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ABSTRACT: On the dynamics of exploited populations of Tisbe bolothuriae (Copepoda,
Harpacticoida). III. Reproduction, sex ratio, rate of development and survival time. In
weekly exploited populations of the harpacticoid copepod Tisbe holothuriae Fumes, 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%e 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 nauplii, all of which die shortly after 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
population 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 after 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
population 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 Verdflentlichungen ist dargelegt worden (HorpENmET
1975a, b), dafl 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 Abhingigkeit des Populations-
wachstums, der Populationsdichte, der Alterszusammensetzung und der Ausbeute von
der Exploitationsrate. Durch regelmiflige Entnahmen bestimmter Prozentsitze von
Individuen aus den Kulturen sind die natiirlicherweise auftretenden Verluste nachge-
abmt worden, um dadurch die Versuche ,realistischer® im Hinblick auf das Geschehen
im Freiland zu gestalten.

Die bisherigen Arbeiten sind als Grundlage fiir in Angriff genommene beziehungs-
weise geplante Untersuchungen iiber die Wirkungen von 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
Verinderung der Populationsstruktur und Populationsdynamik in Abhingigkeit von
der Exploitationsrate — zunichst unbeeinfluflt durch Schadstoffe ~ auseinandersetzt.

Gegenstand dieser Arbeit bilden die Komponenten der Reproduktionsleistung von
T. bolothuriae. Sie umfaflt an Laborpopulationen gewonnene Ergebnisse zur Produk-
tion an Fiern, Nauplien und geschlechtsreifen Individuen sowie Befunde tiber den Ein-
flufl der Exploitationsrate auf die Entwicklungsdauer, das Geschlechtsverhiltnis und
die Uberlebenszeiten.

MATERIAL UND METHODE

Das Ausgangsmaterial wurde von Uniic (1965) dem mit Seewasser gespeisten
Becken des Freibades auf Helgoland entnommen. Die Populationen von Tisbe holo-
thuriae Humes befanden sich wihrend der Versuche in 200 ml Wasser in weithalsigen
500-ml-Stehkolben. Die Temperatur betrug 22° £ 1° C, der Salzgehalt lag bei etwa
30 9g0, und in den Kulturriumen herrschte Normaltag (LD 12:12). Die Beleuchtungs-
stirken lagen je nach Aufstellungsort der Kulturgefdfle zwischen 40 und 600 Lux.
Nach Semvprer (1971) hat bei Cyclops vicinus die Lichtintensitdt einen Einflufl auf
die Sterblichkeit 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 7. holothuriae nicht durchgefiihrt worden.

In Abstinden von einer Woche wurden aus den Kulturen 10, 30, 50, 70 oder 90 %/
der Individuen entnommen und in jeweils vor den Exploitationen gezogenen Stich-
proben von 10 m! die Anzahlen der Nauplien und der Adulten zuziiglich der Copepo-
diten bestimmt. Bei den Entnahmeraten von 0,10; 0,30 und 0,50 wurden zum Zeit-
punkt der Entnahme 50, bei den Entnahmeraten von 0,70 wnd 0,90 aber 70 bezie-
hungsweise 90 %/o des Kulturwassers erneuert. Der Einflufl der Rate der Wassererneue-
rung auf die Populationsdichte und die Alterszusammensetzung (vgl. HorpeNHEIT,
1975a) war bei der Durchfiihrung der Versuche noch 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 moglichst gering zu halten. Uberhaupt sind die Versuche so gestalter worden,
daf sie, insbesondere bei der Priifung der Wirkung von Schadstoffen, mit einem ver-
tretbaren Aufwand an Zeit und Arbeitskraft durchgefithrt werden konnen.

Gefiittert wurde wdchentlich nach der Entnahme mit gekochtem, dann tiefgefro-
renem und vor der Verwendung bei 110° C getrocknetem und im Mirser grob zer-
kleinertem Miesmuschelfleisch (Mantel). Die Futtermenge wurde so bemessen, dafl nach
einer Woche noch einige Futterstiickchen vorhanden waren. van peErR STEEN et al.
(1973), Moo1j-VOGELAAR & VAN DER STEEN (1973) und Moorj-VocrLasr etal. (1973)
haben bei Lymnaea stagnalis zeigen konnen, daff der Einfluf des Faktors Nahrungs-
menge nicht dadurch eliminiert werden kann, dafl ,im Uberschufl“ gefiittert wird.
EreMmork & HALVORSEN (1976) beobachteten im Experiment bei Cyclops strenuus stre-
nuus cine Beeinflussung der K&rpergrofle, der Entwicklungsrate und der Zahl der Eier
pro Eisack durch die Menge an Nahrung nur bei geringen Futterangeboten. Im Bereich
mittlerer und grofler Futtergaben trat eine Abhingigkeit nicht auf. Es ist bei 7. bolo-
thuriae nicht gepriift worden, ob ein gréflerer als der gebotene Uberschufl an Nahrung
zu erhdhter Nahrungsaufnahme, erhohter Reproduktion und gréferen Individuen
fishrt. Der Uberschufl an Futter ist gering gehalten worden, um eine unndtige Ver-
schmutzung und damit Belastung des Wassers durch Futterreste zu vermeiden. Frithere
Versuche haben gezeigt (HorpenuET, 19753, b), dafl die Populationen in ihrer Dichte
um einen gleichbleibenden mittleren Wert schwanken und die durch die Exploitation
entstehenden Verluste auszugleichen vermdgen, die Tiere also so viel Nahrung finden
und aufnehmen wie fiir den Erhalt der Populationen erforderlich ist. Aus diesem
Grunde wurden Experimente mit einem héheren als dem gebotenen Nahrungsiiber-
schufl nicht durchgefiihre. Weitere Hinweise auf die Art des Materials und die Ver-
suchsdurchfithrung konnen dem ersten Teil dieser Publikationsrethe (HorrenmErT,
1975a) entnommen werden.

UNTERSUCHUNGSERGEBNISSE

Der Einflufl der Exploitationsrate auf die Produktion von
Eiern, Nauplien und geschlechtsreifen Individuen

Zur Erfassung der pro Eisack produzierten Eier, Nauplien und geschlechtsreifen
Individuen wurden drei Versuchsgruppen mit je fiinf Populationen gebildet, so dafl
fiir jede Exploitationsrate eine Population pro Versuchsgruppe zur Verfiigung stand.
Jeweils zum Zeitpunkt der in Abstinden von sieben Tagen erfolgten Exploitationen
wurden bis zu 20 einen Fisack tragende 9@ isoliert. In der Regel konnte eine aus-
reichende Zah! von @9 in den exploitierten Teilen der Populationen gefunden wer-
den.

Bei der Bestimmung der Zah!l der Eier pro Eisack wurden die isolierten 99 zu-
sammen mit ihren Eisicken in einen Tropfen 40 9/siger KOH gebracht und in einem
Wirmeschrank bei 60° C etwa 15 min lang aufbewahrt. Nach dieser Behandlung lie-
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Ben sich die Eisicke mit Hilfe zweier Nadeln zumeist so zerzupfen, daf} die Eier ge-
zihlt werden konnten. Die prozentuale relative Haufigkeit der Eisicke, bei denen in
Abhidngigkeit von der Entnahmerate eine Isolierung der Eier nicht gelang, weil diese
bei der Manipulation zerfielen, lag zwischen 8,6 und 13,2 bei den Entnahmeraten von
0,90 beziehungsweise 0,30. Da sich der Versuch iiber 14 Wochen erstreckte, konnten
maximal 280 Eisicke pro Entnahmerate untersucht werden. Die prozentuale relative
Hiufigkeit der Eisicke, bei denen die Eier nicht isoliert werden konnten, nimmt mit
steigender Entnahmerate geringfiigig ab.

