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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 HUM~S, the 
dynamics of population development and the effect of the rate of water renewal were studied 
under conditions of surplus food supply, constant temperature (22" C) and salinity (30 %0). 
At exploitation rates of 10, 30, 50, 70 or 90 °/0 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, tban populations exploited at lower rates. 

E I N L E I T U N G  

Untersuchungen zum Einflug von Schadstoffen beschr~inken sich in der Regel auf 

die Ermi t t lung  yon Sterblichkeitsraten bei akuten In toxikat ionen.  Der  Tatsache, daf~ 
Schadstoffe auch unterhalb eines gew~ihlten Schwellenwertes - zum Beispiel der Kon-  
zentrat ion,  bei der 50 °/0 der Testorganismen innerhalb yon 96 Stunden sterben 

Wirkungen entfat ten k6nnen, wird  in der Praxis mit  einem Faktor ,  durch den ein 

,,safe level" festgelegt wird,  Rechnung getragen. Die zur  Zeit fiir Fische als ,,sicher" 
angesehenen Konzen t ra t ionen  yon Schadstoffen liegen zwischen dem 0,01- bis 0,4- 

fachen der jeweils t6dl i&en Konzen t ra t ion  (vgl. SPRAGU~, 1971). Auf  diese Weise ist 
j edo& die Festsetzung einer Grenzkonzen t ra t ion  ganz ohne Willkiir ,  das heif~t allein 
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auf Grund der tats~ichlich vorhandenen Wirkungen auf eine Population, nach dem der- 
zeitigen Stand unseres Wissens nicht m6glich (vgl. AXT, 1974). 

Angesichts dieser Unsicherheit bei der Beurteilung der Sch~idlichkeit wasserverun- 
reinigender Stoffe ist mit Untersuchungen zur Wirkung yon Schadstoffen auf Popu- 
lationen eines im Laboratorium kultivierbaren Copepoden begonnen worden. Durch 
regelm~if~ige Entnahmen bestimmter Prozents~itze von Individuen aus den Kulturen 
werden dabei die natiirlicherweise auftretenden Verluste nachgeahmt und die Versu&e 
,,realistischer" im Hinblick auf das Geschehen im Freiland gestaltet. HEINLE (1970) 
z~ihlt die Mechanismen, die die Copepoden entwickelt haben, um die Verluste durch 
R~iuber zu kompensieren, zu den ,,most important aspects of the ecology of these 
organisms". Es ist daher bemerkenswert, dat~ bisher erst eine Untersuchung an ex- 
ploitierten Populationen eines Copepoden (HzINL~, 1970) durchgefi~hrt worden ist. 

Die Haltung und Zucht harpacticoider Copepoden im Laboratorium ist insbe- 
sondere bei Arten der Gattung Tisbe bereits vielfach erfolgreich durchgefiihrt worden 
(UHLIG, 1965; BArn% 1969; VOLJiMA~N-Rocco & FAVA, 1969; BATTAGLIA, 1970; 
BETOUHIM-EL & NAHAN, 1972; FAVA, 1972 und andere). 

Zun~ichst wird fiber Ergebnisse berichtet, die an Laboratoriumspopulationen von 
Tisbe holothuriae gewonnen wurden, welche keiner Beeinflussung durch zugefiJgte 
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 UHLIG (1965) 
in dem mit Seewasser gespeisten Becken des Freibades auf Helgoland gefunden. Sie 
erwies sich als anspruchslos und leicht kultivierbar und ist von UHLIC & NooD'r (1966) 
als Tisbe helgolandica beschrieben worden. Sp~itere Untersuchungen von VOLKMANN- 
Rocco (1971) haben ergeben, daf~ T. helgolandica UHLIG & NOODT identisch ist mit 
T. holothuriae HuM~s, was zur Aufgabe des Namens T. helgolandica geffihrt hat. 

Die Populationen yon T. holothuriae wurden in 200 ml Wasser in weithalsigen 
500-ml-Stehkolben oder Abdampfschalen aus Glas gehalten. Die Gef~it~e waren zur 
Herabsetzung der Verdunstung mit Sch~ilchen abgedeckt. Das im Verh~ilmis 11:1 mit 
Aqua dest. verdiinnte Seewasser, das in den Kulturgef~if~en nicht belilftet wurde, ist 
vor seiner Verwendung iiber eine SrITz-Filterscheibe (K5) filtriert und etwa 12 Stun- 
den lang bei 80 ° C aufbewahrt worden. Die Verdtinnung erfolgte, um bei sp~iteren 
Versuchen zur Wirkung yon Schadstoffen diese vor dem Zusetzen zum Seewasser in 
dem destillierten Wasser in LSsung bringen zu k/Snnen. 

