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ABSTRACT: On the dynamics of exploited populations of Tisbe bolotburiae (Copepoda, 
Harpacticoida). IIL Reproduction, sex ratio, rate of development and survival time. In 
weekly exploited populations of the harpacticoid copepod Tisbe holothuriae HUMES, effects 
of exploitation rate on production of eggs, embryos, nauplii and adults, as well as frequency 
of egg-sac formation, rate of development of embryos and nauplii and survival time of adult 
females were studied under conditions of surplus food supply at 22 ° and 30 % S. Three 
classes of egg sacs could be distinguished: (a) Egg sacs in which all eggs developed until hatch- 
ing of the nauplii, (b) egg sacs in which only part of the eggs developed, and (c) egg sacs with 
eggs that did not hatch at all. The fraction of egg sacs giving rise to no adult individual is 
larger at all exploitation rates than the fraction of egg sacs giving no nauplius. This difference 
is caused by the fact that some egg sacs produce nauplli, all of which die shortly aider hatch- 
ing. The mean number of eggs, nauplii and adults produced per egg sac depends on the mean 
average population densities between exploitations. In general, the mean average population 
densities between exploitations are considered to be a more immediate causal agent than the 
removal rate. At a higher removal rate or a lower density between exploitations, more eggs, 
nauplii and adults are produced per egg sac than at a lower removal rate or at a higher 
density. There seems to be a tendency to reach and to keep constant a set point of biomass, 
rather than population size, the culture conditions being the controlling variable. Death rate 
of nauplii is lowered at the exploitation rate of 0.90, and even at this highest removal rate 
only half of the eggs gave rise to adult individuals. Except at the exploitation rate of 0.90, 
more embryos per egg sac are found on the average than hatched nauplii, implying death of 
a certain number of embryos during development. The relative frequency of eggs and egg sacs 
in which no embryos could be detected shows no dependency upon the removal rate or mean 
popuiation density between exploitations. In isolated females, an inverse relationship has been 
found between the frequency of egg-sac formation and the average population density be- 
tween exploitations shortly aRer isolation. There seems to be some "imprinting" by the 
populations in which the specimens are living. Sex ratio is influenced by the removal rate or 
the average population density between exploitations in such a way that at the removal rate 
of 0.90 there is a surplus of males while at the rate of 0.10 a surplus of females is found. In 
isolated broods an inverse relationship between embryonic developmental rate and average 
popuiation density between exploitation could be established. No influence of population 
density on rate of development of juvenile stages and survival time of adult females could 
be observed in equally isolated broods. The average weight of an individual in the adult or 
copepodid stage, and the average length of an adult female are inversely related to the aver- 
age population density between exploitations. 
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EINLEITUNG 

In vorhergehenden VerSffenttichungen ist dargeIegt worden (HoPPENHEIT 
1975a, b), dag die Untersuchungen an Tisbe holothuriae auf das Ziel gerichtet sind, die 
Wirkung wasserverunreinigender Stoffe auf dem Populationsniveau zu erfassen. Im 
Vordergrund dieser Arbeiten stand die Frage nach der Abhiingigkeit des Populations- 
waahstums, der Populationsdichte, der Alterszusammensetzung und der Ausbeute yon 
der Exploitationsrate. Durch regelm~gige Entnahmen bestimmter Prozents~itze yon 
Individuen aus den Kulturen sind die natiirlicherweise auftretenden Verluste nachge- 
ahmt worden, um dadurch die Versuche ,,realistischer" im Hinbllck auf das Geschehen 
im Freiland zu gestalten. 

Die bisherigen Arbeiten sind als Grundlage f~ir in Angriff genommene beziehungs- 
weise geplante Untersuahungen fiber die Wirkungen yon verschiedenen Schadstoffen 
auf die Populationsdynamik dieses Copepoden konzipiert worden. Auch der vorlie- 
gende Beitrag stellt ein Glied innerhalb dieser Untersuchungsreihe dar, die sich mit der 
Ver~nderung der Populationsstruktur und Populationsdynamik in Abh~ingigkeit yon 
der Exploitationsrate - zun~dast unbeeinfluik durah Schadstoffe - auseinandersetzt. 

Gegenstand dieser Arbeit bilden die Komponenten der Reprod~lktionsleistung yon 
T. holothuriae. Sie umfaBt an Laborpopulationen gewonnene Ergebnisse zur Produk- 
tion an Eiern, Nauplien und geschlechtsreifen Individuen sowie Befunde tiber den Ein- 
flug der Exploitationsrate auf die Entwicklungsdauer, das Geschlechtsverh~iltnis und 
die Uberlebenszeiten. 

MATERIAL UND METHODE 

Das Ausgangsmaterial wurde yon UHLIG (1965) dem mit Seewasser gespeisten 
Becken des Freibades auf Helgoland enmommen. Die Populationen yon Tisbe holo- 
thuriae HUMES befanden sich w~ihrend der Versuche in 200 ml Wasser in weithalsigen 
500-ml-Stehkolben. Die Temperatur betrug 22 ° _+ 1 ° C, der Salzgehalt lag bei etwa 
30 %o, und in den Kulturr~iumen herrschte Normaltag (LD 12:12). Die Beleuchtungs- 
st~rken lagen je nach Aufstellungsort der Kulturgef~ige zwischen 40 und 600 Lux. 
Nach SPINDLER (1971) hat bei Cyclops vicinus die Lichtintensit~it einen Einflug auf 
die Sterblichkek und die Dauer der Nauplius- und Copepoditphase, wobei im Bereich 
von 40 bis 600 Lux die Beeinflussung allerdings gering ist. Entsprechende Untersuchun- 
gen sind bei T. holothuriae nicht durchgef~ihrt worden. 

In Abst~inden yon einer Woche wurden aus den Kulturen 10, 30, 50, 70 oder 90 % 
der Individuen entnommen und in jeweils vor den Exploitationen gezogenen Stich- 
proben yon 10 ml die Anzahlen der Nauplien und der Adulten zuzliglich der Copepo- 
diten bestimmt. Bei den Enmahmeraten von 0,10; 0,30 und 0,50 wurden zum Zeit- 
punkt der Entnahme 50, bei den Enmahmeraten yon 0,70 und 0,90 abet 70 bezie- 
hungsweise 90 % des Kulturwassers erneuert. Der Einflug der Rate der Wassererneue- 
rung auf die Populationsdiahte und die Alterszusammensetzung (vgl. HOPrENHEIT, 
1975a) war bei der Dur&fiihrung der Versuche noah nicht bekannt. Wegen geplanter 
strahlenbiologischer Untersuchungen ist im Hinblick auf den Anfall an radioaktiv kon- 
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taminiertem Wasser urspriinglich versucht worden, den erneuerten Anteil des Kultur- 
wassers m6gli&st gering zu halten. Oberhaupt sind die Versuche so gestaltet worden, 
datg sie, insbesondere bei der Priifung der Wirkung yon S&ads, toffen, mit einem ver- 
tretbaren Aufwand an Zeit und ArbeitskraR dur&gefiihrt werden k6nnen. 

Gefiittert wurde w~Schentlich nach der Entnahme mit geko&tem, dann tiefgefro- 
renem und vor der Verwendung bei 110 ° C getro&netem und im M~Srser grob zer- 
kleinertem Miesmuschelfleisch (Mantel). Die Futtermenge wurde so bemessen, dag nach 
einer Woche no& einige Futterstii&&en vorhanden waren, valq I)EI~ STEEN et aI. 
(1973), MOOtI-VOGELAAt~ & VAN DEI~ STEEN (1973) und MOOIJ-VOGELAA~ et at. (1973) 
haben bei Lymnaea stagnaIis zeigen kgnnen, dag der Einfluf~ des Faktors Nahrungs- 
menge nicht dadurch eliminiert werden kann, daf~ ,,im Ubers&ug" gefiittert wird. 
ELGMOI~I( & HALVORSEN (1976) beoba&teten im Experiment bei Cyclops strenuus stre- 
nuus eine Beeinflussung der K/Srpergr~Sf~e, der Entwicklungsrate und der Zahl der Eier 
pro Eisa& durch die Menge an Nahrung nur bei geringen Fntterangeboten. Im Bereich 
mittterer und groger Futtergaben trat eine Abh~ingigkeit nicht auf. Es ist bei T. hoIo- 
thuriae ni&t gepriiflc worden, ob ein grat~erer als der gebotene 13bers&ut~ an Nahrung 
zu erh6hter Nahrungsaufnahme, erh/ihter Reproduktion und gr6igeren Individuen 
fiihrt. Der f,3bers&uf~ an Futter ist gering gehalten worden, um eine unn&ige Ver- 
schmutzung und damit Belastung des Wassers dutch Futterreste zu vermeiden. Friihere 
Versuche haben gezeigt (HovvENHrlT, 1975a, b), dag die Populationen in ihrer Di&te 
um einen gleichbleibenden mittleren Weft s&wanken und die dutch die Exploitation 
entstehenden Verluste auszugleichen verm6gen, die Tiere also so viet Nahrung finden 
und aufnehmen wie fiir den Erhalt der Populationen erforderlich ist. Aus diesem 
Grunde wurden Experimente mit einem hiSheren als dem gebotenen Nahrungsiiber- 
s&ug nicht durchgefiihrt. Weitere Hinweise auf die Art des Materials und die Ver- 
su&sdurchfiihrung k/Snnen dem ersten Teil dieser Publikationsreihe (HoPPENHEIT, 
1975a) enmommen werden. 

