote Artgenossen von T. holothuriae gefressen werden, mufl
angenommen werden, daf} das verabreichte Muschelfleisch nicht die einzige Nahrungs-
quelle fiir die Copepoden war.
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UNTERSUCHUNGSERGEBNISSE

Der Verlauf der Populationsentwicklung

Durch erste Versuche wurde geklirt, ob die Populationen nach einer Wachstums-
phase einen stationiren Zustand erreichen. Es wurden 25 Kulturgefifle mit 100 bis
300 Tieren besetzt. Der Anteil der Nauplien betrug im Mittel 54 %/o. Je 5 Kulturen
wurden den Entnahmeraten von 0,10; 0,30; 0,50; 0,70 oder 0,90 unterworfen. Bei
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Abb. 1: Tisbe holothuriae. Der zeitliche Verlauf der Individuendichte vor Exploitation bei
wochentlicher Entnahme von 10 (a), 70 (b) oder 90%6 (c) der Tiere {©) und fortlaufendes
Mittel (®)
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den wochentlichen Entnahmen von 10, 30 oder 50 ¢/y der Tiere wurden 50 9/p des Kul-
turwassers, bei den Entnahmen von 70 oder 90 %/ der Tiere wichentlich 70 beziehungs-
weise 90 9/o des Kulturwassers erneuert. Mit der Exploitation wurde eine Woche nach
Versuchsbeginn begonnen.

Abbildung 1a zeigt an einem Beispiel die jeweils am Tag der Entnahme gefunde-
nen Populationsdichten bei einer Exploitationsrate von 0,10 iiber einen Versuchszeit-
raum von 20 Wochen. Einem steilen Anstieg der Populationsdichte nach Versuchsbe-
ginn folgt ein Abfall und der Ubergang in eine Phase mit einem nur wenig schwan-
kenden fortlaufenden Mittel, das auch SLosopkiNn & Ricuman (1956} und MaRsHALL
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Abb. 2: Tisbe bolothuriae. Der zcitliche Verlauf der prozentualen relativen Hiufigkeit der
Nauplien bei wichentlicher Entnahme von 10 (a), 70 (b) oder 90%s {c) der Tiere. Ver-
trauensintervalle fiir eine statistsche Sicherheit von 99 %6
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(1966) bei Untersuchungen zur Populationsdynamik von Daphniden benutzt haben,
um Zeitreihen miteinander vergleichen zu k&nnen. Der Versuch zeigt, dafl wohl eine
Phase mit stabiler mittlerer Populationsdichte, nicht aber ein stationires Equilibrium
erreicht wird.

Bei starken Schwankungen der Individuenzahl ist zu erwarten, dafl die Alters-
zusammensetzung erheblichen Verinderungen unterliegt. Wie der Abbildung 2a ent-
nommen werden kann, schwankt der Anteil der Nauplien im Bereich gleichbleibender
mittlerer Populationsdichte zwischen 2 und 58 %. Um die Unterschiede zwischen den
aufeinanderfolgenden Werten zu verdeutlichen, sind die Vertrauensintervalle fiir eine
statistische Sicherheit von 99 %/¢ eingetragen worden. Die Folge der Fluktuationen der
prozentualen relativen Hiufigkeit der Nauplien weist nach dem Phasenhiufigkeitstest
von Wartis & Moore (vgl. Sacus, 1968) keine Abweichungen von der Zufallsmiflig-
keit auf,

Auch bei den Entnahmeraten von 0,30 und 0,50 #ndert sich das fortlaufende
Mittel der Populationsdichte nach der 7. Woche nicht mehr nennenswert. In dem Ver-
suchszeitraum von 20 Wochen wurde bei wdchentlicher Entnahme von 709 der
Tiere die Phase des Schwankens der Populationsdichte um ein gleichbleibendes fort-
laufendes Mittel nicht erreicht (Abb. 1b). Die prozentuale relative Hiufigkeit der
Nauplien schwankt dhnlich stark wie bei der Entnahme von 10 %/q der Tiere (Abb. 2b).
Die Population der Abbildung 1c bestand bei einer Entnahmerate von 0,90 am Ende
des Versuchszeitraums aus etwa 12 000 Individuen in dem Volumen von 200 ml.
Allerdings befanden sich zu diesem Zeitpunkt 82 9/ der Tiere in einem der 5 Nau-
pliusstadien. Wie die Abbildung 2c¢ veranschaulicht, sind die Schwankungen in der
Alterszusammensetzung deutlich geringer als bei den mit niedriger Rate exploitier-
ten Populationen.