Die Versuche wurden im Bereich des Temperaturoptimums bei 22 ~' + 1 ° C 
(UrtLm, 1965) und einem Salzgehalt yon etwa 30 0/0~ durchgefiihrt. In den Kultur- 
r~iumen herrschte Normaltag mit 12 Stunden Helligkeit und 12 Stunden Dunkelheit. 
Beleuchtet wurde mit Fluoreszenzlampen; die Beleuchtungsst~rken lagen je nach Auf- 
stellungsort der Kulturgef~il~e zwischen 40 und 600 Lux. Die Exploitationen erfolgten 
in Abst~inden yon einer Woche unter Verwendung eines Schiitteltisches, um eine m/Sg- 
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 Ftillung der zur Ent- 
nahme benutzten Pipetten kr~iPcig in das Kulturwasser ausgeblasen. Zur Ermittlung 
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der Populationsdichte ist jeweils vor einer Entnahme mit einer Mef~pipette eine Probe 
von 10 ml gezogen und durch Zugabe von Sulfosalicyls~iure fixiert worden. Es sind 
stets die zweiten Fiillungen der Mef~pipetten zur Z~ihlung benutzt worden, da sich ge- 
zeigt ha tte, daf~ ein Teil der Tiere beim Entleeren an den Wandungen der Pipetten 
haPcen bleibt und daher bei Benutzung der ersten F[illung zu niedrige Individuenzahlen 
erhalten werden. Die Z~ihlungen erfolgten in selbstge£ertigten Z~ihlkammern vor 
schwarzem Hintergrund unter dem Binokular. Die durch die Fixierung weii~ gef~irb- 
ten Tiere konnten leicht von den durchsichtigen Exuvien unterschieden werden. Erfat~t 
wurden die Anzahl der geschlechtsreifen Tiere zuziiglich der Copepoditen und die An- 
zahl der Nauplien. 

Nach UHLIO & NOODT (1966) vermag ein Weibchen von T. holothuriae nach 
einrnaliger Befruchtung in Intervallen von jeweils 48 Stunden bis zu 10 Eis~icke zu 
bilden. Die Entwicklung erfolgt iiber 5 Nauplius- und 4 Copepoditstadien. Bei 20 ° C 
erreichen die geschliipf[en Nauplien in 11-14 Tagen die Geschlechtsreife. Im Laborato- 
rium pflanzen sich die Tiere unter den gew~ihlten Versuchsbedingungen ganzj~ihrig fort. 
Die Stammpopulation zeigte w~ihrend des mehrj~ihrigen Versuchszeitraumes keine An- 
zeichen einer Inzuchtdepression. Weitere Angaben zur i3kologie yon T. holothuriae 
k6nnen einer ktirzlich erschienenen Arbeit (FavA & VOL~MANN, 1975) entnommen 
werden. 

Die statistische Prtifung des Stichprobenverfahrens lieferte zufriedenstellende Er- 
gebnisse. Bei der Entnahme yon jeweils 5 Stichproben aus 6 Kulturen iiberschritt die 
Variabilit~it in einem Falle auf Grund eines Ausreil~ers die bei einer Irrtumswahr- 
scheinlichkeit yon 1 ~/0 durch den Chiquadrat-Test festgelegten Grenzen. In den an- 
deren F~illen wurde die Signifikanzschwelle yon 5 °/0 Irrtumswahrscheinlichkeit nicht 
[iberschritten. In zwei Stichprobenreihen trat ein auf dem 1 °/0- beziehungsweise 5 °/0- 
Niveau signifikanter Unterschied zwischen h~Schstem und niedrigstem Wert der rela- 
tiven H~iufigkeit der Nauplien auf. 