UNTERSUCHUNGSERGEBNISSE 

D e r  E i n f l u g  d e r  E x p l o i t a t i o n s r a t e  a u f  d i e  P r o d u k t i o n  y o n  
E i e r n ,  N a u p l i e n  u n d  g e s c h l e c h t s r e i f e n  I n d i v i d u e n  

Zur Erfassung der pro Eisack produzierten Eier, Nauplien und geschlechtsreifen 
Individuen wurden drei Versu&sgruppen mit je ftinf Populationen gebildet, so dag 
ftir jede Exploitationsrate eine Population pro Versuchsgruppe zur Verfiigung stand. 
Jeweils zum Zeitpunkt der in Abst~nden yon sieben Tagen erfolgten Exploitationen 
wurden his zu 20 einen Eisa& tragende 99 isoliert. In der Regel konnte eine aus- 
reichende Zahl yon 29 in den exploitierten Teilen der Populationen gefunden wer- 
den. 

Bei der Bestimmung der Zahl der Eier pro Eisa& wurden die isolierten 99 zu- 
sammen mit ihren Eis~icken in einen Tropfen 40 0/0iger KOH gebra&t und in einem 
W~irmeschrank bei 60 ° C etwa 15 min lang aufbewahrt. Na& dieser Behandlung lie- 
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tgen sich die Eis~i&e mit Hilfe zweier Nadeln zumeist so zerzupfen, dag die Eier ge- 
z~ihlt werden konnten. Die prozentuale relative H~iufigkeit der Eis~icke, bei denen in 
Abh~ingigkeit yon der Entnahmerate eine Isolierung der Eier ni&t gelang, welt diese 
bei der Manipulation zerfielen, lag zwischen 8,6 und 13,2 ~bei den Enmahmeraten yon 
0,90 beziehungsweise 0,30. Da si& der Versuch iiber 14 Wochen erstre&te, konnten 
maximal 280 Eis~i&e pro Entnahmerate untersu&t werden. Die prozentuale relative 
H~iufigkeit der EisSi&e, bei denen die Eier nicht isoliert werden konnten, nimmt mit 
steigender Entnahmerate geringfiigig ab. 

Zur Bestimmung der Zahl der im Mittel pro Eisa& schliipfenden Nauplien wur- 
den die einen Eisa& tragenden ~ einzeln in kleine S&alen gesetzt und na& Abwurf 
des Eisa&s oder dessen Reste aus diesen entfernt. Die Eis~i&e wurden 1 Woche lang 
beoba&tet, die ges&ltipften Nauplien fiigli& gez~ihlt und aus den S&alen herausge- 
nommen. Da ~ iiber einen Zeitraum yon 15 Wochen isoliert wurden, h'~itten pro 
Entnahmerate maximal 300 Eis~i&e untersucht werden k~Snnen. Doch lieig es si& trotz 
aller Sorgfalt nicht vermeiden, dat~ dnzelne Tiere bei den notwendigen Manipulatio- 
nen verlorengingen. 

Es liegen sich drei Kategorien yon Eis~icken unterscheiden: (a) Eis~icke mit Ent- 
wicklung aller Eier bis zum schlfipfenden Nauplius, (b) Eis~i&e mit Entwi&lung nur 
eines Teils der Eier und (c) Eis~icke, aus denen keine Nauplien hervorgehen. Der 
Tabelle I ist der Anteil der einzelnen Kategorien an der GesamtzahI der untersuchten 
Eis~i&e zu enmehmen. Allerdings mugte bei der Bestimmung der prozentualen relati- 
yen H~ufigkeiten der Eis~i&e mit Entwiddung aller Eier oder Entwi&lung nur eines 

TabeIIe 1 

Prozentuale relative H~iufigkeiten der Eis~icke mit Entwi&lung aller Eier, nut eines Teils der 
Eier und keines Eies bis zum schttipfenden Nauplius bei exploitierten Populationen yon 

Tisbe holothuriae 

Zahl der Entwi&lung Entwi&lung Entwi&Iung 
nur eines TeiIs Enmahme- untersuchten aIler Eier (°/0) keines Eies (°/o) 

rate Eis~i&e der Eier (%) 

0,10 271 30 30 40 
0,30 296 30 30 40 
0,50 299 32 28 40 
0,70 299 47 32 21 
0,90 299 69 20 11 

Teils der Eier bis zum schliipfenden Nauplius ein Fehler unbekannter Gr/Si~e in Kauf 
genommen werden, der darauf zuriickzufiihren ist, dag die Reste yon Eis~icken, aus 
denen keine Nauplien hervorgehen, schnelt zerfallen oder leicht iibersehen werden 
k6nnen. Es kann daher nicht ausgeschlossen werden, dai~ der Anteil an Eis~icken mit 
Entwicklung aller Eier geringer und der Anteil mit Entwi&lung nur eines Tells der 
Eier hSher at~ ermittelt ist. Es zeigt sich jedoch eine deutliche Beeinflussung des Anteils 
an Eis~i&en, bei denen aus allen Eiern Nauplien hervorgehen. Bei der hohen Ent- 
nahmerate yon 0,90 ist der Anteil an Eis~icken, bei denen nur aus einem TeiI der Eier 
Nauplien hervorgehen, herabgesetzt. 
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Abbildung 1 zeigt die durchschnittlich pro Eisack schli~pfende Zahl an Nauplien 
bei Eisiicken mit vollst~indiger Entwicklung aller und vollstiindiger EntMcklung nut 
eines Tells der Eier. Zur Veranschaulichung der Trends sind das Polynom 2. Grades 
bezlehungsweise die Ausgleichsgerade eingezeichnet worden, die beide nach der 
Methode der kleinsten Quadrate ermittelt worden sind. 

Die Streuung der Einzelwerte war in allen durchgefiJhrten Versuchen sehr hoch. 
Bei der Abbildung 1 liegen die Variationskoeffizienten fiJr die Werte der oberen Kurve 
zwischen 0,47 und 0,63 und fiir die Werte der unteren Kurve zwischen 0,80 und 1,10. 
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Abb. i: Tisbe holothuriae. Zahl der im Mittel pro Eisa& s&liipfenden Nauplien bei Eis~&en 
mit Entwicklung aller Eier bis zum schRipfenden Nauplius (e) und Entwicklung nut eines 
Tells der Eier bis zum schliJpfenden Nauplius (o) in Abh~ingigkeit yon der Entnahmerate. 

Eingezeiehnet die Ausgleichsgerade beziehungsweise das Polynom 2. Grades 

Der h6chste Einzelwert yon 87 Nauplien pro Eisack wurde bei der Enmahmerate yon 
0,90 gefunden. Auf die Anwendung statistischer Priifverfahren mui~te wegen der nicht 
normalverteilten Werte und des Umfangs des Materials in dieser Arbeit in der Mehr- 
zahl der F~ille verzichtet werden. 

Auch der Versuch zur Feststellung der pro Eisack im Mittel produzierten adulten 
Individuen l id  tiber 15 Wochen mit wfchentlicher Isolierung yon bis zu 20 einen Eisack 
tragenden ~ .  Die geschliJpiten Nauptien wurden his zur Geschlechtsreife grogge- 
zogen. Der Anteil an Eis~icken, aus denen keine Adulten hervorgehen (Tab. 2) ist dent- 
lich h6her als der Anteil, atis denen keine Nauplien hervorgehen (vgl. Tab. 1). Die 
Differenzen zeigen keine Abh~ngigkeit yon der Entnahmerate und liegen zwischen 
14 °/o bei 30 0/0 Enmahme und 19 °/0 bei 50 °/0 Enmahme der Individuen pro Woche. 
Der Unterschied entsteht durch Eis~cke, bei denen unmittelbar nach dem Schlup£ s~imt- 
liche Nauplien sterben. 
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Tabelle 2 

Prozentuale relative Hiiufigkeiten der Eis~icke, aus denen keine Adulten hervorgehen, bei 
exploitlerten Populationen yon Tisbe holothuriae 

Enmahme- Zahl der AnteiI der Eis~i&e (°/0), aus denen 
rate untersu&ten Eis~icke keine Adulten hervorgehen 

0,10 252 55 
0,30 269 54 
0,50 293 59 
0,70 297 39 
0,90 295 27 

Abbildung 2 veranschaulicht, wie vide Eier, Nauplien und adulte Indivlduen im 
Mittd pro Eisa& in Abh~ingigkelt yon der Enmahmerate produziert werden. Die 
Streuung der Einzelwerte ist sehr grog (Tab. 3). Fiir die Mittdwerte der pro Eisa& 
hervorgebrachten Eier liegen die Variationskoeffizienten zwischen 0,29 und 0,36. Er~ 
heblich h6here Variationskoeffizienten treten bei der Bestimmung der durchs&nittlich 

Tabelle 3 

Variationskoeffizienten der Bestimmung der Zahl der im Mittel pro Eisa& produzierten 
Eier (A), Nauplien (B) und adulten Individuen (C) bei exploitierten Populationen yon 

Tisbe holothuriae 

Enmahmerate (A) (B) (C) 

0,10 0,36 1,49 1,99 
0,30 0,29 1,41 1,98 
0,50 0,29 1,36 1,85 
0,70 0,36 0,96 1,37 
0,90 0,35 0,77 1,09 

pro Eisack hervorgebrachten Nauplien und produzierten Adulten auf, wobei die 
Varia6ilit~it mit steigender Enmahmerate deutli& abnimmt. Die hier gefundene Ab- 
nahme der Variabilit~it korrespondiert gut mit der frtiher gefundenen Abna, hmeder  
Variabilifiit der spezifischen Wa&stumsrate und der Alterszusammensetzung (Hor- 
PENHEIT, 1975b). 