Zur Bestimmung der Zahl der im Mittel pro Eisack schliipfenden Nauplien wur-
den die einen Eisack tragenden 99 einzeln in kleine Schalen gesetzt und nach Abwurf
des Eisacks oder dessen Reste aus diesen entfernt. Die Eisicke wurden 1 Woche lang
beobachtet, die geschliipften Nauplien tiglich gezihlt und aus den Schalen herausge-
nommen. Da 9 iiber einen Zeitraum von 15 Wochen isoliert wurden, hitten pro
Entnahmerate maximal 300 Eisicke untersucht werden kdnnen. Doch lief} es sich trotz
aller Sorgfalt nicht vermeiden, daf} einzelne Tiere bei den notwendigen Manipulatio-
nen verlorengingen.

Es lieflen sich drei Kategorien von Eisicken unterscheiden: (a) Eisicke mit Ent-
wicklung aller Eier bis zum schliipfenden Nauplius, (b) Eisicke mit Entwicklung nur
eines Teils der Fier und (c) Fisicke, aus denen keine Nauplien hervorgehen. Der
Tabelle 1 ist der Anteil der einzelnen Kategorien an der Gesamtzahl der untersuchten
Eisicke zu entnehmen. Allerdings mufite bei der Bestimmung der prozentualen relati-
ven Hiufigkeiten der Fisicke mit Entwicklung aller Eier oder Entwicklung nur eines

Tabelle 1

Prozentuale relative Hiufigkeiten der Eisicke mit Entwicklung aller Eier, nur eines Teils der
Fier und keines Eies bis zum schliipfenden Nauplius bei exploitierten Populationen von

Tisbe bolothuriae
Zahl der : Entwidklung .
Ent;l;l;me- untersuchten a%g;“gfg‘gé}f) nur eines Teils kfﬁggﬁ:@%
Eisicke der Eier (%/o)
0,10 271 30 30 40
0,30 296 30 30 40
0,50 299 32 28 40
0.70 299 17 32 21
0,90 299 69 20 11

Teils der Eier bis zum schliipfenden Nauplius ein Fehler unbekannter Gréfle in Kauf
genommen werden, der darauf zurtickzufiihren ist, dafl die Reste von Eisdcken, aus
denen keine Nauplien hervorgehen, schnell zerfallen oder leicht iibersehen werden
konnen. Es kann daher nicht ausgeschlossen werden, daf der Anteil an Eisicken mit
Entwicklung aller Eier geringer und der Anteil mit Entwidklung nur eines Teils der
Eier hoher als ermittelt ist. Es zeigt sich jedoch eine deutliche Beeinflussung des Anteils
an Fisicken, bei denen aus allen Eiern Nauplien hervorgehen. Bei der hohen Ent-
nahmerate von 0,90 ist der Anteil an Eisidken, bei denen nur aus einem Teil der Eier
Nauplien hervorgehen, herabgesetzt.
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Abbildung 1 zeigt die durchschnittlich pro Eisack schliipfende Zahl an Nauplien
bei Eisicken mit vollstindiger Entwicklung aller und vollstindiger Entwicklung nur
eines Teils der Eier. Zur Veranschaulichung der Trends sind das Polynom 2. Grades
beziehungsweise die Ausgleichsgerade eingezeichnet worden, die beide nach der
Methode der kleinsten Quadrate ermittelt worden sind,

Die Streuung der Einzelwerte war in allen durchgefiihrten Versuchen sehr hoch.
Bei der Abbildung 1 liegen die Variationskoeffizienten fiir 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. 1: Tisbe holothuriae. Zahl der im Mittel pro Eisack schliipfenden Nauplien bei Eisicken

mit Entwicklung aller Eier bis zum schliipfenden Nauplius (®) und Entwicklung nur eines

Teils der Eier bis zum schlipfenden Nauplius (©) in Abhingigkeit von der Entnahmerate.
Eingezeichnet die Ausgleichsgerade beziehungsweise das Polynom 2. Grades

Der héchste Einzelwert von 87 Nauplien pro Eisack wurde bei der Entnahmerate von
0,90 gefunden. Auf die Anwendung statistischer Priifverfahren mufite wegen der nicht
normalverteilten Werte und des Umfangs des Materials in dieser Arbeit in der Mehr-
zah! der Fille verzichtet werden.

Auch der Versuch zur Feststellung der pro Eisack im Mittel produzierten adulten
Individuen lief iiber 15 Wochen mit wchentlicher Isolierung von bis zu 20 einen Eisack
tragenden §%. Die geschliipften Nauplien wurden bis zur Geschlechtsreife grofige-
zogen. Der Anteil an Eisicken, aus denen keine Adulten hervorgehen (Tab. 2) ist deut-
lich hother als der Anteil, aus denen keine Nauplien hervorgehen (vgl. Tab. 1). Die
Differenzen zeigen keine Abhingigkeit von der Entnahmerate und liegen zwischen
14 %/0 bei 30 %/o Entnahme und 19 %/ bei 50 %/p Entnahme der Individuen pro Woche.
Der Unterschied entsteht durch Eisidke, bei denen unmittelbar nach dem Schlupf simt-
liche Nauplien sterben.
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Tabelle 2

Prozentuale relative Hiufigkeiten der Eiséicke, aus denen keine Adulten hervorgehen, bei
exploitierten Populationen von Tisbe holothuriae

Entnahme- Zahl der Anteil der Eisdcke (%), aus denen
rate untersuchten Eisicke 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 viele Eier, Nauplien und adulte Individuen im
Mittel pro Eisack in Abhingigkeit von der Entnahmerate produziert werden. Die
Streuung der Einzelwerte ist sehr grofl (Tab. 3). Fiir die Mittelwerte der pro Eisack
hervorgebrachten Eier liegen die Variationskoeffizienten zwischen 0,29 und 0,36. Er-
heblich héhere Variationskoeffizienten treten bei der Bestimmung der durchschnittlich

Tabelle 3

Variationskoeffizienten der Bestimmung der Zahl der im Mittel pro Eisack produzierten
Eier (A), Nauplien (B) und adulten Individuen (C) bei exploitierten Populationen von
Tishe holothuriae

Entnahmerate (A) ®) ©
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 Fisack hervorgebrachten Nauplien und produzierten Adulten auf, wobei die
Variabilitit mit steigender Entnahmerate deutlich abnimmt. Die hier gefundene Ab-
nahme der Variabilitit korrespondiert gut mit der friher gefundenen Abnahme der
Variabilitdt der spezifischen Wachstumsrate und der Alterszusammensetzung (Hor-
PENHELT, 1975b).

Die hochsten Finzelwerte betrugen 96 Fier pro Eisack bei 90 ¢/o Entnahme und
87 Adulte pro Eisack bei 30 ¢/o Entnahme der Individuen pro Woche.