UHLtC & NOODT (1966) empfehlen, das Kulturwasser mindestens einmal wiSchent- 
lich zu erneuern. Wurde bei den Versuchen eine gr~51~ere oder kleinere als die dutch die 
jeweitige Entnahmerate bedingte Menge Wasser erneuert, so wurde ein feinmasdliges 
Sieb (Maschenweite: 25 lCm) benutzt, urn die Tiere yon ihrem Kulturwasser zu trennen. 

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

Geffittert wurde wSchentlich nach der Entnahme mit gekochtem, dann tiefgefro- 
renem und vor der Verwendung bei 110 ¢' C getrocknetem und im M6rser grob zer- 
kleinertem Miesmuscheifleisch. Die Futtermenge wurde so bemessen, dai~ nach einer 
Woche noch einige Futterstiickchen vorhanden waren. UHLIG (1965) gelang mit Hilfe 
von T. hotothuriae die Kultivierung iitoraler Folliculiniden, well durch jene die sich 
stets an den Wandungen der Kulturgef~t~e bildende Schicht eines Detritus-Bakterien- 
Pilzgemisches beseitigt wird, das die Geh~iuse der Folliculiniden fiberwuchert und zur 
Ausl~Sschung der Kulturen ftihrt. Da zudem von UHLIG (m[indliche Mitteilung) be- 
obachtet worden ist, daf~ tote Artgenossen von T. holothuriae gefressen werden, mug 
angenommen werden, daf~ das verabreichte Muschelfleisch nicht die einzige Nahrungs- 
quelle £tir die Copepoden war. 
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UNTERSUCHUNGSERGEBNISSE 

Der V e r l a u f  der P o p u l a t i o n s e n t w i c k l u n g  

Durch erste Versud~e wurde gekl~irt, ob die Populationen nach einer Wachstums- 
phase einen station~iren Zustand erreichen. Es wurden 25 Kulturge{~i~e mit 100 bis 
300 Tieren besetzt. Der Anteil der Nauplien betrug im Mittel 54 °/0. Je 5 Kulturen 
wurden den Entnahmeraten yon 0,I0; 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 
w6chentlicher Entnahme yon 10 (a), 70 (b) oder 90 °/0 (c) der Tiere (o) und fortiaufendes 
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den w6chentlichen Entnahmen von 10, 30 oder 50 0/0 der Tiere wurden 50 °/0 des Kul- 
turwassers, bei den Enmahmen von 70 oder 90 0/0 der Tiere w~Schentlich 70 beziehungs- 
weise 90 % des Kulturwassers erneuert. Mit der Exploitation wurde eine Woche nach 
Versuchsbeginn begonnen. 

Abbildung la zeigt an einem Beispiel die jeweils am Tag der Entnahme gefunde- 
nen Populationsdichten bei einer Exploitationsrate yon 0,10 iiber einen Versuchszeit- 
raum yon 20 Wochen. Einem steilen Anstieg der Populationsdichte nach Versuchsbe- 
ginn folgt ein Abfall und der Obergang in eine Phase mit einem nur wenig schwan- 
kenden fortlaufenden Mittel, das auch SLOBODKIN & RICHMAN (1956) und MARSHALL 
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Abb. 2: Tisbe holothuriae. Der zeitliche Verlauf der prozentualen relativen H~iufigkeit der 
Nauplien bei w6chentlicher Entnahme yon I0 (a), 70 (b) oder 9 0 %  (c) der Tiere. Ver- 

trauensintervalle fiir eine statistsche Sicherheit yon 99 °/0 
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(1966) bei Untersuchungen zur Populationsdynamik von Daphniden benutzt haben, 
um Zeitreihen miteinander vergleichen zu kSnnen. Der Versuch zeigt, dat~ wohl eine 
Phase mit stabiler mittlerer Populationsdichte, nicht aber ein station~ires Equilibrium 
erreicht wird. 

Bei starken Schwankungen der Individuenzahl ist zu erwarten, dat~ die Alters- 
zusammensetzung erheblichen Ver~inderungen unterliegt. Wie der Abbildung 2a ent- 
nommen werden kann, schwankt der Anteil der Nauplien im Bereich gleiehbleibender 
mittlerer Populationsdichte zwischen 2 und 58 %. Um die Unterschiede zwischen den 
aufeinanderfolgenden Werten zu verdeutlichen, sind die Vertrauensintervalle fi~r eine 
statistische Sicherheit yon 99 0/0 eingetragen worden. Die FoIge der Fluktuationen der 
prozentualen relativen H~iufigkeit der Nauplien weist nach dem Phasenh~iufigkeitstest 
yon WALLIS & MOORE (vgl. SACHS, 1968) keine Abweichungen vonder  Zufallsm~it~ig- 
keit auf. 