Da bei den vorstehend geschilderten Versuchen zum Verlauf der Populations-
entwicklung die Populationen nicht der gleichen Rate der Erneuerung des Kultur-
wagssers unterworfen waren und der Verdacht entstanden war, daff die Rate der
Wassererneuerung einen Einflul auf die Populationsdichte hat, wurden weitere Ver-
suche durchgefiihre, die Aufschluf iiber das Verhalten der unterschiedlich exploitierten
Populationen sowohl bei niedrigem als auch bei hohem Wasserwechsel geben sollten.

Der Einflufl der Rate der Wassererneuerung auf die
Populationsdichte und die Alterszusammensetzung

Untic & Noobpt (1966) haben bei der Fiitterung mit getrocknetem und zersto-
Benem Mytilus-Fleisch das Wasser threr Kulturen mindestens einmal wochentlich er-
neuert. BARR (1969) hat bei Tisbe furcata wochentlich 60 ¢/y des Kulturwassers durch
frisch filtriertes Seewasser ersetzt. Da dieses geniigend partikulires Material als Nah-
rung fiir die Copepoden enthielt, konnte auf eine zusitzliche Fiitterung verzichtet
werden. HaQ (1972) brauchte bei der Zucht des mit Phaeodactylum tricornutum ge-
fiitterten pelagischen harpacticoiden Copepoden Euterpina acutifrons das Kultur-
wasser nicht zu erneuern. NEUNEs & PonNcoLiNt (1965) fanden bei Laboratoriums-
populationen von Euterpina acutifrons eine geringere durchschnittliche Populations-
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dichte, wenn sie das Wasser der Kulturen wochentlich anstatt vierwdchentlich er-
neuerten,

Um erkennen zu kdnnen, welche Wirkungen unterschiedliche Raten der Erneue-
rung des Kulturwassers haben, wurden 3 Gruppen von Populationen bei Entnahme-
raten von 0,10, 0,50 oder 0,90 zunichst 18 Wochen bei einer wochentlichen Wasser-
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Abb. 3: Tisbe holothuriae. Der zeitliche Verlauf der Individuendichte vor Exploitation bet
wochentlicher Entnahme von 10 (a), 50 (b) oder 9090 (¢) und Anderung der Rate der Wasser-
erneuerung

erneuerung von 90 %/ beobachtet und dann fir 15 Wochen einer Rate der Wasser-
erneuerung von 0,50 unterworfen. Als Folge der verringerten Rate der Wassererneue-
rung zeigte sich bei allen Populationen eine Herabsetzung der mittleren Populations-
dichte (Beispiele in der Abbildung 3). Wihrend der anfinglichen Wachstumsphase von
8 Wochen wurden keine Zihlungen zur Ermittlung der Populationsdichten durch-
gefithrt. Die Versuche sind mit hohen Populationsdichten begonnen worden, und alle
Populationen erreichten die Phase mit stabiler mittlerer Populationsdichte. Nach dem
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Abb. 5: Tisbe holothuriae. Der zeitliche Verlauf der Dichte der Adulten zuziiglich der Cope-
poditen (®) und der Dichte der Nauplien (©) vor Exploitation bei wochentlicher Entnahme
von 50 %e der Tiere und Anderung der Rate der Wassererneuerung
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Abb. 6: Tisbe holothuriac. Der vzeitliche Verlauf der Dichte der Adulten zuziiglich der Cope-
poditen (®) und der Dichte der Nauplien (©) vor Exploitation bei wichentlicher Entnahme
von 90 % der Tiere und Anderung der Rate der Wassererneuerung

Trendtest von v. NEUMANN et al. (vgl. SacHs, 1968) erwiesen sich alle Zeitreihen zwi-
schen der 8. und 27. Woche als trendfrei.