Die hSchsten Einzelwerte betrugen 96 Eier pro Eisack bei 90 % Enmahme und 
87 Adulte pro Eisack bei 30 % Enmahme der Individuen pro Woche. 

Die in die Abbildung 2 eingezeichneten Potynome 2. Grades zeigen, dag bei der 
Enmahmerate yon 0,30 die Werte yore vorherrschenden Trend abwelchen: Die Pro- 
duktion an Eiern, Nauplien und Adulten pro Eisack liegt tiber den zu erwartenden 
Werten. Zu den bei dieser Enmahmerate erzMten Resukaten ist anzumerken, daft die 
Korrespondenzen zwischen den verschiedenen in unabh~ingigen Versuchen erhobenen 
Befunden das Wirken allein zuf~illiger Einfltisse unwahrscheinlich erscheinen lassen. So 
wurde ,,irregul~ires" Verhalten bei der Enmahmerate yon 0,30 auch bei der Ermittlung 
der mittleren Populationsdichte vor der wSchentlichen Exploitation gefunden (Hop- 
r~NHEIT, 1975b). Die Populationsdichte hat sich bei der Enmahmerate yon 0,30 als 
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Abb. 2: Tisbe holothuriae. Zahl der im Mittel pro Eisack produzierten Eier (o), Nauptien (o) 
und Adulten (A) in Abh~ingigkeit yon der Entnahmerate. Eingezeichnet die Polynome 2. Gra- 

des fiir die Werte bei 10, 50, 70 und 90 °/0 Entnahme 

signifikant niedriger erwiesen als bei den benachbarten Entnahmeraten yon 0,10 und 
0,50. 

Zur Pfiifung des Zusammenhangs zwischen der Populationsdichte und der Repro- 
duktionsleistung wurden flit die 15 untersuchten Populationen der Abbildung 2 die 
mittleren Populafionsdichten zwischen den Entnahmen ermittelt. Wenn das Wachstum 
der Populationen zwischen den Enmahmen nach 

N(t_to) = Noer(t-to) 

exponentiell erfolgt, ist die mittlere Populationsdichte zwischen zwei Entnahmen gleich 

- -  N t - N o  
N ( t - t ° ) -  r(t-to) ' 

wobei No die Populationsdlchte nach der Entnahme, Nt die Populationsdichte vor 
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der n~ichsten Entnahme und r die spezifische Wachstumsrate (intrinsic rate of natural 
increase) ist. Die Differenz t - t o  ist das Zeitintervall zwischen den Exploitationen. 
Auf diese Weise kSnnen die mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen 
allerdings nut angeniihert bestimmt werden, da die Voraussetzungen fiir die Anwen- 
dung der Exponentialfunktion, wie gleichbleibende Alterszusammensetzung und un- 
begrenzter Raum, nicht erfiillt sind. Doch sind die so erhaltenen Werte, weiI repriisen- 
tativ fiir das Geschehen zwischen den Exploitationen, besser fiir den Vergleich der 
Popul~ttionen geeignet als die Werte vor oder nach den w~Schentlichen Entnahmen. 

Die Variablen der Abbildung 3 sind das Mittel der mittleren Populationsdichten 

zwischen den Entnahmen ~N (t- to) /und die Zahl der im Mittel pro Eisack produ- 

zierten Eier, Nauplien und adulten Individuen. Es ist eine deutliche Abh~ingigkeit der 
Reproduktionsleistung yon dem Mittet der mittleren Populationsdichten zu erkennen. 
Die Entnahmerate hat demnach nut einen mittelbaren Einflui~ auf die Reproduktions- 
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Abb. 3: Tisbe holothuriae. Zahl der im MitteI pro Eisack produzierten Eier (e), Nauplien (o) 
und Adulten (~) in Abh~ingigke~t yon dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen 

den Entnahmen N(t - *o). Eingezeichnet die Polynome 2. Grades 
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leistung: Als unmittelbarere Einflui~grSge mug die mittlere Populationsdichte betrach- 
tet werden. Diese Auffassung wird gestlitzt durch Untersuchungen von ELOMOP, K 
& HALVORS~N (1976), die bei Cyclops strenuus strenuus eine deutliche Abh~ingigkeit 
der Zahl der Eier pro Eisack yon der Populationsdichte gefunden haben. 

Der Tabelle 4 ist zu entnehmen, wie viele Eier, Nauplien und adulte Individuen 
im Mittel pro 100 gebitdeter Eis~icke produziert werden. Aus den Zahlen dieser Tabelle 
k6nnte fiir die jeweilige Entnahmerate errechnet werden, wie grog die prozentuale 
relative H~iufigkeit der Eier ist, aus denen keine Nauptien oder Adulte hervorgehen, 
und wie grog die Sterberate der Nauplien ist. Wegen der Abh~ingigkeit der Reproduk- 
tionsleistung yon der mittleren Populationsdichte zwischen den Entnahmen ist dieser 

Tabelle 4 

ZahI der im Mittel pro 100 Eis~i&e produzierten Eier (A), Nauplien (B) und adulten 
Individuen (C) bei exploitierten Populationen yon Tisbe holothuriae 

Enmahme- Zahl der Zahl der Zahl der 
untersuchten (A) untersuchten (B) untersuchten (C) 

rate Eis~icke Eis~icke Eis~icke 

0,I0 245 3040 271 915 252 632 
0,30 243 3659 296 977 269 826 
0,50 250 3526 299 1144 293 583 
0,70 247 4183 299 1756 297 1137 
0,90 256 5088 299 2904 295 2164 

Tabelle 5 

Aus den Polynomen der Abbildung 3 errechnete Zahlen der im Mittel pro 100 EisSicke pro- 
duzierten Nauplien (A) und Eier (B) und prozentuale relative Hiiufigkeit der Eier (C), aus 
denen keine Nauplien hervorgehen. Exptoitierte Populationen yon Tisbe holothurie.e. (N(t - to) 
Mittel der mittleren Populationsdidaten zwischen den Entnahmen beim Versuch zur Bestim- 
mung der Zahl der durchschnittlich pro Eisack produzierten Nauplien; Exploitationsrate in 

Klammern) 

N(t_ to) (A) (B) (c) 

165 (0,10) 970 3980 76 
i63 (0,50) 990 4000 75 
154 (0,30) 1110 4090 73 
125 (0,70) 1710 4430 61 
88 (0,90) 2900 4920 41 

Weg jedoch nicht beschritten worden, sondern die ben&igten Werte wurden aus den 
Polynomen der Abbildung 3 errechnet (Tab. 5 und 6). Nach Tabelle 5 ist die relative 
H~iufigkeit der Eier, aus denen keine Nauplien hervorgehen, deutlich abh~ingig yon 
dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen. Da die Diffe- 
renz zwischen den Werten fiir die relative H~iufigkeit der Eis~icke mit Entwic~iung 
keines Eies (vgl. Tab. 1) und den Werten fiir die relative H~iufigkeit der Eier, aus 
denen keine Nauplien hervorgehen (vgl. Tab. 5), keine deutliche Abhitngigkeit yon der 
Entnahmerate zeigt, kann angenommen werden, dab die Unterschiede zwischen den 
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relativen H~iufigkeiten der Eier, aus denen keine Nauptien schliipfen, im wesentlichen 
bestimmt werden durch die yon der Entnahmerate abh~ingige relative H~iufigkeit der 
Eis~icke, aus denen keine Nauplien hervorgehen. 

Tabelle 6 gibt an, dai~ bei der Enmahmerate  yon 0,90 und der mittleren Popula- 
tionsdichte zwischen den Enmahmen yon 95 Individuen pro 10 ml im Mittel nut aus 
45 °/0 der abgetegten Eier adulte Individuen hervorgehen, das ReproduktionspotentiaI 
also noch nicht zur H~ilf~e ausgesch~Sp& wird. Die Sterberate der Nauplien ist bei der 
Enmahmerate yon 0,90 geringer als bei den iibrigen Entnahmeraten. 