Auch bei den Entnahmeraten von 0,30 und 0,50 ~indert sich das fortlaufende 
Mittel der Populationsdichte nach der 7. Woche nicht mehr nennenswert. In dem Ver- 
suchszeitraum yon 20 Wochen wurde bei w~Schentlicher Entnahme von 70 °/0 der 
Tiere die Phase des Schwankens der Populationsdichte um ein gleichbleibendes fort- 
laufendes Mittel nicht erreicht (Abb. lb). Die prozentuale relative H~iufigkeit der 
Nauplien schwankt ~ihnlich stark wie bei der Entnahme yon 10 °/0 der Tiere (Abb. 2b). 
Die Population der Abbildung lc 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 °/0 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- 
wassers unterworfen waren und der Verdacht entstanden war, daf~ die Rate der 
Wassererneuerung einen Einflui~ auf die Populationsdichte hat, wurden weitere Ver- 
suche durchgefiihrt, die Aufschlul~ iiber das Verhalten der unterschiedlich exploitierten 
Poputationen sowohl bei niedrigem als auch bei hohem Wasserwechsel geben sollten. 

D e r  E i n f l u f ~  d e r  R a t e  d e r  W a s s e r e r n e u e r u n g  a u f  d i e  
P o p u l a t i o n s d i c h t e  u n d  d i e  A l t e r s z u s a m m e n s e t z u n g  

UHLIG • NOODT (1966) haben bei der Fi.itterung mit getrocknetem und zersto- 
13enem Mytilus-Fleisch das Wasser ihrer Kulturen mindestens einmal w~Schentlich er- 
neuert. BARR (1969) hat bei Tisbe furcata w~Jchentlich 60 °/0 des Kulturwassers durch 
ffisch filtriertes Seewasser ersetzt. Da dieses geniigend partikul~ires Material als Nah- 
rung ftir die Copepoden enthielt, konnte auf eine zus~itzliche Ftitterung 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. NEISNES & PONCO~INI (1965) fanden bei Laboratoriums- 
populationen yon Euterpina acutifrons eine geringere durchschnittliche Populations- 
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dichte, wenn sie das Wasser der Kuhuren w6chentlich anstatt vierw6chentlich er- 
neuerten. 

Um erkennen zu k6nnen, welche Wirkungen unterschiedliche Raten der Erneue- 
rung des Kulturwassers haben, wurden 3 Gruppen yon Populationen bei Enmahme- 
raten von 0,10, 0,50 oder 0,90 zun~ichst 18 Wochen bei einer w6chentlichen Wasser- 
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Abb. 3: Tisbc holothuriae. Der zeitliche Verlauf der lndividuendichte vor Exploitation bei 
w6chentli&er Enmahme yon 10 (a), 50 (b) oder 90 °/o (c) und Nnderung der Rate der Wasser- 

erneuerung 

erneuerung von 90 °/0 beobachtet mad dann ftir 15 Wo&en einer Rate der Wasser- 
erneuerung yon 0,50 unterworfen. Als Folge der verringerten Rate der Wassererneue- 
rung zeigte si& bei allen Populationen eine Herabsetzung der mittleren Populations- 
dichte (Beispiele in der Abbildung 3). Wffhrend der anfffnglichen Wachstunlsphase yon 
8 Wochen wurden keine Z~ihlungen zur Ermittlung der Populationsdichten dur&- 
geftihrt. Die Versu&e sind mit hohen Populationsdichten begonnen worden, und alle 
Populationen erreichten die Phase mit stabiter mittlerer Populationsdichte. Nach dem 
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poditen (o) und der Dichte der Nauplien (o) vor Exploitation bei w/Schentlicher Enmahme 
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Abb. 6: Tisbe hotothuriae. Der zeitli&e Vcrlauf der Dichtc dcr Adulten zuzfiglich der Cope- 
poditen (e) und der Dichte der Naupllen (o) vor Exploitation bei w6chentlichcr Entnahme 

yon 90 °/0 der Tiere und ~nderung der Rate der Wassererrleuerung 

Trendtest yon v. NEUMANN et al. (vgl. SACHS, 1968) erwiesen si& alle Zeitreihen zwi- 
schen der 8. und 27. Wo&e aIs trendfrei. 