Die in die Abbildung 2 eingezeichneten Polynome 2. Grades zeigen, dafl bei der
Entnahmerate von 0,30 die Werte vom vorherrschenden Trend abweichen: Die Pro-
duktion an Fiern, Nauplien und Adulten pro Eisack liegt diber den zu erwartenden
Werten. Zu den bei dieser Entnahmerate erzielten Resultaten ist anzumerken, dafl die
Korrespondenzen zwischen den verschiedenen in unabhéngigen Versuchen erhobenen
Befunden das Wirken allein zufilliger Einfliisse unwahtscheinlich erscheinen lassen. So
wurde ,irreguliires® Verhalten bei der Entnahmerate von 0,30 auch bei der Ermittlung
der mittleren Populationsdichte vor der wochentlichen Exploitation gefunden (Hoe-
PENHEIT, 1975b). Die Populationsdichte hat sich bei der Entnahmerate von 0,30 als
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Abb. 2: Tisbe holothurige. Zahl der im Mittel pro Eisack produzierten Eier (®), Nauplien (©)
und Adulten (/) in Abhingigkeit von der Entnahmerate. Eingezeichnet die Polynome 2. Gra-
des fiir die Werte bei 10, 50, 70 und 90 %o Entnahme

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

Zur Priifung des Zusammenhangs zwischen der Populationsdichte und der Repro-
duktionsleistung wurden fiir die 15 untersuchten Populationen der Abbildung 2 die
mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen ermittelt. Wenn das Wachstum
der Populationen zwischen den Entnahmen nach

—_ f(t— tg)
N (t-t0) Noe
exponentiell erfolgt, ist die mittlere Populationsdichte zwischen zwei Entnahmen gleich
N - NN,
(t=to) f(t-tp)

wobei N, die Populationsdichte nach der Entnahme, N; die Populationsdichte vor
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der ndchsten Entnahme und r die spezifische Wachstumsrate (intrinsic rate of natural
increase) ist. Die Differenz t—t, ist das Zeitintervall zwischen den Exploitationen.
Auf diese Weise kdnnen die mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen
allerdings nur angenihert bestimmt werden, da die Voraussetzungen fiir die Anwen-
dung der Exponentialfunktion, wie gleichbleibende Alterszusammensetzung und un-
begrenzter Raum, nicht erfiille sind. Doch sind die so erhaltenen Werte, weil reprisen-
tativ fiir das Geschehen zwischen den Exploitationen, besser fiir den Vergleich der
Populationen geeignet als die Werte vor oder nach den wochentlichen Entnahmen.

Die Variablen der Abbildung 3 sind das Mittel der mittleren Populationsdichten

zwischen den Entnahmen [ﬁ (t“‘to):! und die Zahl der im Mittel pro Eisack produ-
zierten Eier, Nauplien und adulten Individuen. Es ist eine deutliche Abhingigkeit der

Reproduktionsleistung von dem Mittel der mittleren Populationsdichten zu erkennen.
Die Entnahmerate hat demnach nur einen mittelbaren Einflufl auf die Reproduktions-
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Abb. 3: Tishe holothuriae. Zahl der im Mittel pro Eisack produzierten Eier (@), Nauplien (0)
und Adulten (A) in Abhéngigkeit von dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen

den Entnahmen Nyt - t,). Eingezeichnet die Polynome 2. Grades
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leistung: Als unmittelbarere Einfluflgréfle muf} die mittlere Populationsdichte betrach-
tet ‘werden. Diese Auffassung wird gestiitzt durch Untersuchungen von Eremorx
& HarLvorsen (1976), die bei Cyclops strenuus strenuus eine deutliche Abhingigkeit
der Zahl der Fier pro Eisack von der Populationsdichte gefunden haben.

Der Tabelle 4 ist zu entnehmen, wie viele Eier, Nauplien und adulte Individuen
im Mittel pro 100 gebildeter Eisicke produziert werden. Aus den Zahlen dieser Tabelle
konnte fiir die jeweilige Entnahmerate errechnet werden, wie groff die prozentuale
relative Hiufigkeit der Eier ist, aus denen keine Nauplien oder Adulte hervorgehen,
und wie groff die Sterberate der Nauplien ist. Wegen der Abhingigkeit der Reproduk-
tionsleistung von der mittleren Populationsdichte zwischen den Entnahmen ist dieser

Tabelle 4

Zahl der im Mittel pro 100 Eisicke produzierten Eier (A), Nauplien (B) und adulten
Individuen (C) bei exploitierten Populationen von Tisbe holothuriae

Entnahme-  Zahl der Zahl der Zahl der
rate untersuchten  (A) untersuchten  (B) untersuchten  (C)

Eisicke Eisicke Eisicke
0,10 245 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 Eisicke pro-
duzierten Nauplien (A) vnd Eier (B) und prozentuale relative Hiufigkeit der Eier (C), aus
denen keine Nauplien hervorgehen. Exploitierte Populationen von Tisbe holothurice. (N _ to)
Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen beim Versuch zur Bestim-
mung der Zahl der durchschnittlich pro Eisack produzierten Nauplien; Exploitationstate in

Klammern)

N - to) (&) (B) ©)
165  (0,10) 970 3980 76
163 (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 benstigten Werte wurden aus den
Polynomen der Abbildung 3 errechnet (Tab. 5 und 6). Nach Tabelle 5 ist die relative
Hiufigkeit der Eier, aus denen keine Nauplien hervorgehen, deutlich abhingig von
dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen. Da die Diffe-
renz zwischen den Werten fiir die relative Haufigkeit der Eisicke mit Entwidklung
keines Eies (vgl. Tab. 1) und den Werten fiir die relative Hiufigkeit der Eier, aus
denen keine Nauplien hervorgehen (vgl. Tab. 5), keine deutliche Abhingigkeit von der
Entnahmerate zeigt, kann angenommen werden, daf} die Unterschiede zwischen den
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relativen Hiufigkeiten der Eier, aus denen keine Nauplien schliipfen, im wesentlichen
bestimmt werden durch die von der Entnahmerate abhingige relative Hiufigkeit der
Eisicke, aus denen keine Nauplien hervorgehen.

Tabelle 6 gibt an, dafl bei der Entnahmerate von 0,90 und der mittleren Popula-
tionsdichte zwischen den Entnahmen von 95 Individuen pro 10 ml im Mittel nur aus
45 ¢/ der abgelegten Eier adulte Individuen hervorgehen, das Reproduktionspotential
also noch nicht zur Hilfte ausgeschépft wird. Die Sterberate der Nauplien ist bei der
Entnahmerate von 0,90 geringer als bei den iibrigen Entnahmeraten.

Tabelle 6

Aus den Polypomen der Abbildung 3 errechnete Zahlen der im Mittel pro 100 Eisicke pro-

duzierten adulten Individuen (A), Nauplien (B) und Eier (C) und prozentuale relative Hiufig-

keiten der Nauplien (D) und FEier (E), aus denen keine adulten Individuen hervorgehen.

Exploitierte Populationen von Tisbe holothuriae. (N - 1,y Mittel der mittleren Populations-

dichten zwischen den Entnahmen beim Versuch zur Bestimmung der Zahl der durchschnittlich
pro Eisack produzierten adulten Individuen; Exploitationsrate in Klammern)

Nt - to) (A) B) © ) (E)

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 (0,903 2170 2640 4820 18 55
Tabelle 7

Zahl der pro 100 Eisicke gefundenen Embryonen (A), prozentuale relative Hiufigkeiten der

Embryonen, aus denen keine Nauplien hervorgehen (B), und der Eier (C) und Eisicke (D), in

denen keine Embryonen gefunden werden. Exploitierte Populationen von Tisbe holothuriae.