Aus den Abbildungen 4 bis 6 liflt sich ersehen, dafl die Anpassung an die ver-
ringerte Rate der Wassererneuerung unterschiedlich erfolgt. Bei den Entnahmeraten
von 0,10 und 0,50 verringert sich die Zahl der Adulten zuziglich der Copepoditen nur
geringfiigig. Die Zahl der Nauplien wird deutlich reduziert, wobei — wie in dem dar-
gestellten Beispiel bei der Entnahme von 109/ der Tiere - heftige Schwankungen
aufrreten konnen. Bei der Entnahmerate von 0,90 fithrt die Anderung der Rate der
Wasserererneuerung sowohl zur Herabsetzung der Zahl der Adulten zuziiglich der
Copepoditen als auch der Zahl der Nauplien. Als Folge andert sich die Alterszusam-
mensetzung bei den mit den Raten von 0,10 oder 0,50 exploitierten Populationen im
Mittel stirker als bei den mit der Rate von 0,90 exploitierten Populationen (Abb. 7).

Fiir die statistische Behandlung der Daten wurden trotz einiger signifikanter Un-
terschiede zwischen gréfitem und kleinstem Mittelwert und der griften und kleinsten
Varianz innerhalb einer Gruppe von gleichen Versuchen die Zecitreihen zusammen-
gefaflt, weil alle Populationen auf die verinderte Rate der Wassererneuerung mit
einer Herabsetzung der Populationsdichte reagiert hatten. Zur Erhdhung der Unab-
hingigkeit der zu vergleichenden Zeitrethen wurden die ersten 3 Wochen nach der
Anderung der Rate der Wassererneuerung nicht beriicksichtigt. So standen nach der
Zusammenfassung der Zeitreihen fiir die erste Halfte 108 bezichungsweise 54 und fiir
die zweite Hilfte eines Versuchs 72 beziehungsweise 36 Werte zur Verfiigung (Tab. 1).

Nach dem Test von v. NEuMANN et al. erwiesen sich einige der Zeitreihen der
zweiten Hilften der Versuche als nicht trendfrei. In einem Falle trat ein auf dem 19/~
Niveau und in 3 Fillen ein auf dem 59/s-Niveau gesicherter Trend auf. Die iiber y2
erfolgte Priifung auf Normalverteilung der transformierten und zusammengefafiten
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246 M. HorPENHEIT

Werte ergab eine auf dem 5%/p-Niveau signifikante Abweichung von der Normalver-
teilung in der zweiten Hilfte des Versuchs bei der Entnahmerate von 0,10 (Tab. 1).
Auf Gleichheit der Varianzen wurde nach Sacus (1968, p. 264 f.) gevriift. Der Ver-

gleich der Mittelwerte log N* und log N** erfolgte unter Beriicksichtigung einer even-
tuell vorhandenen Heterogenitdt der Varianzen mit dem t-Test (Sacs, 1968; p. 272).
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Abb. 7: Tisbe holothuriae. Der zeitliche Verlauf der prozentualen relativen Hiufigkeit der
Nauplien bei wochentlicher Entnahme von 10 (a), 50 (b) oder 90% (c) der Tiere und
Anderung der Rate der Wassererneuerung

Wie die Tabelle 1 zeigt, kénnen die Unterschiede zwischen den mittleren Populations-
dichten auch bei konservativer Interpretation als hoch signifikant angesehen werden.
Die Zahl der Adulten zuziiglich der Copepoditen wird nur bei der Entnahme von
90 ¢/o der Tiere deutlich reduziert (Tab. 2), wihrend die Zahl der Nauplien bei allen
Entnahmeraten signifikant herabgesetzt wird (Tab. 3).

Nach Anderung der Versuchsbedingungen verringerte sich der relative Anteil der
Nauplien in allen Versuchen, weshalb auch in diesem Falle die Zeitreihen gleicher Ver-
suche trotz einiger signifikanter Unterschiede zwischen den Mittelwerten und Varian-
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zen zusammengefafit wurden. Tabelle 4 zeigt, dafl die Herabsetzung des Anteils der
Nauplien signifikant ist. Vor Ermittlung der Signifikanzen sind die relativen Hiufig-
keiten p der Nauplien zur Stabilisierung der Varianz und zur Normalisierung in
x = sint )/ p transformiert worden. Im ibrigen ist wie in Tabelle 1 verfahren
worden.