Aus den Abbildungen 4 his 6 l~gt sich ersehen, dal~ die Anpassung an die ver- 
ringerte Rate der Wassererneuerung unterschiedlich erfolgt. Bei den Entnahmeraten 
yon 0,10 und 0,50 verringert sich die Zahl der Adulten zuziglich der Copepoditen nur 
geringfigig. Die Zahl der Nauplien wird deutlich reduziert, wobei - wie in dem dar- 
gestellten Beispiel bei der Entnahme yon 10 °/0 der Tiere - hef~ige Schwankungen 
auftreten k6nnen. Bei der Enmahmerate von 0,90 fiihrt die F, nderung der Rate der 
Wasserererneuerung sowohI zur Herabsetzung der Zahl der Adulten zuziglich der 
Copepoditen als auch der Zahl der Nauplien. Als Folge ~indert sich die Alterszusam- 
mensetzung bei den mit den Raten yon 0,10 oder 0,50 exploitierten Populationen im 
Mittel starker als bei den mit der Rate yon 0,90 exploitierten Populationen (Abb. 7). 

Fir die statistische Behandlung der Daten wurden trotz einiger signifikanter Un- 
terschiede zwischen gr6Btem und kleinstem Mittelwert und der gr6f~ten und kleinsten 
Varianz innerhalb einer Gruppe yon gleichen Versuchen die Zeitreihen zusammen- 
gefaf~t, weiI alle Populationen auf die ver~inderte Rate der Wassererneuerung mit 
einer Herabsetzung der Populationsdichte reagiert batten. Zur Erh6hung der Unab- 
h~ingigkeit der zu vergleichenden Zeitreihen wurden die ersten 3 Wochen nach der 
Anderung der Rate der Wassererneuerung nicht beri&sichtigt. So standen nach der 
Zusammenfassung der Zeitreihen fir die erste H~ilite 108 beziehungsweise 54 und fir  
die zweite H~iltte eines Versuchs 72 beziehungsweise 36 Werte zur Verfigung (Tab. 1). 

Na& dem Test yon v. NEUMANN et al. erwiesen sich einige der Zeitreihen der 
zweiten H~ilf~en der Versuche als nicht trendfrei. In einem Fatle trat ein auf dem 1 °/0- 
Niveau und in 3 Fillen ein auf dem 5 °/0-Niveau gesicherter Trend auf. Die tiber Z e 
erfolgte Prifung auf Normalverteilung der transformierten und zusammengefatlten 
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Werte ergab eine auf dem 5 °/0-Niveau signifikante Abweichung von der Normalver- 
teilung in der zweiten H~il~e des Versuchs bei der Enmahmerate von 0,10 (Tab. 1). 
Auf Gleichheit der Varianzen wurde nach SAcrts (1968, p. 264 f.) geprSE. Der Ver- 

gleich der Mittelwerte log N* und log N** erfolgte unter Beriicksichtigung einer even- 
tuell vorhandenen Heterogenidit der Varianzen mit dem t-Test (SAcHs, 1968; p. 272). 
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Abb. 7: Tisbe holothuriae. Der zeittiche Verlauf der prozentualen relativen Hiiufigkeit der 
Nauplien bei w6chentlicher Entnahme yon 10 (a), 50 (b) oder 90 °/o (c) der Tiere und 

Anderung der Rate der Wassererneuerung 

Wie die Tabelle I zeigt, k6nnen die Unterschiede zwischen den mittleren Populations- 
dichten auch bei konservativer Interpretation als hoch signifikant angesehen werden. 
Die Zahl der Adulten zuzi~glich der Copepoditen wird nur bei der Entnahme von 
90 o/0 der Tiere deutli& reduziert (Tab. 2), w~ihrend die Zahl der Nauplien bei allen 
Enmahmeraten 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 zusammengefaf~t wurden. Tabelle 4 zeigt, daf~ die Herabsetzung des Anteils der 
Nauptien signifikant ist. Vor Ermittlung der Signifikanzen sind die relativen H~iufig- 
keiten p der Nauplien zur Stabilisierung der Varianz und zur Normalisierung in 
x = sin -i If p transformiert worden. Im iibrigen ist wie in Tabelle 1 verfahren 
worden. 