(Nt ~ to) Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen; Exploitationsrate
in Klammern)

Ni-tp bl deruner (A) ®) © (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 (6,70) 100 2195 20 48 18

52 (0,90) 100 2995 3 41 16

Werden aus den Populationen 9 mit reifen Eiern in den Ovidukten isoliert
und die am folgenden Tag vorgefundenen Eisicke mit Karminessigsdure gefdrbt, so
kénnen die in einem frithen Stadium der Entwicklung befindlichen Embryonen nach
Zerzupfen der Eisicke gezdhlt werden (Tab. 7). Bei der Entnahmerate von 0,90
stimmt die Zahl der pro 100 Eisicke gezihlten Embryonen gut iiberein mit der Zahl
der schliipfenden Nauplien (vgl. Tab. 4). Die Zahlen fiir die iibrigen Entnahmeraten
liegen zum Teil weit iiber den Zahlen der geschliipften Nauplien. Es mufl daraus ge-
schlossen werden, dafl die Embryonalsterblichkeit bei der Regulation der Populations-
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dichte eine Rolle spielt. Unter (B) enthilt die Tabelle 7 die auf die Werte der 5. Spalte
der Tabelle 4 bezogenen prozentualen relativen Hiufigkeiten der Embryonen, aus
denen keine Nauplien hervorgehen. Bei den Entnahmeraten von 0,50 und 0,70 sind

die Werte ﬁ(t—to)‘ bei der Feststellung der Zahl der Embryonen und der schliipfen-
den Nauplien (vgl. Tab. 5) etwa gleich, die prozentualen relativen Hiufigkeiten der
Embryonen, aus denen keine Nauplien hervorgehen, aber deutlich verschieden (53
bezichungsweise 20 %/).

Da die Werte N(t—ta) bei der Bestimmung der pro 100 Eisicke abgelegten Eier
cine dhnlich grofle Spannweite wie bei dem Versuch zur Bestimmung der Zahl der
Embryonen zeigen (vgl. Abb. 3), mag der Vergleich der pro 100 Eisicke 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 Hiufigkeit der Eisdcke aufgefithrt, in denen
keine Embryonen entdeckt werden konnten. Sollte es sich bei den Fiern und Eisicken,
in denen keine Embryonen erkennbar waren, um solche Eier und Eisicke handeln, die
nicht befruchtet worden sind, so wire deren relative Hiufigkeit unabhingig von der
Entnahmerate.

Der Einflufl der Exploitationsrate auf die Frequenz
der Eisackbildung

Durch einen weiteren Versuch konnte geklirt werden, ob auch die Frequenz der
Eisackbildung durch die Entnahmerate beeinfluflt wird. Aus je einer Population mit
den Entnahmeraten von 0,10; 0,30; 0,50; 0,70 oder 0,90 wurden 14 Wochen lang je-
weils zum Zeitpunkt der Entnahme bis zu 20 einen Eisack tragende @9 entnommen
und isoliert. T4glich zur gleichen Zeit wurde gepriift, ob ein neuer Eisack gebildet
worden war, Abgeworfene Fisicke wurden entfernt. Das Beobachtungsintervall von
einem Tag lift nur die Ermittlung eines angeniherten Wertes fiir das Zeitintervall
zwischen den Eisackbildungen zu. Die Variabilitit ist wohl auch aus diesem Grunde
sehr hoch (Variationskoeffizient 2 0,50).

Die Abbildung 4 zeigt eine Verkiirzung des mittleren Intervalls bei der Rate von
0,90 und eine Verlingerung bei der Rate von 0,10, wenn nur die Intervalle zwischen
den Bildungen der ersten drei Eisicke nach Isolierung der 99 in Betracht gezogen
werden. Die Intervalle zwischen den Bildungen der weiteren Eisicke (bis zum 5. Ei-
sack) sind bei den htheren Entnahmeraten, insbesondere bei der Rate von 0,90, im
Mittel linger als zwischen den Bildungen der ersten drei Eisicke. Nennenswerte Diffe-
renzen zwischen den Intervallen in Abhingigkeit von der Entnahmerate treten bei der
Bildung des 3. bis 5. Eisacks nicht auf (Abb. 4). Das Intervall hat im Mittel eine
Grofle von 2,5 Tagen. Wegen der fiir eine statistische Betrachtung zu geringen Zahl
der nach dem 5. Eisack von den in jeglichem Alter isolierten €9 noch produzierten
Eisdcke wurden die Intervalle zwischen deren Bildungen nicht in die Betrachtung ein-
bezogen.

Es scheint, als erfithren die @9 bei h&heren Entnahmeraten durch 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 ausgeschiossen werden, daf} die beobachteten
Unterschiede zwischen den Intervallen vor und nadh der Bildung des 3. Eisacks auch
oder ausschliefflich durch das Alter der 99 bedingt sind. Diese Alternative bedarf
der Priifung.

Auch nach Abbildung 5, in der die Abhdngigkeit des Zeitintervalls zwischen den
Eisackbildungen von dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Ent-
nahmen dargestellt worden ist, wirkt der Mechanismus, der die Frequenz der Eisack-
bildung steuert, nur bei extremen Werten der unabhingigen Variablen. Sollte die un-
mittelbar nach der Isolierung auftretende Abhingigkeit der Frequenz der Eisackbil-
dung von dem Mittel der mittleren Populationsdichten auf die Alterszusammensetzung
der Populationen zuriickzufilhren sein, so miifite die Populationsdichte als ein nur mit-
telbar wirkender Faktor, als unmittelbarere Ursache fiir die héhere Frequenz der
Eisackbildung bei geringer Populationsdichte die Altersstruktur angeschen werden.

Der Spalte (B) der Tabelle 8 ist zu entnehmen, wie grof§ die prozentualen relati-
ven Hiufigkeiten der 99 sind, die nach der Isolierung keine Eisicke gebildet haben.
Es zeigt sich, dafl ihr Anteil an der Zahl der isolierten @9 bei 30 % Entnahme der
Individuen am hochsten ist. Bei dieser Entnahmerate ist auch zugleich die mittlere
Uberlebenszeit der isolierten ¢ am geringsten [Spalte (C)]. Werden die mittleren
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Abb. 5: Tisbe holothuriae. Intervall in Tagen zwischen den Bildungen der ersten drei Eisicke
nach Isolierung der Weibchen in Abhingigkeit von dem Mittel der mittleren Populationsdichten

zwischen den Entnahmen N¢; - 4,). Eingezeichnet das Polynom 2. Grades

Uberlebenszeiten getrennt fir $9 mit und ohne Produktion von Eisidken ermittelt,
so ergeben sich Zeiten von 9,5 beziehungsweise 4,4 Tagen (Variationskoeffizient 0,45
bezichungsweise 0,63). Es diirfte sich daher bei den @9, die keine Fisicke nach der
Isolierung produzieren, wohl iiberwiegend um Zltere Tiere handeln. So ist auch die

Tabelle 8

Zahl der nach der Isolierung pro 100 9@ produzierten Eisicke (A), prozentuale relative Hiu-

figkeit der @9, die nach der Isolierung keinen Eisack bilden (B) und mittlere Uberlcbenszeit

der isolierten % in Tagen (C). Exploitierte Populationen von Tisbe holothuriae. (Nt - 15

Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen beim Versuch zur Bestim-
mung der Frequenz der Eisackbildung; Exploitationsrate in Klammern)

= Zahl der
Nt - to) isolierten QQ (A) (B) ©
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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lationsdichten zwischen den Entnahmen Nt - t,). Mittlere prozentuale relative Hiufigkeiten

von je 18 Populationen, die 20 Wochen lang beobachtet worden sind. Eingezeichnet das Poly-
nom 2, Grades

mittlere Uberlebenszeit bei den im Mittel geringeren mittleren Populationsdichten zwi-
schen den Entnahmen gréfler als bei den hdheren, was bei der unterschiedlichen Alters-
zusammensetzung zu erwarten ist. Die Abbildung 6 weist auf den engen Zusammen-
hang zwischen dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen
und der Altersstruktur hin (vgl. HoprEnHEIT, 1975b; Abb. 8).