DISKUSSION

Unterschiedliche Auffassungen iiber die der Dynamik der Populationen zugrunde
liegenden und sie steuernden Mechanismen sowie terminologische Schwierigkeiten
haben in der Vergangenheit zu zahlreichen Auseinandersetzungen und Kontroversen
gefiihre (vgl. Baxkker 1964). WiLBerT (1962, 1970) konnte zeigen, dafl die bestehen-
den Schwierigkeiten umgangen werden koénnen und mehr Klarheit erreicht werden
kann, wenn Populationen als Bestandteile von Regelkreisen, das heific als Ubertra-
gungsglieder zwischen einer Ausgangsgrofle und verinderlichen FEingangsgriofien be-
trachtet werden. Regelgrdfie ist die Populationsdichte, die durch verinderliche Stell-
griflen beeinfluflt werden kann.

Wie in den durchgefiihrten Experimenten sichtbar geworden ist, schwankt die
Populationsdichte innerhalb weiter Grenzen, ohne dafl die Regelabweichung jedoch
so grofl wird, dafl unter den gewihlten Versuchsbedingungen der Fortbestand einer
Population gefihrdet ist. Die grofle Schwankungsbreite der Regelgréfie it auf eine
grofle Zeitspanne schliefen, die von den Populationen bendtigt wird, um eine Regel-
abweichung iiber die Glieder des Regelkreises (intraspezifische Konkurrenz als Reg-
ler, Fertilitdt und Mortalitit als Stellgréfen und die Population als Regelstrecke) auf-
zuheben.

Es ist ferner deutlich geworden, dafl die Anderung der Rate der Erneuerung des
Kulturwassers zu einer Sollwertverstellung der Populationsdichte fithrt, was auf einen
Faktor im Wasser als Fiihrungsgréfle hinweist. Bestimmungen zum Zeitpunkt der
Entnahme ergaben in allen Versuchen einen stark erhshten Gehalt an NO.-N (9,6
bis 27,3 ug-at/l), wihrend Ammoniak-, Nitratstickstoff und Phosphatphosphor in
normalen Konzentrationen vorlagen. Zwischen dem OiGehalt (Bestimmung nach
WiNkLER) und der Populationsdichte zeigte sich ein enger Zusammenhang (Abb. 8).
Die Priifung nach SrearMAN ergab einen Rangkorrelationskoeffizienten von — 0,83
(@ < 0,001). Zur Rolle des Nitrits, das zu einem grofien Teil aus dem zugefiigten
Futter stammen dijrfte (vgl. Kinr & Mann, 1956), wie zur Rolle anderer Stoffe, die
mdglicherweise eine ,Konditionierung® des Kulturwassers bewirken, sind weitere
Versuche geplant und in der Durchfithrung.

Es ist nicht gepriift worden, ob auch die Geometrie der Kulturgefifle eine Rolle
als Fithrungsgrofe spielt, was wahrscheinlich ist, da sich die Tiere tiberwiegend an
oder in der Nihe der Gefiflwandungen aufhalten. Eine Vergroferung der Gefifi-
oberfliche, insbesondere des Bodens, konnte bei gleichbleibender Wassermenge durch
Herabsetzung der Raumkonkurrenz im Bereich der Wandungen zu einer Erhshung
der Zahl der Individuen pro Volumeneinheit fithren. Bei einem Vergleich der Popu-
lationsdichten verschiedener Versuche sollte deshalb stets darauf geachtet werden, ob
diese mit Gefifien gleicher Geometrie durchgefiihrt worden sind.
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Bei der Herabsetzung des Sollwertes der Populationsdichte wird die Schwan-
kungsbreite der Regelgrofle so reduziert, dafl sich die prozentuale Regelgenauigkeit
nicht nennenswert verringert. Wie der Vergleich der Variationskoeffizienten zeigt
(Tab. 1 bis 3), ist die Regelgenauigkeit bei niedriger Populationsdichte nicht wesent-
lich geringer als bei hoher, was zur Folge hat, daf sich die Wahrscheinlichkeir, die

51 e -
* . e
.
= o
.
_\;‘ °
(@]
.
o
£
L4 L]
3 L
.
.
.
.
.
2 L
T T ! I
100 200 300 400

Zahl der Individuen pro 10 mi

Abb. 8: Tisbe holothuriae. Der Sauerstoffgehalt des Kulturwassers in Abhingigkeit von der
Individuendichte

Abundanz Null zu erreichen, nicht wesentlich erhtht. Signifikante Unterschiede in der
Variabilitit treten dagegen bei der durchschnittlichen relativen Hiufigkeit der
Nauplien auf. Tabelle 4 verdeutlicht, dafl bei herabgesetzter Populationsdichte der
relative Anteil der Nauplien und damit die Alterszusammensetzung relativ stirkeren
Schwankungen unterliegen als bei hoher Populationsdichte. Die Variationskoeffizien-
ten wurden sdmtlich aus dem nicht transformierten Zahlenmaterial errechnet und nach
Sachs (1968, p. 275 £.) verglichen.