Tabelle 6 

Aus den Polynomen der Abbildung 3 errech'nete Zahlen der im Mittel pro t00 Eis~cke pro- 
duzierten adulten Individuen (A), Nauplien (B) und Eier (C) und prozentuale relative Hiiufig- 
keiten der Nauplien (D) und Eier (E), aus denen keine adulten Individuen hervorgehen. 
Exploitierte Populationen yon Tisbe holothuriae. (N(t-  to) Mittel der mittleren Populations- 
dichten zwischen den Enmahmen beim Versuch zur Bestimmung der Zahl der durchschnittlich 

pro Eisac~ produzierten adulten Individuen; Exploitationsrate in Klammern) 

N(t - to) (A) (B) (C) (D) (]~) 

172 (0,10) 600 890 3910 33 85 
147 (0,50) 700 1220 4170 43 83 
143 (0,30) 760 1300 4210 42 82 
127 (0,70) 1060 1650 4400 36 76 
95 (0,90) 2170 2640 4820 18 55 

T~tbelle 7 

Zahl der pro 100 Eis~icke gefundenen Embryonen (A), prozentuale relative HFmfigkeiten der 
Embryonen, aus denen keine Nauplien hervorgehen (B), und der Eier (C) und Eis~cke (D), in 
denen keine Embryonen gefunden werden. ExpIoitierte Populatlonen yon Tisbe holothuriae. 
(N(t - to) Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Enmahmen; Exploitationsrate 

in Klammern) 

Zahl der unter- 
N(t - to) suchten Eis~icke (A) (B) (C) (D) 

318 (0,10) 100 1829 50 40 I6 
254 (0,30) 100 2499 61 32 10 
159 (0,50) 100 2457 53 30 17 
110 (0,70) 100 2195 20 48 18 
52 (0,90) 100 2995 3 4i 16 

Werden aus den Populationen ~79 mit reifen Eiern in den Ovidukten isoliert 
und die am folgenden Tag vorgefundenen Eis~icke mit Karminessigs~iure gef~rbt, so 
k~Jnnen die in einem friihen Stadium der Entwicklung befindlichen Embryonen nach 
Zerzupfen der Eis~icke gez~ihlt werden (Tab. 7). Bei der Entnahmerate yon 0,90 
stimmt die Zahl der pro 100 Eis~cke gez~ihlten Embryonen gut iiberein mit der Zahl 
der schliipfenden Nauplien (vgl. Tab. 4). Die Zahlen f[ir die iibrigen Enmahmeraten 
liegen zum Tell welt fiber den Zahlen der geschlfipt~en Nauptien. Es muf~ daraus ge- 
schlossen werden, dai~ die Embryonalsterblichkeit bei der Regulation der Populations- 
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dichte eine Rolle spielt. Unter (B) enth~ilt die Tabelle 7 die auf die Werte der 5. Spalte 
der Tabelle 4 bezogenen prozentualen relativen H~iufigkeiten der Embryonen, aus 
denen keine Nauplien hervorgehen. Bei den Enmahmeraten yon 0,50 und 0,70 sind 

die Werte N (t_to)~ bei der Feststellung der Zahl der Embryonen und der schliipfen- 
den Nauplien (vgl. Tab. 5) etwa gleich, die prozentualen relativen H~iufigkeiten der 
Embryonen, aus denen keine Nauplien hervorgehen, aber deutlich verschieden (53 
beziehungsweise 20 °/0). 

Da die Werte N (t-to) bei der Bestimmung der pro 100 Eis~cke abgelegten Eier 
eine ~hnlich grotge Spannweite wie bei dem Versuch zur Bestimmung der Zahl der 
Embryonen zeigen (vgl. Abb. 3), mag der Vergleich der pro 100 Eis~icke gefundenen 
Embryonen mit der Zahl der produzierten Eier gestattet sein. Die Spalte (C) der 
Tabelle 7 gibt bezogen auf die Werte der Spalte (A) der Tabelle 4 an, in welchem 
Prozentsatz der produzierten Eier keine sich entwickelnden Embryonen gefunden wur- 
den. Unter (D) ist die prozentuale relative Hiiufigkeit der Eis~icke aufgefiihrt, in denen 
keine Embryonen entde&t werden konnten. Sollte es si& bei den Eiern und Eis~i&en, 
in denen keine Embryonen erkennbar waren, um sol&e Eier und Eis~i&e handeln, die 
ni&t befruchtet worden sind, so w~ire deren relative H~iufigkeit unabh~ingig yon der 
Enmahmerate. 

D e r  E i n f l u g  d e r  E x p t o i t a t i o n s r a t e  a u f  d i e  F r e q u e n z  
d e r  E i s a c k b i l d u n g  

Dur& einen weiteren Versuch konnte gekl~irt werden, ob auch die Frequenz der 
Eisa&bildung durch die Enmahmerate beeinflugt wird. Aus je einer Population mit 
den Entnahmeraten yon 0,10; 0,30; 0,50; 0,70 oder 0,90 wurden 14 Wochen tang je- 
wells zum Zeitpunkt der Enmahme bis zu 20 einen Eisa& tragende 9~ enmommen 
und isoliert. T~igli& zur gleichen Zeit wurde gepriif~, ob ein neuer Eisa& gebildet 
worden war. Abgeworfene Eis~i&e wurden entfernt. Das Beobachtungsintervall yon 
einem Tag l~igt nut die Ermittlung eines angen~iherten Wertes fiir das Zeitintervall 
zwis&en den Eisa&bildungen zu. Die Variabilit~it ist woht auch aus diesem Grunde 
sehr hoch (Variationskoeffizient >> 0,50). 

Die Abbildung 4 zeigt eine Verkiirzung des mittleren Intervalls bei der Rate yon 
0,90 und eine Verl~/ngerung bei der Rate yon 0,10, wenn nut die Intervalle zwischen 
den Bildungen der ersten drei Eis~i&e ha& Isolierung der ~ in Betra&t gezogen 
werden. Die Intervalle zwis&en den Bildungen der weiteren Eis~i&e (his zum 5. Ei- 
sa&) sind bei den h/Sheren Entnahmeraten, insbesondere bei der Rate yon 0,90, im 
Mittel l~inger als zwis&en den Bildungen der ersten drei Eis~i&e. Nennenswerte Diffe- 
renzen zwischen den Intervallen in Abh~ingigkeit yon der Entnahmerate treten bei der 
Bildung des 3. his 5. Eisa&s nicht auf (Abb. 4). Das Intervall hat im Mittel eine 
GrSge yon 2,5 Tagen. Wegen der fiir eine statistische Betrachtung zu geringen Zahl 
der na& dem 5. Eisa& yon den in jeglichem Alter isolierten ~ no& produzierten 
Eis~icke wurden die Intervalle zwischen deren Bildungen nicht in die Betrachmng ein- 
bezogen. 

Es s&eint, als erfilhren die ~ bei h~Sheren Enmahmeraten dur& die Popula- 
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tionen, aus denen sie stammen, eine ,,Prigung", die in der Isolation nach einiger Zeit 
verlorengeht. Es kann allerdings nicht ausgeschlossen werden, dat~ die beobachteten 
Unterschiede zwischen den Intervallen vor und nach der Bildung des 3. Eisa&s auch 
oder ausschlieglich durch das Alter der ~ bedingt sind. Diese Alternative bedarf 
der PKifung. 

Auch nach Abbildung 5, in der die Abh~ngigkeit des Zeitintervalls zwischen den 
Eisa&bildungen yon dem MitteI der mittleren Populationsdichten zwischen den Ent- 
nahmen dargestellt worden ist, wirkt der Mechanismus, der die Frequenz der Eisa&- 
bildung steuert, nur bei extremen Werten der unabh~ngigen Variablen. Sollte die un- 
mittelbar nach der Isolierung auftretende Abh~ingigkeit der Frequenz der Eisackbil- 
dung yon dem MitteI der mktIeren Populationsdi&ten auf die Alterszusammensetzung 
der Populationen zuriickzuf[ihren sein, so mi~ihe die Populationsdichte als ein nur mit- 
telbar wirkender Faktor, als unmittelbarere Ursache fiir die h6here Frequenz der 
Eisackbildung bei geringer Populationsdichte die Altersstruktur angesehen werden. 