Wie nach der unterschiedlichen Frequenz der Eisackbildung und den Unterschieden
in der Uberlebenszeir zu erwarten ist, erweist sich die Zahl der im Durchschnitt
pro @ nach der Isolierung bei den verschiedenen Entnahmeraten produzierten Eisicke
als abhingig von dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnah-
men (Tab. 8 und Abb. 7). Die hochste Zahl an produzierten Eisicken wurde bei
einem 9 aus der mit der Rate von 0,30 exploitierten Population gefunden. Dieses @
hat in einem Zeitraum von 21 Tagen 10 Eisicke hervorgebracht. Da es aber zum Zeit-
punkt der Isolierung bereits einen Eisack trug, mufl es im Verlauf seines Lebens min-
destens 11 Eisicke produziert haben.
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Abb. 7: Tishe bolothuriae. Zahl der im Mittel pro Weibchen nach der Isolierung produzierten
Eisicke in Abhingigkeit von der Entnahmerate (®) und dem Mittel der mittleren Popu-

lationsdichten zwischen den Entnahmen N; - ) {©). Eingezeichnet die Ausgleichsgeraden

Das Geschlechtsverhdltnis in Abhingigkeit von
der Entnahmerate

Bei der Bestimmung der pro Eisack produzierten Adulten konnte auch das Ge-
schlechtsverhilinis erfaflt werden (Tab. 9). Es zeigt sich eine lineare Abhingigkeit
dieses Verhiltnisses sowohl von der Entnahmerate als auch von der durch diese beein-
flufiten mittleren Populationsdichte zwischen den Entnahmen (Abb. 8), wobei der Zu-
sammenhang zwischen dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Ent-
nahmen und dem Geschlechtsverhiltnis enger ist (r = —0,91) als zwischen diesem und
der Entnahmerate (r = 0,84).

Die Priifung der Daten der Tabelle 9 auf Homogenitit mit dem k-2-Felder-
x2-Test nach BRANDT-SNEDECOR (vgl. Sacws, 1968; p. 448 fl.) ergab eine Sicherung
des Unterschiedes zwischen den Hiufigkeiten der @9 und der 4 & mit einer Irrtums-
wahrscheinlichkeit von a < 0.001. Da eine lineare Anderung der relativen Hiufig-
keiten erkennbar ist, wurde gepriift, welchen Anteil die lineare Regression an der Ge-
samtvariation hat (vgl. Sacas, 1968; p. 458 f.). Wie die Tabelle 10 zeigt, entfillt auf
die lineare Regression der griflere Teil der Gesamtvariation.
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Tabelle 9

Geschlechtsverhiltnis in Abhingigkeit von der Entnahmerate bei exploitierten Populationen

von Tiske holothuriae

Zahl der  Zahl der Eisicke, aus
Entlx‘lat};me- untersuchten  denen Adulte her- Zahl der Za})}l éi T23:99
2 Eisacke vorgegangen sind
0,10 252 114 873 720 0,82
0,30 269 124 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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Abb. 8: Tishe holothuriae. Geschlechtsverhiltnis in Abhingigkeit von der Entnahmerate (®)
und dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen Nt _ ¢,) (©). Ein-

gezeichnet die Ausgleichsgeraden

Tabelle 10

Zerlegung von #? bei der Priifung auf lineare Anderung der relativen Hiufigkeit der 3 &
bei exploitierten Populationen von Tisbe holothuriae. (v Freiheitsgrade)

Variationsursache I Y Signifikanzniveau
Lineare Regression 46 1 a < 0,001
Abweichungen von der Regression 13 3 0,01 > a > 0,001
2 59 4 a < 0,001
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Die Dauer der Entwicklung und die Uberlebenszeit
in Abhingigkeit von der Entnahmerate

Zur Bestimmung der Dauer der Embryonalentwiddung wurden im Verlauf von
16 Wochen je einer Population mit der Entnahmerate von 0,10; 0,30; 0,50; 0,7C oder
0,90 wochentlich zum Zeitpunkt der Entnahme bis zu 25 99, bei denen erkennbar
war, dafl sie in nichster Zeit einen Bisack produzieren werden, entnommen und isoliert.
Die Exploitationen erfolgten montags, und es schieden die Tiere aus dem Versuch aus,

die am Dienstag noch keinen Eisack gebildet hatten. Nach dem Abwur{ der Eisdcke

Tabelle 11

Anzahl der tiglich nach Bildung der Eisicke schliipfenden Nauplien in Abhingigkeit von
der Entnahmerate. Exploitierte Populationen von Tisbe holothuriae. (Angaben in Prozent

kumulativ)
Ent- Zahl der Anzah! der tiglich schliipfenden Nauplien 3 der pro-
unter- nach Bildung der Eisicke s
nahme- duzierten
ate suchten 1. Tag 2. Tag 3. Tag Nauplien
a Eisicke Anzahl % Anzahl %% Anzahl % P
G,10 221 2298 35,1 4223 99,5 28 100 6549
0,30 223 3349 515 3068 98,6 9 100 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 719 2314 99,1 75 100 8503
2 1175 21120 573 15256 98,8 455 100 36831

wurden die €9 aus den Schalen entfernt. Die Zahl der nach Bildung der Eisicke tdg-
lich schliipfenden Nauplien ist in Tabelle 11 wiedergegeben. Die 2. Spalte enthilt die
Zahl der Eisicke, die am Tage nach der Isolierung der 99 gebildet worden waren,
und aus denen Nauplien hervorgegangen sind. Wie der Tabelle entnommen werden
kann, schliipft die Mehrzah!l der Nauplien innerhalb von 2 Tagen nach der Bildung
eines Eisacks. Eine Beziehung zur Entnahmerate und dem Mittel der mittleren Popula-
tionsdichten zwischen den Entnahmen besteht bei dem Prozentsatz der am Tage nach
der Eisackbildung geschliipften Nauplien (Abb. 9). Die Embryonalentwicklung ver-
liuft nach dieser Beziehung bei hohen Entnahmeraten oder niedrigen Werten von
N (t—to) im Mittel schneller als bei niedrigen Entnahmeraten beziehungsweise hohen
Werten von N (;_¢,)-

Wird die Entwicklung von der Bildung des Eisacks bis zur Geschlechtsreife ver-
folgt, zeigen sich keine vergleichbar deutlichen Unterschiede mehr zwischen den Ent-
wicklungszeiten. Bei der Untersuchung ist wie im vorhergehenden Versuch verfahren
worden, wobei tiglich — aufler am Wochenende — die Zahl der 99 festgestellt wor-
den ist, bei denen reife Eier in den Ovidukten sichtbar wurden. Diese @9 wurden aus
den Schalen entfernt. Da zwischen den Versuchen mit den Entnahmeraten von 0,10
bezichungsweise 0,30 wie auch zwischen den Versuchen mit den Entnahmeraten von
0,50; 0,70 beziehungsweise 0,90 keine erkennbaren Unterschiede in den Entwidklungs-
zeiten auftraten, wurden die Ergebnisse zu zwei Gruppen zusammengefafit (Tab. 12).
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Abb. 9: Tisbe holothuriae. Prozentuale relative Hiufigkeit der einen Tag nach der Eisack-
bildung geschliipften Nauplien in Abbingigkeit von der Entnahmerate (®) und dem Mittel

der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen N - t5) (©). Eingezeichner dic
Ausgleichsgerade beziehungsweise das Polynom 2. Grades

In Abbildung 10 sind die kumulativen relativen Hiufigkeiten der tiglich die Ge-
schlechtsreife erreichenden weiblichen Nachkommen bis zum 8. bezichungsweise 9. Tag
aufgetragen. Der Vergleich der Verteilungen der Hiufigkeitsdaten bis zum 8. Tag nach
BRaNDT-SNEDECOR (vgl. SacHs, 1968; p. 453) ergibt eine signifikante Inhomogenitit
(o < 0,001).