DISKUSSION 

Unterschiedliche Auffassungen tiber die der Dynamik der Populationen zugrunde 
liegenden und sie steuernden Mechanismen sowie terminologische Schwierigkeiten 
haben in der Vergangenheit zu zahlreichen Auseinandersetzungen und Kontroversen 
gefiihrt (vgl. BAKKER 1964). WILU~IIT (1962, 1970) konnte zeigen, dat~ die bestehen- 
den Schwierigkeiten umgangen werden k/Snnen und mehr Klarheit errei&t werden 
kann, wenn Populationen als Bestandteile yon Regelkreisen, das heif~t als Obertra- 
gungsglieder zwischen einer AusgangsgriSf~e und ver~inderlichen Eingangsgr~Jt~en be- 
trachtet werden. Regelgr&% ist die Populationsdichte, die durch ver~inderliche Stell- 
gr~3t~en beeinflui~t werden kann. 

Wie in den durchgeftihrten Experimenten sichtbar geworden ist, schwankt die 
Populationsdichte innerhalb welter Grenzen, ohne daf~ die Regelabweichung jedoch 
so grot~ wird, dai~ unter den gew~ihlten Versuchsbedingungen der Fortbestand einer 
Population gef~ihrdet ist. Die grot~e Schwankungsbreite der Regelgr/3f~e l~f~t auf eine 
groi~e Zeitspanne schliel~en, die yon den Populationen ben&igt wird, um eine Regel- 
abweichung tiber die Glieder des Regelkreises (intraspezifische Konkurrenz als Reg- 
ler, Fertilit~it und Mortalit~t als Stellgr/5t~en und die Population als Regelstrecke) auf- 
zuheben. 

Es ist ferner deutlich geworden, da~ die )~nderung der Rate der Erneuerung des 
Kutturwassers zu einer Sollwertverstellung der Populationsdichte f~ihrt, was auf einen 
Faktor im Wasser als F[ihrungsgr6i~e hinweist. Bestimmungen zum Zeitpunkt der 
Entnahme ergaben in allen Versuchen einen stark erh~Shten Gehalt an NOe-N (9,6 
his 27,3 leg-at/I), w~ihrend Ammoniak-, Nitratstickstoff und Phosphatphosphor in 
normalen Konzentrationen vorlagen. Zwischen dem O.,-Gehalt (Bestimmung nach 
WINKLER) und der Populationsdichte zeigte sich ein enger Zusammenhang (Abb. 8). 
Die Priifung nach SWARMAN ergab einen Rangkorrelationskoeffizienten von --0,83 
((L < 0,001). Zur Rolle des Nitrits, das zu einem groi~en Tell aus dem zugeftigten 
Futter stammen dtirfie (vgl. K/2HL & MANN, 1956), wie zur Rolle anderer Stoffe, die 
m~Sglicherweise eine ,Konditionierung" des Kulturwassers bewirken, sind weitere 
Versuche geplant und in der Durchfiihrung. 

Es ist nicht geprtifi worden, ob auch die Geometrie der Kulturgefii~e eine Rolle 
als Ftihrungsgr/Si~e spielt, was wahrscheinlich ist, da sich die Tiere tiberwiegend an 
oder in der N~ihe der Gef~ii~wandungen aufhalten. Eine Vergr/Si~erung der Gef~if~- 
oberfl~iche, insbesondere des Bodens, k~Snnte bei gleichbleibender Wassermenge durch 
Herabsetzung der Raumkonkurrenz im Bereich der Wandungen zu einer Erh{Shung 
der Zahl der Individuen pro Volumeneinheit ftihren. Bei einem Vergleich der Popu- 
lationsdichten verschiedener Versuche sollte deshalb stets darauf geachtet werden, ob 
diese mit Gef~ifgen gleicher Geometrie durchgeftihrt worden sind. 
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Bei der Herabsetzung des Sollwertes der Populationsdichte wird die Schwan- 
kungsbreite der RegelgrSf~e so reduziert, dai~ 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 Wahrscheinlichkeit, die 
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Abb. 8: Tisbe holothuriae. Der Sauerstoffgehalt des Kulturwassers in Abh~ingigkeit yon der 
Individuendichte 