Der Spake (B) der Tabeile 8 ist zu entnehmen, wie grog die prozentualen retati- 
yen H~iufigkeiten der 99 sind, die nach der Isolierung keine Eis~&e gebildet haben. 
Es zeigt si&, dai~ ihr Anteil an der Zahl der isolierten ~9  bei 300/0 Enmahme der 
Individuen am h6chsten ist. Bei dieser Enmahmerate ist auch zugMch die mittlere 
Uberlebenszeit der isolierten 99  am geringsten [Spalte (C)]. Werden die mittleren 
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Uberlebenszeiten getrennt far 99  mit und ohne Produktion von Eis~icken ermittelt, 
so ergeben sich Zeiten yon 9,5 beziehungsweise 4,4 Tagen (Variationskoeffizient 0,45 
beziehungsweise 0,63). Es diirfte sich daher bei den 99 ,  die keine Eis~icke nach der 
Isolierung produzieren, wohl ~iberwiegend um ~ittere Tiere handeln. So ist auch die 

Tabelle 8 

Zahl der nach der Isolierung pro 100 99  produzierten Eis~i&e (A), prozentuale relative H~iu- 
figkeit der 99,  die nach der Isolierung keinen Eisack bilden (B) und mittlere Uberiebenszeit 
der isolierten ~9 in Tagen (C). Exploitierte Populationen yon Tisbe holothuriae. (N(t-to) 
Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Enmahmen beim Versuch zur Bestim- 

mung der Frequenz der Eisackbildung; Exploitationsrate in Ktammern) 

= Zahl der 
N(t - to) isollerten ~ (A) (B) (C) 

194 (0,10) 276 196 21 8,5 
128 (0,30) 271 198 27 8,1 
98 (0,50) 273 221 18 8,8 
77 (0,70) 268 246 20 10,0 
42 (0,90) 278 244 18 9,3 
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mittlere Uberlebenszeit bei den im Mittel geringeren mittleren Populationsdichten zwi- 
schen den Entnahmen grSf~er als bei den hSheren, was bei der unterschiedlichen Alters- 
zusammensetzung zu erwarten ist. Die Abbildung 6 weist auf den engen Zusammen- 
hang zwlschen dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen 
und der Altersstruktur hin (vgl. HOPI'~NHEIT, 1975b; Abb. 8). 

Wie nach der unterschiedlichen Frequenz der Eisackbildung und den Unterschieden 
in der Oberlebenszeit zu erwarten ist, erweist sich die Zaht der im Durchschnitt 
pro ~ nach der Isolierung bei den verschiedenen Enmahmeraten produzierten Eis~icke 
als abhingig yon dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnah- 
men (Tab. 8 urld Abb. 7). Die hSchste Zahl an produzierten Eis~icken wurde bei 
einem ~ aus der mit der Rate von 0,30 exploitierten Population gefunden. Dieses 
hat in einem Zeitraum yon 21 Tagen 10 Eis~icke hervorgebracht. Da es aber zum Zeit- 
punkt der Isolierung bereits einen Eisack trug, mug es im Verlauf seines Lebens min- 
destens 11 Eis~icke produziert haben. 
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D a s  G e s c h l e c h t s v e r h ~ i l t n i s  in  A b h ~ i n g i g k e i t  y o n  
d e r  E n t n a h m e r a t e  

Bei der Bestimmung der pro Eisa& produzierten Adulten konnte auch das Ge- 
schle&tsverh~ihnis erfagt werden (Tab. 9). Es zeigt si& eine lineare Abh~ingigkeit 
dieses Verh~iltnisses sowohl von der Entnahmerate als auch yon der dur& diese beein- 
flugten mittleren Populationsdichte zwis&en den Enmahmen (Abb. 8), wobei der Zu- 
sammenhang zwis&en dem MitteI der mittleren Populationsdi&ten zwis&en den Ent- 
nahmen und dem Geschle&tsverh~iltnis enger ist (r = -0,91)  als zwis&en diesem und 
der Enmahmerate (r = 0,84). 

Die Priifung der Daten der Tabelle 9 auf Homogenitiit mit dem k-2-Felder- 
%2-Test nach BRANDT-SNi~DECOR (vgl. SACHS, 1968; p. 448 ft.) ergab eine Sicherung 
des Unters&iedes zwis&en den H~iufigkeiten der 99  und der d d mit einer Irrtums- 
wahrscheinlichkeit yon a ~ 0.001. Da eine iineare Nnderung der relativen H~iufig- 
keiten erkennbar ist, wurde gepriiE, welchen Anteil die lineare Regression an der Ge- 
samtvariation hat (vgl. SACHS, 1968; p. 458 ft.). Wie die Tabelle 10 zeigt, entf~illt auf 
die lineare Regression der gr6gere Teil der Gesamtvariation. 
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Tabeile 9 

Geschlechtsverh[ilmis in Abhlingigkeit yon der Enmahmerate bei exploitierten Populationen 
yon Tisbe holothuriae 

Za.hl der Zahl der Eis~icke, aus Zahl der Zahl der ~ C~ : 99- 
Entnahme- nntersuchten denen Aduke her- 

rate Eis~icke vorgegangen sind 9 9  c~ (~ 

0,10, 252 114 873 720 0,82 
0,30 269 t24 1129 1094 0,97 
0,50 293 120 854 854 1,00 
0,70 297 180 1738 1640 0,94 
0,90 295 215 2923 3460 1,18 
Z 1406 753 7517 7768 1,03 
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gezeichnet die Ausgleichsgeraden 

Tabetle 10 

Zerlegung yon Z 2 bei der Priifung auf lineare F.nderung der relativen Hiiufigkeit der ~ c~ 
bei exploitierten Populationen yon Tisbe holothuriae. O' Freiheitsgrade) 

Variationsursache Z 2 v Signifikanzniveau 

Lineare Regression 46 1 a ~ 0,001 
Abweichungen yon der Regression 13 3 0,01 > a > 0,001 

v 59 4 a ~ 0,00I 
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D i e  D a u e r  d e r  E n t w i c k l u n g  u n d  d i e  1 2 1 b e r l e b e n s z e i t  
i n  A b h ~ i n g i g k e i t  y o n  d e r  E n t n a h m e r a t e  

Zur Bestimmung der Dauer der Embryonalentwi&lung wurden im Verlauf yon 
16 Wochen je einer Population mit der Entnahmerate yon 0,10; 0,30; 0,50; 0,70 oder 
0,90 wtichentli& zum Zeitpunkt der Entnahme bis zu 25 9~, bei denen erkennbar 
war, daft sie in n~ichster Zeit einen Eisa& produzieren werden, enmommen und isoliert. 
Die Exploitationen erfolgten montags, und es schieden die Tiere aus dem Versuch aus, 
die am Dienstag no& keinen Eisa& gebildet batten. Na& dem Abwurf der Eis~i&e 

Tabelle 11 

Anzahl der t~igli& nach Bildung der Eis~i&e schliipfenden Nauplien in Abhlingigkeit yon 
der Entnahmerate. Exploitierte Populationen yon Tisbe holothuriae. (Angaben in Prozent 

kumulativ) 

Ent- Zahl der Anzahl der t~iglich schltipfenden Nauplien Z der pro- 
nahme- unter- nach Bildung der Eis~icke duzierten 

suchten I. Tag 2. Tag 3. Tag Nauplien 
rate Eis~i&e AnzahI °/o Anzahl °/o Anzaht °/o 

0,10 221 2298 35,1 4223 99,5 28 100 6549 
0,30 223 3349 51,5 3068 98,6 90 100 6507 
0,50 244 4201 57,1 2939 97,1 217 100 7357 
0,70 255 5158 65,2 2712 99,4 45 100 7915 
0,90 232 6114 71,9 2314 99,I 75 100 8503 

1175 21120 57 ,3  15256 98,8 455 100 36831 

wurden die 99 aus den Schalen entfernt. Die Zahl der nach Bildung der Eis~i&e tiig- 
lich schliipfenden Nauplien ist in Tabelle 11 wiedergegeben. Die 2. Spalte enth~ilt die 
Zahl der Eis~i&e, die am Tage nach der Isotierung der 99  gebildet worden waren, 
und aus denen Nauplien hervorgegangen sin& Wie der Tabelie enmommen werden 
kann, schliipflc die Mehrzahl der Nauplien innerhalb yon 2 Tagen nach der Bildung 
eines Eisa&s. Eine Beziehung zur Enmahmerate und dem Mittel der mittIeren Popula- 
tionsdichten zwischen den Enmahmen besteht bei dem Prozentsatz der am Tage nach 
der Eisa&bildung geschliipflcen Nauplien (Abb. 9). Die Embryonalentwi&lung ver- 
l~iuflc nach dieser Beziehung bei hohen Enmahmeraten oder niedrigen Werten yon 

~ ( t - t o )  im Mittel schneller als bei niedrigen Enmahmeraten beziehungsweise hohen 

Werten yon N (t-to)" 
Wird die Entwi&lung yon der Bildung des Eisa&s bis zur Ges&le&tsreife ver- 

folgt, zeigen si& keine verglei&bar deutli&en Unterschiede mehr zwischen den Ent- 
wi&lungszeiten. Bei der Untersuchung ist wie im vorhergehenden Versu& verfahren 
worden, wobei t~iglich - aufler am Wochenende - die Zahl der ~9 festgestellt wor- 
den ist, bei denen reife Eier in den Ovidukten si&tbar wurden. Diese 99 wurden aus 
den Schaten entfernt. Da zwischen den Versuchen mit den Entnahmeraten yon 0,10 
beziehungsweise 0,30 wie auch zwischen den Versuchen mit den Enmahmeraten yon 
0,50; 0,70 bezielmngsweise 0,90 keine erkennbaren Unters&iede in den Entwi&Iungs- 
zeiten auftraten, wurden die Ergebnisse zu zwei Gruppen zusammengefat~t (Tab. 12). 
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Ausgleichsgerade beziehungsweise das Polynom 2. Grades 

In Abbiidung 10 sind die kumulativen reiativen H[iufigkeiten der t~iglich die Ge- 
s&le&tsreife erreichenden weiblichen Na&kommen bis zum 8. beziehungsweise 9. Tag 
aufgetragen. Der Verglei& der Verteilungen der H~iufigkeitsdaten his zum 8. Tag nach 
BHANDT-SNED~COH (vgl. SACHS, 1968; p. 453) ergibt eine signifikante Inhomogenit[it 
(a < 0,002). 