Die graphische Auswertung im Wahrscheinlichkeitsnetz liefert keine nennenswer-
ten Unterschiede zwischen den Entwicklungszeiten vom geschliipften Nauplius bis zum
geschlechtsreifen Individuum. Die in der Abbildung 10 sichtbare Differenz kann daher
nur auf die unterschiedliche embryonale Entwidslungsgeschwindigkeit zuriickgefithrt
werden. Da die Befunde an isolierten Brutsitzen erhoben worden sind, kann nicht
davon ausgegangen werden, dafl Unterschiede in der Geschwindigkeit der Entwicklung
vom Nauplius zum geschlechtsreifen Individuum in Abhingigkeit 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
~Prigung® erfahren, die bereits nach wenigen Tagen verschwindet, so werden sich
eventuelle Unterschiede in den Entwicklungszeiten bei isolierten Brutsitzen nicht nach-
weisen lassen. ELoMorx & Harvorsen (1976) fanden bei Cyclops strenuus strenuus
eine deutliche Abhingigkeit der Entwicklungsgeschwindigkeit von der Populations-
dichte bei nichtisolierten Copepoditen.
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Abb. 10: Tisbe holothurize. Kumulative prozentuale relative Hiufigkeiten der tiglich nach

Bildung eines Eisacks die Geschlechtsreife erreichenden weiblichen Nachkommen isolierter Q9

bei den Entnahmeraten von 0,10 und 0,30 (®) und den Raten von 0,50, 0,70 und 0,90 (©O).
Eingezeichnet die Polynome 2. Grades

Werden die Ergebnisse aller fiinf Versuche zur Ermittlung der Geschwindigkeit
der Entwicklung vom Ei bis zum geschlechtsreifen Individuum zusammengefaflt und
mit Hilfe von Wahrscheinlichkeitspapier graphisch ausgewertet, so ergibt sich fiir die
Entwicklung bis zum weiblichen Individiuum mit reifen Eiern in den Ovidukten eine
mittlere Zeitspanne von 6,9 Tagen. Da @9 einen Tag vor Bildung des Fisacks mit
reifen Eiern in den Ovidukten isoliert worden sind, liegt zwischen dem Erscheinen von
reifen Eiern in den Ovidukten des Elterntieres und seiner Nachkommen eine mittlere
Zeitspanne von 7,9 Tagen, womit ein Wert gewonnen ist fiir die mittlere Generations-
zeit bei der gewihlten Versuchstemperatur von 22° C.

Zur Bestimmung der Uberlebenszeit geschlechtsreifer 99 wurden Nauplien grofi-
gezogen und die @Q beim Eintritt der Geschlechtsreife (reife Eier in den Ovidukten)
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Abb. 11: Tisbe bolothuriae. Uberlebenskurve isolierter Weibchen nach Eintrirt der Geschlechts-
reife fiir alle Entnahmeraten. Anzahl der beobachteten Individuen: 1388

isoliert und bis zum Tode beobachtet. Unterschiede zwischen den Individuen aus den
unterschiedlich exploitierten Populationen traten nicht auf. Die Uberlebenskurven sind
so weitgehend identisch, dafl ihre Darstellung in einer Abbildung nicht méglich ist. Es
wurden daher alle Werte zusammengefafit (Abb. 11). Die mittlere Uberlebenszeit
wurde graphisch im Wahrscheinlichkeitsnetz mit 17 Tagen ermittelt. Unter der An-
nahme, dafl Uberlebenszeit und Fortpflanzungsperiode identisch sind, und die Frequenz
der Eisackbildung in der oben geschilderten Weise von der Entnahmerate abhingt (vgl.
Abb. 4), werden in dieser Zeit im Mittel zwischen 6,5 (Entnahmerate 0,10) und 8,1
(Entnahmerate 0,90) Eisicke produziert, was einer Produktion von im Mittel 198 be-
zichungsweise 412 Eiern pro ¢ entspricht.

Tabelle 12

Anzahlen (kumulativ) der tiglich nach Bildung der Fisicke die Geschlechtsreife erreichenden
weiblichen Nachkommen bei exploitierten Populationen von Tisbe holothuriae

2 aus Versuchen mit 10

2 aus Versuchen mit 50,

untersuchten Eisicke

Tag oder 30 /o Entnahme 70 oder 90 */6 Entnahme

Zah! der 99 % Zahl der 99 %0
5 0 o] 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
10 . . . .
11 4023 100 g .
12 8966 100

Zahl der 387 635
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Die an isolierten Individuen erzielten Ergebnisse lassen aus den bereits oben an-
gefithrten Griinden nicht den Schluf zu, dafl unterschiedliche Sterberaten in Abhingig-
keit von der Entnahmerate beziechungsweise dem Mittel der mittleren Populations-
dichten zwischen den Entnahmen nicht existieren. Die lingste beobachtete Uberlebens-
zeit betrug 43 Tage bei einem Individuum aus einer mit der Rate von 0,50 exploitierten
Population.

Kérperlinge und Gewicht in Abhingigkeit von der
mittleren Populationsdichte zwischen den Entnahmen

Die mittlere Linge (ohne Furcalborsten) eines adulten @ reicht in Abhidngigkeit
von der Entnahmerate von 0,92 (Rate 0,10) bis 0,94 mm (Raten 0,70 und 0,90)
(HorpenmErT, 1975b; Abb. 11). Diese Befunde erginzend zeigt Abbildung 12 zusitz-
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Abb. 12: Tishe holothuriae. Mirttlere Linge (ohne Furcalborsten) eines adulten Weibchens (@)
und das Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen Nt - t5) (©) in
Abhingigkeit von der Entnahmerate

lich das Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen in Abhingig-
gigkeit von der Exploitationsrate. Es besteht ein enger Zusammenhang zwischen der
mittleren Linge eines @ und dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen
den Entnahmen (Abb. 13). Eine Herab- oder Heraufsetzung von N (t—t,) um 100
Individuen bewirkt eine Verinderung der mittleren Linge eines © um etwa */100 mm.

Das mittlere Gewicht (Feuchtgewicht) eines Individuums im adulten oder Copepo-
ditstadium zeigt bei der Entnahmerate von 0,50 eine Abweichung vom vorherrschenden
Trend (Abb. 14; vgl. Horpenrerr, 1975b; Abb. 10). Mit diesem Befund korrespon-
diert eine Abweichung des zugehtrigen Mittels der mittleren Populationsdichten zwi-
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Abb. 13: Tisbe holothuriae. Mittlere Linge (ohne Furcalborsten) eines adulten Weibchens in
Abbingigkeit von dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den Entnahmen
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Abb. 14: Tishe bolothurize. Mittleres Gewicht (Feuchtgewicht) eines Individuums im adulten
oder Copepoditstadium (®) und das Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen den
Entnahmen Ny - to) (O) in Abhingigkeit von der Entnahmerate. Eingezeichnet die Aus-
gleichsgeraden fiir die Werte bei 10, 30, 70 und 90 % Entnahme
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Abb, 15: Tisbe holothuriae. Mittleres Gewicht (Feuchtgewicht) eines Individuums im adulten
oder Copepoditstadium in Abhéngigkeit von dem Mittel der mittleren Populationsdichten

zwischen den Entnahmen Ny _ t,). Eingezeichnet die Ausgleichsgerade

schen den Entnahmen vom gleichfalls linearen Trend. Doch ist die Abweichung des
mittleren Gewichts grofler als die der mittleren Populationsdichte. Die Abbildung 15
veranschaulicht den Zusammenhang zwischen dem Mittel der mittleren Populations-
dichten zwischen den Entnahmen und dem mittleren Feuchtgewicht in ug.