Tote Tiere sind in den Kulturen immer nur in geringer Anzahl vorhanden. Um
sie quantitativ erfassen zu konnen, wurden bei je 18 Kulturen mit den Entnahme-
raten von 0,10; 0,30; 0,50; 0,70 oder 0,90 die in den Stichproben enthaltenen Tiere
vor der Fixierung und Zihlung nach dem Verfahren von DresseL et al. (1972) mit
Neutralrot gefirbt. Der Tabelle 5 ist zu entnehmen, dafl bei grofler Variabilitit im
Mittel zwischen 3,1 und 4,5 % der in den Stichproben enthaltenen Tiere zum Zeit-
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punkt der Entnahme tot waren. Harpine (1973) beobachtete an toten Exemplaren
von Calanus finmarchicus die Dekomposition bei einer hohen und einer niedrigen
Temperatur. Bei 22° C ist die Dekomposition bereits nach 3 Tagen abgeschlossen. Da
bei den Versuchen mit Tisbe holothuriae die Entnahme in Abstinden von 7 Tagen er-
folgt, kann davon ausgegangen werden, daff nur ein Teil der in dem Zeitraum zwi-
schen den Entnahmen gestorbenen Tiere erfafit wird. Bei den hoheren Entnahmeraten
diirften Tote in Abhingigkeit von der Dichte und in nennenswerter Zahl erst am Ende
des Intervalls zwischen den Entnahmen auftreten, wenn die Populationsstirke wieder
ein hheres Maf erreicht hat.

Um die Art des Zusammenhangs zwischen der relativen Hiufigkeit der Toten
und der Populationsdichte und damit die Rolle der Mortalitit als Stellgréfle erkennen
zu kdnnen, wurden bei einigen iiber einen lingeren Zeitraum beobachteten Populatio-
nen nach dem Verfahren von CroxToN et al. (1967) die prozentualen Abweichungen
der in wochentlichen Abstinden ermittelten Populationsdichten und relativen Hiufig-
keiten der Toten von der nach der Methode der kleinsten Quadrate gebildeten Aus-
gleichsgeraden errechnet und in Einheiten der jeweiligen Standardabweichung ausge-
driickt. Bei dem in der Abbildung 9 dargestellten Fall einer Population bei einer Ent-
nahmerate von 0,90 wurde ein Korrelationskoeffizient von — 0,58 ermittelt. Hohe
Populationsdichten scheinen danach mit geringer Mortalitit verbunden zu sein. Das
gleiche Vorgehen ergab beim Vergleich der relativen Hiufigkeit der Nauplien mit der
Populationsdichte einen Korrelationskoeffizienten von 0,53 (Abb. 10). Die Auswer-
tungen haben nur in diesem einen Fall einen iiber einen lingeren Zeitraum gleich-
bleibenden Zusammenhang zwischen Mortalitit und Fertilitit einerseits und Popula-
tionsdichte andererseits erbracht. Da die Werte von Zeitreihen nicht normal verteilt
sind, kann {iber die Signifikanz der Korrelationskoeffizienten keine Aussage gemacht
werden (vgl. CroxTon et al., 1967).

Die Sterblichkeit ist bei den Nauplien stets hdher als bei den #dlteren Entwick-
lungsstadien. Tabelle 5 enthilt die Summen der bei je 18 Populationen iiber Beobach-
tungszeitrdume von 24 bis 26 Wochen in den Stichproben bei den verschiedenen Ent-
nahmeraten gefundenen lebenden und toten Adulten zuziiglich der Copepoditen und
lebenden und toten Nauplien. Die Disproportionalititen zwischen den Gruppen der
Adulten zuziiglich der Copepoditen und den Gruppen der Nauplien sind nach dem
Vierfelder-y2-Test in jedem einzelnen Fall hoch signifikant.