Die graphis&e Auswertung im Wahrs&einli&keitsnetz liefert keine nennenswer- 
ten Unterschiede zwis&en den Entwi&lungszeiten yore geschliipflcen Nauplius bis zum 
ges&le&tsreifen Indb-iduum. Die in der Abbildung t0 si&tbare Differenz kann daher 
nur auf die unterschiedli&e embryonale Entwi&lungsgeschwindigkeit zurii&gefiihrt 
werden. Da die Befunde an isolierten Bruts[itzen erhoben worden sind, kann ni&t 
davon ausgegangen werden, dag Unters&iede in der Geschwindigkeit der Entwi&lung 
yore Nauplius zum geschlechtsreifen Individuum in AbhSingigkeit von der Entnahme- 
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rate oder mittleren Populationsdichte auftreten miissen. Sollten die Individuen - wie 
die Versuche zur Frequenz der Eisackbildung nahelegen - durch ihre Population eine 
,,Pr~igung" erfahren, die bereits nach wenigen Tagen verschwindet, so werden sich 
eventue!le Unterschiede in den Entwickiungszeiten bei isolierten Bruts~itzen nicht nach- 
weisen lassen. ELGMORK & HALVOi~SEN (1976) fanden bei Cyclops strenuus strenuus 
eine deutliche Abh~ingigkeit der Entwicklungsgeschwindigkeit yon der Populations- 
dichte bei nichtisolierten Copepoditen. 
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Abb. 10: Tisbe holothuriae. Kumulative prozentuate relative H~iufigkeiten der diglich nach 
Bildung eines Eisa&s die Geschlechtsreife erreichenden weiblichen Nachkommen isolierter ~9  
bei den Entnalameraten yon 0,10 und 0,30 (e) und den Raten yon 0,50, 0,70 und 0,90 (o 5. 

Eingezeichnet die Polynome 2. Grades 

Werden die Ergebnisse aller ftinf Versuche zur Ermittlung der Geschwindigkeit 
der Entwi&lung yore Ei bis zum ges&le&tsreifen Individuum zusammengefat~t und 
mit Hilfe yon Wahrscheinlichkeitspapier graphisch ausgewertet, so ergibt sich fiir die 
Entwi&lung bis zum weiblichen Individiuum mit reifen Eiern in den Ovidukten eine 
mittlere Zeitspanne yon 6,9 Tagem Da 99  einen Tag vor Bildung des Eisa&s mit 
reifen Eiern in den Ovidukten isoliert worden sind, liegt zwischen dem Erschdnen yon 
reifen Eiern in den Ovidukten des Eherntieres und seiner Nachkommen eine mittlere 
Zeitspanne yon 7,9 Tagen, womit ein Weft gewonnen ist fiir die mittlere Generations- 
zeit bei der gew~ihlten Versuchstemperatur yon 22 ° C. 

Zur Bestimmung der Oberlebenszeit geschlechtsreifer 99  wurden Nauplien groi~- 
gezogen und die 99  beim Eintritt der Geschle&tsreife (reife Eier in den Ovidukten) 
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Abb. 11: Tisbe holothuriae. Oberlebenskurve isolierter Welbchen nach Eintritt der Gescahtechts- 
reife fiir alle Entnahmeraten. Anzahl der beobachteten tndividuen: 1388 

isoliert und bis zum Tode beobachtet. Unterschiede zwischen den Individuen aus den 
unterschiedlich exploitierten Populationen traten nicht auf. Die OberIebenskurven sind 
so weitgehend identisch, daf~ ihre Darstellung in einer Abbildung nicht m6glich ist. Fs 
wurden daher alle Werte zusammengefaf~t (Abb. 11). Die mittlere Oberlebenszeit 
wurde graphisch im Wahrscheinlichkeitsnetz mit 17 Tagen ermittelt. Unter der An- 
nahme, da60berlebenszeit und Fortpflanzungsperiode identisch sind, und die Frequenz 
der Eisackbildung in der oben geschilderten Weise yon der Entnahmerate abh~ngt (vgl. 
Abb. 4), werden in dieser Zeit im Mittel zwischen 6,5 (Enmahmerate 0,10) und 8,1 
(Entnahmerate 0,90) Eis~icke produziert, was einer Produktion yon im Mittel 198 be- 
ziehungsweise 412 Eiern pro 9 entspricht. 

Tabelle 12 

Anzahlen (kumulativ) der diglich nach Bildung der Eis~icke die Geschlechtsreife erreichenden 
weiblichen l',Tachkommen bei exploitierten Populadonen yon Tisbe holothuriae 

Tag 
~Y aus Versuchen mit 10 
oder 30 °/0 Entnahme 

ZahI der ~ °/o 

Z aus Versuchen mit 50, 
70 oder 90 °/o Entnahme 

Zahl der ~O O/o 

5 0 0 0 0 
6 423 10,5 1050 11,7 
7 1957 48,6 5189 57,9 
8 3141 78,1 7672 85,6 
9 8641 96,4 

t0 
11 4023 100 
12 8966 100 

Zahl der 
untersuchten Eis~icke 387 635 
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Die an isolierten Individuen erziehen Ergebnisse lassen aus den bereits oben an- 
gefiihrten Griinden nicht den Schtui~ zu, dab unterschiedliche Sterberaten in Abh~ingig- 
keit yon der Entnahmerate beziehungsweise dem Mittel der mittleren Populations- 
dichten zwischen den Enmahmen nicht existieren. Die t~ingste beoba&tete Uberlebens- 
zeit betrug 43 Tage bei einem Individuum aus einer mit der Rate yon 0,50 exploitierten 
Population. 

K 6 r p e r l i n g e  und  G e w i c h t  in A b h ~ i n g i g k e i t  y o n  der  
m i t t l e r e n  P o p u l a t i o n s d i c h t e  z w i s c h e n  den  E n t n a h m e n  

Die mittlere L~inge (ohne Furcalborsten) eines aduhen 9 reicht in Abh~ngigkeit 
yon der Enmahmerate yon 0,92 (Rate 0,10) bis 0,94 mm (Raten 0,70 und 0,90) 
(HoPPr~ri% 1975b; Abb. 11). Diese Befunde erg~inzend zeigt Abbildung 12 zus~itz- 
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Abb. 12: Tisbe holothuriae. Mittlere L~inge (ohne Furcalborsten) eines aduhen Weibchens (o) 
und das MitteI der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen N(t - to) (o) in 

Abhiingigkeit yon der Entnahmerate 

lich das Mittel der mittteren Populationsdichten zwischen den Entnahmen in Abh~tngig- 
gigkeit yon der Exptoitationsrate. Es besteht ein enger Zusammenhang zwischen der 
mittleren L~inge eines ~ und dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen 
den Entnahmen (Abb. 13). Eine Herab- oder Heraufsetzung yon N(t_t0 ) urn 100 
Individuen bewirkt eine Ver~inderung der mittleren L~inge eines ~ um etwa 1/100 ram. 

Das mittlere Gewicht (Feuchtgewicht) eines Individuums im aduhen oder Copepo- 
ditstadium zeigt bei der Entnahmerate yon 0,50 eine Abweichung vom vorherrschenden 
Trend (Abb. t4; vgt. HOI'PrNHmT, 1975b; Abb. 10). Mit diesem Befund korrespon- 
diert eine Abweichung des zugeh6rigen Mittets der mittteren Populationsdichten zwi- 
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Abb. 13: Tisbe holothuriae. Mittlere L~inge (ohne Furcalborsten) eines aduken Weibchens in 
Abh~ingigkeit yon dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen 

N(t - to). Eingezeichnet das Polynom 2. Grades 
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Abb. 14: Tisbe holothuriae. Mittleres Gewicht (Feuchtgewicht) eines Individuums im aduhen 
oder Copepoditstadium (e) und das Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den 
Entnahmen N--(t- to) (o) in Abh~ingigkeit yon der Entnahmerate. Eingezelchnet die Aus- 

gleichsgeraden filr die Werte bei 10, 30, 70 und 90 °/0 Enmahme 
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Abb. 15: Tisbe holothuriae. Mittleres Gewicht (Feuchtgewicht) eines Individuums im adutten 
oder Copepoditstadium in Abh~ingigkeit yon dem Mittel der mittleren Populationsdi~ten 

zwischen den Entnahmen N(t - So)- Eingezeichnet die Ausgleichsgerade 

schen den Entnahmen yore gleichfalls Iinearen Trend. Doch ist die Abweichung des 
mittleren Gewichts grSi~er als die der mittleren Populationsdichte. Die Abbildung t5 
veranschaulicht den Zusammenhang zwischen dem Mittel der mittleren Populations- 
dichten zwischen den Entnahmen und dem mittleren Feuchtgewicht in/lg. 