Abundanz Null zu erreichen, nicht wesentlich erh6ht. Signifikante Unterschiede in der 
Variabilit~it treten dagegen bei der durchschnittlichen relativen H~iufigkeit der 
Nauplien auf. Tabelle 4 verdeutlicht, dai~ bei herabgesetzter Populationsdichte der 
relative Anteil der Nauplien und damit die Alterszusammensetzung relativ st~irkeren 
Schwankungen unterliegen als bei hoher Populationsdichte. Die Variationskoeffizien- 
ten wurden s~imtlich aus dem nicht transformierten Zahlenmaterial errechnet und nach 
SACHS (1968, p. 275 f.) verglichen. 

Tote Tiere sind in den Kulturen immer nur in geringer Anzahl vorhanden. Um 
sie quantitativ erfassen zu kSnnen, wurden bei je 18 Kulturen mit den Entnahme- 
raten yon 0,10; 0,30; 0,50; 0,70 oder 0,90 die in den Stichproben enthaltenen Tiere 
vor der Fixierung und Z~ihlung nach dem Verfahren yon DR~SS~L et al. (1972) mit 
Neutralrot gef~irbt. Der Tabelle 5 ist zu entnehmen, daf~ bei grof~er Variabilit~it im 
Mittet zwischen 3,1 und 4,5 °/0 der in den Stichproben enthaltenen Tiere zum Zeit- 
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punkt der Entnahme tot waren. HARDING (1973) beobachtete an toten Exemplaren 
von Calanus finmardoicus 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 Abst~inden yon 7 Tagen er- 
folgt, kann davon ausgegangen werden, daI~ nur ein Teil der in dem Zeitraum zwi- 
schen den Entnahmen gestorbenen Tiere erfaf~t wird. Bei den h/Sheren Entnahmeraten 
dtirften Tote in Abh~ingigkeit yon der Dichte und in nennenswerter Zahl erst am Ende 
des Intervalls zwischen den Entnahmen auftreten, wenn die Populationsst~irke wieder 
ein h/Sheres Maf~ erreicht hat. 

Um die Art des Zusammenhangs zwischen der relativen H~iufigkeit der Toten 
und der Populationsdichte und damit die Rolle der Mortalit~it als Stellgr~Sf~e erkennen 
zu k~Snnen, wurden bei einigen tiber einen l~ingeren Zeitraum beobachteten Populatio- 
nen nach dem Verfahren von CROXTON et al. (1967) die prozentualen Abweichungen 
der in w~ichentlichen Abst~inden ermittel~ten Populationsdichten und relativen H~iufig- 
keiten der Toten yon der nach der Methode der kleinsten Quadrate gebildeten Aus- 
gleichsgeraden errechnet und in Einheiten der jeweiligen Standardabweichung ausge- 
drtickt. 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 dana& mit geringer Mortalit~it verbunden zu sein. Das 
gleiche Vorgehen ergab beim Vergleich der relativen H~iufigkeit der Nauplien mit der 
Populationsdichte einen Korrelationskoeffizienten von 0,53 (Abb. 10). Die Auswer- 
tungen haben nur in diesem einen Fall einen tiber einen l~ingeren Zeitraum gleich- 
bleibenden Zusammenhang zwischen Mortalit~it und Fertilit~it einerseits und Popula- 
tionsdichte andererseits erbracht. Da die Werte von Zeitreihen nicht normal verteilt 
sind, kann tiber die Signifikanz der Korrelationskoeffizienten keine Aussage gemacht 
werden (vgl. CROXTON et al., 1967). 

Die Sterblichkeit ist bei den Nauplien stets h~Sher als bei den ~ilteren Entwick- 
lungsstadien. Tabelle 5 enth~ilt die Summen der bei je 18 Populationen tiber Beobach- 
tungszeitr~iume yon 24 bis 26 Wochen in den Stichproben bei den verschiedenen Ent- 
nahmeraten gefundenen lebenden und toten Adulten zuztiglich der Copepoditen und 
lebenden und toten Nauplien. Die Disproportionalit~iten zwischen den Gruppen der 
Adulten zuztiglich der Copepoditen und den Gruppen der Nauplien sind nach dem 
Vierfelder-z2-Test in jedem einzetnen Fall hoch signifikant. 