DISKUSSION

Eingangs ist darauf hingewiesen worden, daff bei den Entnahmeraten von 0,10;
0,30 und 0,50 wochentlich 50 %, bei den Entnahmeraten von 0,70 und 0,90 aber 70
beziehungsweise 90 /¢ des Kulturwassers erneuert worden sind. Wie in einer fritheren
Arbeit ausgefithrt worden ist (HoppeNHEIT, 19752), hat die Rate der Wassererneue-
rung einen Einflufl auf die Populationsdichte: eine Verringerung der Rate bewirkt eine
Herabsetzung der Populationsdichte. Da sich aus den vorstehend geschilderten Ver-
suchen ergeben hat, daf die Entnahmerate nur einen mittelbaren Einfluf} auf die be-
obachteten Komponenten der Populationsdynamik ausiibt, und ein unmittelbarer
Einflul von der mittleren Populationsdichte zwischen den Entnahmen ausgeht, und

alle beobachteten Phinomene in Abhingigkeit von N‘t(tﬁt o) 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 Grifie unterschiedlich zu bewerten sind, sehen FrANK et al. (1957) in der Biomasse
ein besseres Maf fiir die Bevlkerungsdichte als in der Zahl der Individuen pro Volu-
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meneinheit. Bei den Populationen von Tisbe bolothuriae ist die Alterszusammensetzung
zwischen den Entnahmen nicht bekannt, so dafl die mittleren Biomassen zwischen den
Entnahmen als Maf fiir die BevSlkerungsdichte nicht ermittelt werden konnen. Einen
Hinweis auf die Biomasse als das gecignetere Maf gibt die Abbildung 16, die die mitt-
lere Biomasse in mg Feuchtgewicht vor der wichentlichen Exploitation in Abhdngigkeit
von den Entnahmerate zeigt. Das Mittel der Biomasse streut etwas weniger als das
Mittel der Zahl der Individuen pro Volumeneinheit (vgl. Horpenmsrr, 1975b; Abb.
2). Besonders fillc auf, dafl in der Biomasse nur geringfiigige Unterschiede zwischen
den Populationen mit den Entnahmeraten von 0,10 und 0,50 einerseits und der Ent-
nahmerate von 0,30 andererseits bestehen. Die bei 30 %/¢ Entnahme der Individuen
pro Wodhe auftretende Abweichung der Populationsdichte von den Populationsdichten
bei 10 oder 50 #/y Entnahme (vgl. HorrennELT, 1975b) und die Befunde iiber die Bio-
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Abb, 16: Tishe holothuriae. Mittel der Biomasse in mg Feuchtgewicht vor der wochentlichen
Exploitation in Abhingigkeit von der Entnahmerate. ,Adulte® = adulte Individuen zuziig-
lich der Copepoditen
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masse lassen den Schluf} zu, dafl die Tendenz besteht, unabhingig von der Verlustrate
nicht die Populationsdichte, sondern einen durch die Kulturbedingungen als Fithrungs-
grofle vorgegebenen Sollwert der Biomasse zu erreichen und konstant zu halten.

Von den hier aufgezeigten Bezichungen zwischen der Entnahmerate beziehungs-
weise der mittleren Populationsdichte zwischen den Entnahmen und den diversen ande-
ren Komponenten der Populationsdynamik miifiten weitere Untersuchungen vorstofien
zu den mit der Populationsdichte in Beziehung stehenden und vermutlich unmittelbarer
wirkenden Faktoren wie die Grifle der Biomasse und die Groflen der Stoffumsitze
(vgl. Frank et al., 1957). Liefe sich eine Hierarchie von Einfluffgréfen an Hand einer
zunchmend enger werdenden Relation zu den diversen Komponenten der Populations-
dynamik finden, gewdnne man eine bessere Einsicht in die Regulationsmechanismen
und kidme zu einer realistischeren Vorstellung iiber die in dem geregelten System tat-
sichlich effektiven Glieder.

Wiederholt ist mit Erfolg versucht worden, Copepoden im Laboratorium zu hal-
ten und zu ziichten. Als wesentliche Faktoren haben sich dabei Art und Menge des
Futters erwiesen (vgl. CorkerT & URRY, 1968; NaSSOGNE, 1969, 1970; PAFFENHOFER,
1970; Takano, 1971; Berounmm-EL & KamaN, 1971, und andere). UrLic (miindliche
Mitteilung) mag nach eigenen Untersuchungen nicht ausschlieflen, dafl unter den ge-
wihlten Versuchsbedingungen ein Mangel an Nahrung herrscht, und zwischen der Ent-
nahmerate beziehungsweise der mittleren Populationsdichte zwischen den Entnahmen
und der Reproduktionsleistung eine Gemeinsamkeitskorrelation besteht, deren Basis die
mit der Populationsdichte sich indernde Nahrungskonkurrenz ist.

Bei Versuchen mit Cyclops strennus strenuus trat unabhingig von der angebotenen
Nahrungsmenge (kalorischer Wert: 0 bis 600 cal; Populationsdichten: 4, 20 und 80
Individuen 17; Versuchsdauer 12 Tage) bei der hchsten Populationsdichte eine deut-
liche Retardation der Entwicklung vom Copepoditen zum adulten Tier auf. Auch die
Zahl der pro Eisack produzierten Eier — wenngleich geringer bei geringem Futter-
angebot — erwies sich bei jeder angebotenen Futtermenge als abhiingig von der Popu-
lationsdichte (ErcMork & HALVORSEN, 1976). SiriMan (1968) und SropoDxIN
& RicemMan (1956) fanden bei exploitierten Populationen von Lebistes reticulatus be-
ziehungsweise Daphnia pulicaria keine Abhingigkeit der Entnahmerate, bei der die
optimale Ausbeute erzielt werden konnte, von der Menge an gebotener Nahrung. Wird
das Nahrungsangebot allerdings stark reduziert, so tritt bei Folsomia candida keine
Abhingigkeit der Produktion an Biomasse von der Exploitationsrate mehr auf
(UsuEr et al.,, 1971). Horrenusrr (1975b) fand bei 7. holothuriae unter den gewihl-
ten Versuchsbedingungen eine angenihert lineare Beziehung zwischen Ausbeute an Bio-
masse und Entnahmerate. Es wird daher davon ausgegangen, dafl durch eine Anderung
der Art und der Menge des Futters wohl hihere Populationsdichten und damit hohere
Ausbeuten erzielt werden kénnen, die hier aufgezeigten Abhingigkeiten aber bestehen
bleiben.

Neben der Art und der Menge des Futters kénnen unter anderem auch im Kultur-
wasser sich ansammelnde und dieses belastende Stoffe (vgl. HoppenuzrT, 19752) sowie
der Sauerstoffgehalt des Mediums auf die Entfaltung der Populationen limitierend
wirken. Fox et al. (1951) haben bei Daphnia-Arten eine positive Korrelation zwischen
dem Sauerstoffgehalt des Kulturwassers, der Nahrungsaufnahme und der Geburtsrate
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gefunden. Bei den hier zur Diskussion stehenden Versuchen mit T. holothuriae konnte
nachgewiesen werden, dafl der Sauerstoffgehalt des Kulturmediums von der Popula-
tionsdichte abhingt (HopreNuErT, 19752).

Nicht ganz auszuschlieflen ist, dafl die erhobenen Befunde beeinflufit worden sind
durch die erforderlichen Manipulationen, insbesondere durch die rigorose Prozedur bei
der wochentlichen Exploitation (vgl. HorpenuEerr, 1975a), doch war jene bei allen
Entnahmeraten gleich. Es ist in diesem Zusammenhang zu betonen, daf} die vorliegende
Untersuchung mehr auf das Auffinden von Relationen itberhaupt als auf das Aufstellen
méglichst genaver quantitativer Beziehungen zwischen den beobachteten Phinomenen
gerichtet war. Wesentlich fiir alle weiteren Untersuchungen, insbesondere zur Wirkung
von Schadstoffen, ist das Ergebnis, dafl sich bei 7. holothuriae die Populationsdichte
und die Reproduktionsleistung durch die Exploitationsrate innerhalb weiter Grenzen
beeinflussen lassen.