Ob die natiirliche Mortalitdt, insbesondere die der Nauplien, als Stellgrofle eine
ins Gewicht fallende Rolle spielt, Ja8t sich nach den bisherigen Untersuchungen kaum
beurteilen. Werden die spezifischen Wachstumsraten r (intrinsic rate of natural in-
crease) fiir die Intervalle zwischen den Entnahmen nach

— 11’1 Nt — In NO
t
ermittelt (HoppeNHEIT, in Vorbereitung), wobei N, die Populationsdichte nach der
Entnahme und N; die Populationsdichte vor der nichsten Entnahme ist, so zeigt sich
erwartungsgemif, dafl nur bei den niedrigen Entnahmeraten negative r-Werte auf-
treten, hier also zeitweise die Absterberate grofer als die Geburtsrate ist.

Tabelle 4 liflt erkennen, dafl die Variabilitit der Alterszusammensetzung nicht

nur von der Hohe der Populationsdichte, sondern auch von der Hihe der Entnahme-
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rate abhingt: Bei hdherer Entnahmerate ist die Variabilitit geringer. Auch der Ver-
gleich der r-Werte zeigt eine geringere Variabilitit bei hohen Entnahmeraten, was
darauf hinweist, dafl das Verhiltnis zwischen Geburts- und Absterberate und mithin
das Verhiltnis zwischen den Stellgréflen Mortalitit und Fertilitit relativ gréferen
Schwankungen bei niedrigen Entnahmeraten unterliegt. An der Schwankungsbreite
von r, die entsprechend der Schwankungsbreite der Populationsdichte sehr groff ist,
1d8¢ sich das Ausmaf der Verzdgerung innerhalb der Regelstrecke erkennen, denn An-
derungen der Stellgroflen werden sich dem Regler um so spiter mitteilen, je grofler die
Verzbgerung ist, wodurch jener zu stark beziehungsweise zu lange eingreift.

Nach noch nicht abgeschlossenen Versuchen scheint bei hohen Entnahmeraten die
Ausregelung einer Storung leichter als bei niedrigen Entnahmeraten zu gelingen, und
der Fortbestand einer Population im Falle einer Stérung bei hoher Entnahmerate
weniger gefidhrdet zu sein. Inwieweit dieses Verhalten auf Eigenschaften des Regel-
systems zurlickgefithrt werden kann, sollen weitere Untersuchungen kl4ren helfen.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Der Verlauf der Populationsentwicklung und der Einflufl der Rate der Wasser-
erneverung wurden an Populationen des harpacticoiden Copepoden Tisbe holo-
thuriae, die mit verschiedenen Raten exploitiert wurden, unter konstanten Be-
dingungen untersucht (22° C, 30 % S).

2. Fin stationires Equilibrium wird nicht erreicht, wohl aber stellt sich bei allen Ent-
nahmeraten (10, 30, 50, 70 oder 90 %/y der Individuen pro Woche) eine Phase mit
stabiler mittlerer Populationsdichte ein.

3. Eine Verringerung der Rate der Wassererneuerung fithrt zur Herabsetzung der
mittleren Populationsdichre.

4. Die Zahl der Adulten zuziiglich der Copepoditen wird bei Verringerung der Rate
der Wassererneuerung bei niedriger Entnahmerate geringfiigig, bei hoher Entnahme-
rate stirker herabgesetzt,

5. Die Zahl der Nauplien wird bei Verringerung der Rate der Wassererneuerung bei
jeder Entnahmerate deutlich reduziert.

6. Im Kulturwasser ist zum Zeitpunkt der wochentlichen Entnahmen der Gehalt an
NO:zN sehr hoch. Die Werte fiir NH-N, NOs-N und PO-P sind normal. Der
Sauerstoffgehalt ist abhingig von der Populationsdichte und sinkt bei hoher Popu-
lationsdichte stark ab.

7. Die Variabilitit der Alterszusammensetzung nimmt zu mit Herabsetzung der Po-
pulationsdichte und Verringerung der Entnahmerate.

8. Die Populationen werden als Bestandteile von Regelkreisen betrachtet, und es wird
der Versuch unternommen, die beobachteten Vorginge mit dem Begriffssystem der
Regelungstechnik zu beschreiben.

9. Weitere Untersuchungen deuten darauf hin, daf bei hoher Entnahmerate die Aus-
regelung einer Storung leichter gelingt.
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