Ob die natiirliche Mortalit~it, insbesondere die der Nauplien, als Stellgr~if~e eine 
ins Gewicht fallende Rolle spielt, l~it~t sich nach den bisherigen Untersuchungen kaum 
beurteilen. Werden die spezifischen Wachstumsraten r (intrinsic rate of natural in- 
crease) ftir die Intervalle zwischen den Entnahmen nach 

In Nt - -  In No 
r ~  

t 

ermittelt (HovwNI~EIT, in Vorbereitung), wobei No die Populationsdichte nach der 
Entnahme und Nt die Populationsdichte vor der n~ichsten Entnahme ist, so zeigt sich 
erwartungsgem~if~, dab nur bei den niedrigen Entnahmeraten negative r-Werte auf- 
treten, hier also zeitweise die Absterberate gr68er als die Geburtsrate ist. 

Tabelle 4 l~f~t erkennen, dai~ die Variabilit~it der Alterszusammensetzung nicht 
nur vonder  H6he der Populationsdichte, sondern auch von der H6he der Entnahme- 
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rate abh~ingt: Bei h6herer Entnahmerate ist die Variabilit~it geringer. Auch der Ver- 
gleich der r-Werte zeigt eine geringere Variabilit~it bei hohen Enmahmeraten, was 
darauf hinweist, dag das Verh~iltnis zwischen Geburts- und Absterberate und mithin 
das Verh~iltnis zwischen den Stellgr~Sf~en Mortalit~it und Fertilit~it relativ gr~Sgeren 
Schwankungen bei niedrigen Entnahmeraten unterliegt. An der Schwankungsbreite 
von r, die entsprechend der Schwankungsbreite der Populationsdichte sehr grog ist, 
I~igt sich das Ausmag der Verz6gerung innerhalb der Regelstrecke erkennen, denn An- 
derungen der StellgrtSgen werden sich dem Regler um so sp~iter mitteilen, je gr6ger die 
Verz6gerung ist, wodurch jener zu stark beziehungsweise zu lange eingreifL 

Nach no& nicht abgeschlossenen Versu&en scheint bei hohen Entnahmeraten die 
Ausregelung einer St6rung leichter als bei niedrigen Enmahmeraten zu gelingen, und 
der Fortbestand einer Population im Falle einer St6rung bei hoher Enmahmerate 
weniger gef~ihrdet zu sein. Inwieweit dieses Verhalten auf EigenschaRen des Regel- 
systems zuriickgeftihrt werden kann, sollen weitere Untersuchungen kl~iren helfen. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Der Verlauf der Populationsentwi&lung und der Einfluf~ der Rate der Wasser- 
erneuerung wurden an Populationen des harpacticoiden Copepoden Tisbe holo- 
thuriae, die mit vers&iedenen Raten exploitiert wurden, unter konstanten Be- 
dingungen untersucht (22 ° C, 30 °/00 S). 

2. Ein station~ires Equilibrium wird nicht errei&t, wohl aber stellt sich bei allen Ent- 
nahmeraten (10, 30, 50, 70 oder 90 0/, der Individuen pro Woche) eine Phase mit 
stabiler mittlerer Populationsdichte ein. 

3. Eine Verringerung der Rate der Wassererneuerung ftihrt zur Herabsetzung der 
mittleren Populationsdichte. 

4. Die Zahl der Adulten zuziiglich der Copepoditen wird bei Verringerung der Rate 
der Wassererneuerung bei niedriger Entnahmerate geringfiigig, bei hoher Entnahme- 
rate st~irker 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 w/ichentlichen Enmahmen der GehaIt an 
NOe-N sehr ho&. Die Werte fiir NH4-N, NO:~-N und PO4-P sind normal. Der 
Sauerstoffgehalt ist abh~ingig yon der Populationsdichte und sinkt bei hoher Popu- 
Iationsdichte stark ab. 

7. Die Variabilit~it der Alterszusammensetzung nimmt zu mit Herabsetzung der Po- 
pulationsdichte und Verringerung der Entnahmerate. 

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

9. Weitere Untersuchungen deuten darauf hin, dab bei hoher Enmahmerate die Aus- 
regelung einer St/Srung leichter gelingt. 
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