DISKUSSION 

Eingangs ist darauf hingewiesen worden, dai~ bei den Enmahmeraten yon 0,10; 
0,30 und 0,50 w6chentlich 50 °/0, bei den Entnahmeraten yon 0,70 und 0,90 aber 70 
beziehungsweise 90 0/0 des Kulturwassers erneuert worden sin& Wie in einer friiheren 
Arbeit ausgefi~hrt worden ist (HorPENHE~T, 1975a), hat die Rate der Wassererneue- 
rung einen Einflufl au£ die Populationsdichte: eine Verringerung der Rate bewirkt eine 
Herabsetzung der Populationsdichte. Da sich aus den vorstehend geschilderten Ver- 
suchen ergeben hat, dat~ die Entnahmerate nur einen mittelbaren Einflui~ auf die be- 
obachteten Komponenten der Populationsdynamik ausiibt, und ein unmittelbarer 
Einfluf~ yon der mittleren Populationsdichte zwischen den Entnahmen ausgeht, und 

alle beobachteten Ph~inomene in Abh~ingigkeit yon N,(t_to) dargestellt worden sind, 
braucht die Beeinflussung der Populationsdichte durch die unterschiedlichen Raten der 
Erneuerung des Kulturwassers nicht besonders in Betracht gezogen zu werden. 

Da in einem limitierten Lebensraum Sterbe-, Geburts- und Wachstumsraten einer 
wachsenden Population nicht zu jeder Zeit gleich sind, und die Individuen je nach Alter 
und Gr~5t~e unterschiedlich zu bewerten sind, sehen FRANK et al. (1957) in der Biomasse 
ein besseres Mat~ fiir die BevSlkerungsdichte als in der Zahl der Individuen pro Volu- 
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meneinheit. Bei den Populationen yon Tisbe holothuriae ist die Alterszusammensetzung 
zwischen den Enmahmen nicht bekannt, so daf~ die mittleren Biomassen zwischen den 
Enmahmen als Maf~ ftir die Bev61kerungsdichte nicht ermittelt werden k6nnen. Einen 
Hinweis auf die Biomasse als das geeignetere Maf~ gibt die Abbildung 16, die die mitt- 
lere Biomasse in mg Feuchtgewicht vor der w6chentlichen Exploitation in Abh~ingigkeit 
yon den Enmahmerate zeigt. Das Mittel der Biomasse streut etwas weniger als das 
Mittel der Zahl der Individuen pro Volumeneinheit (vgt. HOPI't~NHEIT, 1975b; Abb. 
2). Besonders f~illt auf, dai~ in der Biomasse nut geringfiigige Unterschiede zwischen 
den Populationen mlt den Entnahmeraten yon 0,10 und 0,50 einerseits und der Ent- 
nahmerate yon 0,30 andererseits bestehen. Die bei 30 °/o Entnahme der Indlviduen 
pro Woche auftretende Abweichung der Populationsdichte yon den Populationsdichten 
bei 10 oder 50 0/0 Enmahme (vgl. HOVVENHEIT, 1975b) und die Befunde tiber die Bio- 
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masse lassen den Schlu~ zu, dai~ die Tendenz besteht, unabh~ingig yon der Verlustrate 
nicht die Populationsdichte, sondern einen durch die Kulturbedingungen als Fiihrungs- 
grBt~e vorgegebenen SolIwert der Biomasse zu erreichen und konstant zu halten. 

Von den hier aufgezeigten Beziehungen zwischen der Enmahmerate beziehungs- 
weise der mittleren Populationsdichte zwischen den Enmahmen und den diversen ande- 
ren Komponenten der Populationsdynamik mtit~ten weitere Untersuchungen vorstogen 
zu den mit der Populationsdichte in Beziehung stehenden und vermutli& unmittelbarer 
wirkenden Faktoren wie die Gr~Jge der Biomasse und die GrtSgen der Stoffums~itze 
(vgl. FRANK et al., 1957). Liege sic& eine Hierarc&ie yon Einfluflgr/Sgen an Hand einer 
zunehmend enger werdenden Relation zu den diversen Komponenten der Populations- 
dynamik finden, gew~Snne man eine bessere Einsi&t in die Regutationsme&anismen 
und k~ime zu einer realistisc&eren Vorstellung tiber die in dem geregelten System tat- 
s~ic&lich effektiven Glieder. 

Wiederholt ist mit Erfolg versu&t worden, Copepoden im Laboratorium zu hal- 
ten und zu zti&ten. Als wesentliche Faktoren haben sic& dabei Art und Menge des 
Futters erwiesen (vgl. COR~ETT & URI~Y, 1968; NASSOGNE, 1969, 1970; PAFFENH6FEt<, 
1970; TAKANO, 1971; BETOtrHIM-EL & KAHAN, 1971, und andere). UHLIG (miindliche 
Mitteilung) mag nach eigenen Untersu&ungen ni&t aussc&liegen, dat~ unter den ge- 
w~ihlten Versu&sbedingungen ein Mangel an Nahrung herrs&t, und zwischen der Ent- 
nahmerate beziehungsweise der mittleren Populationsdi&te zwis&en den Enmahmen 
und der Reproduktionsleistung eine Gemeinsamkeitskorrelation besteht, deren Basis die 
mit der Populationsdichte sich ~indernde Nahrungskonkurrenz ist. 

Bei Versuchen mit Cyclops strenuus strenuus trat unabhiingig yon der angebotenen 
Nahrungsmenge (kaloris&er Wert: 0 his 600 cal; Populationsdichten: 4, 20 und 80 
Individuen 1-1; Versuchsdauer 12 Tage) bei der htic&sten Populationsdi&te eine deut- 
li&e Retardation der Entwi&lung vom Copepoditen zum adulten Tier au£. Au& die 
ZahI der pro Eisa& produzierten Eier - wennglei& geringer bei geringem Futter- 
angebot - erwies sic& bei jeder angebotenen Futtermenge als abh~ingig yon der Popu- 
lationsdichte (ELCMORK & HAI.VORSEN, 1976). SIL~IMAN (1968) und SLOBOI)KliV 
& RICHMAN (1956) fanden bei exploitierten Populationen yon Lebistes reticuIatus be- 
ziehungsweise Daphnia pulicaria keine Abh~ingigkeit der Enmahmerate, bei der die 
optimale Ausbeute erzielt werden konnte, yon der Menge an gebotener Nahrung. Wird 
das Nahrungsangebot allerdings stark reduziert, so tritt bei Folsornia candida keine 
Abh~ingigkeit der Produktion an Biomasse yon der Exploitationsrate mehr auf 
(Us~t~R et al., 1971). HOVWNHEIT (1975b) land bei T. holothuriae unter den gew~ihl- 
ten Versuchsbedingungen eine angen~ihert lineare Beziehung zwischen Ausbeute an Bio- 
masse und Enmahmerate. Es wird daher davon ausgegangen, dafg durc& eine ~inderung 
der Art und der Menge des Futters wohl h~Shere Populationsdichten und damit h~ihere 
Ausbeuten erzielt werden k/Snnen, die bier aufgezeigten Abh~ingigkeiten aber bestehen 
bleiben. 

Neben der Art und der Menge des Futters k6nnen unter anderem auch im Kultur- 
wasser sic& ansammelnde und dieses belastende Stoffe (vgi. HOH'ENHEIT, 1975a) some 
der Sauerstoffgehalt des Mediums auf die Entfaltung der Populationen limitierend 
wirken. Fox et al. (195I) haben bei Daphnia-Arten eine positive Korrelation zwis&en 
dem Sauerstoffgehalt des Kulturwassers, der Nahrungsaufnahme und der Geburtsrate 
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gefunden. Bei den bier zur Diskussion stehenden Versuchen mit T. holothuriae konnte 
nachgewiesen werden, daf~ der Sauerstoffgehalt des Kulturmediums yon der Popula- 
tionsdichte abhiingt (HovvENHEIT, 1975a). 

Nicht ganz auszuschlief~en ist, da~ die erhobenen Befunde beeinfluf~t worden sind 
dutch die erforderlichen Manipulationen, insbesondere durch die rigorose Prozedur bei 
der w~Schentlichen Exploitation (vgl. HOVVENrIEIT, 1975a), doch war jene bei allen 
Entnahmeraten gleich. Es ist in diesem Zusammenhang zu betonen, daf~ die vorliegende 
Untersuchung mehr auf das Auffinden yon Relationen fiberhaupt als auf das Aufstellen 
mSg]ichst genauer quantitativer Beziehungen zwischen den beobachteten Ph~inomenen 
gerichtet war. Wesentlich fiir alle weiteren Untersuchungen, insbesondere zur Wirkung 
yon Schadstoffen, ist das Ergebnis, daf~ sich bei T. holothuriae die Populationsdichte 
und die Reproduktionsleistung durch die Exploitationsrate innerhalb welter Grenzen 
beeinflussen lassen. 

Die gefundene Abh~ngigkeit des Geschlechtsverh~iltnisses yon der Populations- 
dichte steht in 13bereinstimmung mit Beobachtungen yon VOLK~ANN-Roc¢o (1972) 
an mehreren Tisbe-Arten, nach denen eine verzSgerte Befruchtung der 99 zu einem 
13berschuf~ an ~ ~ ftihrt. Wenn sich mit steigender Exploitation und damit abnehmen- 
der mittlerer Poputationsdichte zwischen den Enmahmen die Wahrscheinlichkeit redu- 
ziert, daf~ ein ~ normal befruchtet wird, kann in der ErhShung der relativen H~iufig- 
keit der ~ ~ ein kompensatorischer Mechanismus gesehen werden, der zu einer nor- 
malen Befruchtung der 9 ~ ffihrt (vgl. VOLKMANN-ROCCO, 1972). 

Nicht auszuschlieflen ist, daf~ die grS~ere selektive Sterblichkeit eines Geschlechts 
bei der Verschiebung des Verh~iltnisses der Geschlechter eine Rolle spielt. Doch konnte 
bei sehr hoher Variabilifiit des Verhiiltnisses yon ~ c~ : ~  keine Abh~ingigkeit der 
pro 9 produzierten Zahl an Nachkommen vom Verh~ilmis der Geschtechter gefunden 
werden. BATTAOLIA (1958) schliet~t daraus, dat~ eine unterschiedliche Sterblichkeit bei 
der Anderung des Geschlechtsverh~Itnisses keine bedeutende Rolle spielen kann. 

Auch ein yon TAiirDA (1950) bei Tigriopus japonicus gefundener Mechanismus 
k~nnte an der Erh/Shung der relativen H~iufigkeit der ~ ~ bei niedrigen Populations- 
dichten beteiligt sein. Nach TAIIEDA fiihrt die Heraufsetzung der Entwickiungsge- 
schwindigkeit zu einer erhShten Produktion yon ~ ~. Wenn die Entwicklungsge- 
schwindigkeit abh~ngig yon der Populationsdichte ist und bei geringen Dichten schnel- 
let als bei hohen abI~iuflc, so mui~ die MSglichkeit der Beeinflussung des Geschlechts- 
verh~iltnisses durch diesen Mechanismus mit in Betracht gezogen werden. 

VOLKMANN-Rocco (1972) land bei ihren Untersuchungen zur Wirkung einer ver- 
zSgerten Befruchtung, dai~ die Veriinderung des Geschlechtsverh~iltnisses zugunsten der 

~ mit einer Erh~Shung der Zahl der Nachkommen verbunden und die Zahl der weib- 
lichen Nachkommen unabh~ingig yore Zeitpunkt der Befruchtung ist. Die in der vor- 
liegenden Arbeit geschilderten Versuche erbrachten mit abnehmender mittlerer Popu- 
lationsdichte zwischen den Entnahmen sowohl eine Zunahme der Zahl der ~ ~ als 
auch eine Zunahme der Zahl der ~ .  

Nacah den vorgelegten Ergebnissen besteht ein enger Zusammenhang zwischen dem 
Mittel der mitteleren Populationsdichten und der GrSf~e der adulten ~9 (vgl. Abb. 
13). Da bei den Copepoden die Eizahl eine Funktion der KSrpergr~Sf~e ist (vgl. 
MARSHALL, •949; RAVERA &~ To~or~I, 1956; SMXrY, 1968; RII~PINGALE & HODGKIN, 
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1974, und andere) kSnnen die Entnahmerate beziehungsweise die dutch diese beein- 
flugte mittlere Populationsdichte zwis&en den Enmahmen nur als mittelbar die Pro- 
duktion an Eiern beeinflussende Faktoren angesehen werden. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. An wSchentlich mit Raten yon 0,10; 0,30; 0,50; 0,70 oder 0,90 exploitierten Popu- 
lationen des harpacticoiden Copepoden Tisbe holothuriae HuM~s wurde unter 
konstanten Bedingungen (22 ° C, 30 %0 S) die Abh~ingigkeit der ReproduktionsM- 
stung, des Geschlechtsverh~ilmisses, der Entwicklungsdauer und der 12/berlebenszeit 
yon der Exploitationsrate untersucht. 

2. Es lassen sich drei Klassen yon Eis~icken unterscheiden: (a) Eis~icke mit Entwicklung 
aller Eier bis zum schltipfenden Nauplius, (b) Eis~icke mit Entwi&lung nur eines 
Tells der Eier und (c) Eis~icke, aus denen keine Nauplien hervorgehen. Eine Ab- 
h/ingigkeit yon der Enmahmerate besteht bei den Anteilen an Eis~icken, bei denen 
aus allen Eiern oder aus keinem Ei Nauplien hervorgehen. 

3. Der Anteil an Eis~i&en, aus denen keine adulten Individuen hervorgehen, ist bei 
allen Enmahmeraten grSlger als der Anteil, aus dem keine Nauplien schliipfen. Der 
Unterschied entsteht durch Eisiicke, bei denen unmittelbar nach dem Schlupf s~imt- 
liche Nauplien sterben. 

4. Die Zahl der pro 100 Eis~icke im Mittel produzierten Eier, Nauplien und adulten 
Individuen ist abh~ingig yon dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen 
den Entnahmen. 

5. Bei allen Befunden wird die durch die Exploitationsrate beeinfluigte mittlere Popu- 
lationsdichte zwischen den Enmahmen als die unmittelbarer wirkende Einfluf~- 
grSige angesehen. 

6. Bei hSherer Enmahmerate beziehungsweise geringer mittlerer Populationsdichte 
zwischen den Enmahmen werden im Mittel pro Eisack mehr Eier, Nauplien und 
adulte Individuen produziert als bei geringer Enmahmerate beziehungsweise hShe- 
rer mittlerer Populationsdichte zwis&en den Enmahmen. Es scheint die Tendenz 
zu bestehen, unabh~ingig yon der Enmahmerate einen durch die Kulturbedingun- 
gen als FiihrungsgrSfle vorgegebenen Sollwert der Biomasse zu erreichen und kon- 
stant zu halten. 

7. Die Sterberate der Nauplien ist bei der Entnahmerate yon 0,90 herabgesetzt. Das 
Reproduktionspotential wird allerdings selbst bei dieser Entnahmerate nur etwa 
zur H~il~e ausgenutzt. 

8. Autger bei der Enmahmerate yon 0,90 werden im Mittel pro Eisack mehr Embryo- 
nen gefunden als Nauplien schltipfen. Die relative Hiiufigkeit der Eier und Eis~i&e, 
in denen keine Embryonen gefunden werden, zeigt keine Anh~ingigkeit yon der 
Enmahmerate beziehungsweise der mittleren Populationsdichte zwischen den Ent- 
nahmen. 

9. Bei isolierten ~ zeigt sich unmitteibar nach der Isolierung eine Abhiingigkeit der 
Frequenz der Eisackbildung yon der Enmahmerate beziehungsweise der mittleren 
Populationsdichte zwischen den Entnahmen. Es scheint, als erfiihren die Individuen 
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durch die Populationen, aus denen sie stammen, eine ,,Pr~igung", die in der Isola- 
tion allerdings bald verlorengeht. 

10. Das Geschle&tsverh~iltnis ist abh~ingig yon der Enmahmerate beziehungsweise der 
mittleren Populationsdichte zwis&en den Entnahmen. Bei der Enmahmerate yon 
0,90 tiberwiegt die Zahl der d c~, bei der Entnahmerate yon 0,10 die der 99.  

l l. Bei isolierten Bruts~itzen konnte eine Abh~ingigkeit der embryonaien Entwi&- 
lungsdauer yon der Enmahmerate beziehungsweise der mittleren Populationsdichte 
zwischen den Entnahmen beoba&tet werden. Eine Beeinflussung der Uberlebens- 
zeit adulter 9 9  sowie der Ges&windigkeit der Entwi&lung vom geschlfipPcen 
Nauplius bis zum adulten Individuum konnte bei den isolierten BrutsS~tzen nicht 
festgestelk werden. 

12. Das mittlere Gewicht eines Individuums im adulten oder Copepoditstadium und 
die mittlere L~nge des adulten 9 stehen in inverser Beziehung zur mittieren Popu- 
lationsdichte zwis&en den Enmahmen. 
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