Die gefundene Abhingigkeit des Geschlechtsverhiltnisses von der Populations-
dichte steht in Ubereinstimmung mit Beobachtungen von Vorxmann-Rocco (1972)
an mehreren Tisbe-Arten, nach denen eine verzdgerte Befruchtung der 99 zu einem
Uberschuff an § & fithrt. Wenn sich mit steigender Fxploitation und damit abnehmen-
der mittlerer Populationsdichte zwischen den Entnahmen die Wahrscheinlichkeit redu-
ziert, dafl ein @ normal befruchtet wird, kann in der ErhShung der relativen Hiufig-
keit der & & ein kompensatorischer Mechanismus gesehen werden, der zu einer nor-
malen Befruchtung der €9 fithrt (vgl. Vorxmann-Rocco, 1972).

Nicht auszuschlieflen ist, dafl die groflere selektive Sterblichkeit eines Geschlechts
bei der Verschiebung des Verhiltnisses der Geschlechter eine Rolle spielt. Doch konnte
bei sehr hoher Variabilitit des Verhiltnisses von 3 & : 9 keine Abhingigkeit der
pro @ produzierten Zahl an Nachkommen vom Verhilinis der Geschlechter gefunden
werden. BarTacLia (1958) schlieft daraus, dafl eine unterschiedliche Sterblichkeit bei
der Anderung des Geschlechtsverhiltnisses keine bedeutende Rolle spielen kann.

Auch ein von Tarepa (1950) bei Tigriopus japonicus gefundener Mechanismus
kénnte an der Erhohung der relativen Hiufigkeit der & & bei niedrigen Populations-
dichten beteiligt sein. Nach Taxepa fithre die Heraufsetzung der Entwicklungsge-
schwindigkeit zu einer erhhten Produktion von 3 &. Wenn die Entwicklungsge-
schwindigkeit abhingig von der Populationsdichte ist und bei geringen Dichten schnel-
ler als bei hohen abliuft, so muf} die Moglichkeit der Beeinflussung des Geschlechts-
verhiltnisses durch diesen Mechanismus mit in Betracht gezogen werden.

Vorrmann-Rocco (1972) fand bei ihren Untersuchungen zur Wirkung einer ver-
zbgerten Befruchtung, daf die Verfinderung des Geschlechtsverhiltnisses zugunsten der
& & mit einer ErhShung der Zahl der Nachkommen verbunden und die Zahl der weib-
lichen Nachkommen unabhingig vom 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 8 & als
auch eine Zunahme der Zahl der 9.

Nach den vorgelegten Ergebnissen besteht ein enger Zusammenhang zwischen dem
Mittel der mitteleren Populationsdichten und der Gréfle der adulten 9 (vgl. Abb.
13). Da bei den Copepoden die Eizahl eine Funktion der Korpergrofe ist (vgl.
MARSHALL, 1949; Ravera & Towoury, 1956; Smyry, 1968; Rirrincare & Hopexin,
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1974, und andere) konnen die Entnahmerate beziehungsweise die durch diese beein-
fluflte mittlere Populationsdichte zwischen den Entnahmen aur als mittelbar die Pro-
duktion an Eiern beeinflussende Faktoren angesehen werden.

ZUSAMMENFASSUNG

1. An wochentlich mit Raten von 0,10; 0,30; 0,50; 0,70 oder 0,90 exploitierten Popu-
lationen des harpacticoiden Copepoden Tisbe holothuriae Humes wurde unter
konstanten Bedingungen (22° C, 30 %/ S) die Abhingigkeit der Reproduktionslei-
stung, des Geschlechtsverhiltnisses, der Entwicklungsdauer und der Uberlebenszeit
von der Exploitationsrate untersucht.

2. Es lassen sich drei Klassen von Eiséidsen unterscheiden: (a) Eisicke mit Entwidslung
aller Eier bis zum schliipfenden Nauplius, (b) Eisicke mit Entwicklung nur eines
Teils der Fier und (c) Eisicke, aus denen keine Nauplien hervorgehen. Eine Ab-
hingigkeit von der Entnahmerate besteht bei den Anteilen an Eisicken, bei denen
aus allen Eiern oder aus keinem Ei Nauplien hervorgehen.

3. Der Anteil an Eisicken, aus denen keine adulten Individuen hervorgehen, ist bei
allen Entnahmeraten gréfler als der Anteil, aus dem keine Nauplien schliipfen. Der
Unterschied entsteht durch Eisdcke, bei denen unmittelbar nach dem Schlupf simt-
liche Nauplien sterben.

4. Die Zahl der pro 100 Eisicke im Mittel produzierten Eier, Nauplien und adulten
Individuen ist abhiingig von dem Mittel der mittleren Populationsdichten zwischen
den Entnahmen.

5. Bei allen Befunden wird die durch die Exploitationsrate beeinflufite mittlere Popu-
lationsdichte zwischen den Entnahmen als die unmittelbarer wirkende Einflufi-
grofle angesehen.

6. Bei hoherer Entnahmerate bezichungsweise geringer mittlerer Populationsdichte
zwischen den Entnahmen werden im Mittel pro Eisack mehr Fier, Nauplien und
adulte Individuen produziert als bei geringer Entnahmerate beziehungsweise hohe-
rer mittlerer Populationsdichte zwischen den Entnahmen. Es scheint die Tendenz
zu bestehen, unabhingig von der Entnahmerate einen durch die Kulturbedingun-
gen als Fithrungsgrofle vorgegebenen Sollwert der Biomasse zu etreichen und koo-
stant zu halten.

7. Die Sterberate der Nauplien ist bei der Entnahmerate von 0,90 herabgesetzt. Das
Reproduktionspotential wird allerdings selbst bei dieser Entnahmerate nur etwa
zur Hilfte ausgenutzt.

8. Aufler bei der Entnahmerate von 0,90 werden im Mittel pro Eisack mehr Embryo-
nen gefunden als Nauplien schliipfen. Die relative Hiufigkeit der Eier und Eisicke,
in denen keine Embryonen gefunden werden, zeigt keine Anhingigkeit von der
Entnahmerate bezichungsweise der mittleren Populationsdichte zwischen den Ent-
nahmen.

9. Bei isolierten 9 zeigt sich unmittelbar nach der Isolierung eine Abhingigkeit der
Frequenz der Eisackbildung von der Entnahmerate beziehungsweise der mittleren
Populationsdichte zwischen den Entnahmen. Es scheint, als erfithren die Individuen
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durch die Populationen, aus denen sie stammen, eine ,Prigung, die in der Isola-
tion allerdings bald verlorengeht.

10. Das Geschlechtsverhiltnis ist abhingig von der Entnahmerate beziehungsweise der
mittleren Populationsdichte zwischen den Entnahmen. Bei der Entnahmerate von
0,90 iiberwiegt die Zahl der & &, bei der Entnahmerate von 0,10 die der 9.

11. Bei isolierten Brutsitzen konnte eine Abhingigkeit der embryonalen Entwick-
lungsdauer von der Entnahmerate bezichungsweise der mittleren Populationsdichte
zwischen den Entnahmen beobachtet werden. Eine Beeinflussung der Uberlebens-
zeit adulter @9 sowie der Geschwindigkeit der Entwicklung vom geschliipften
Nauplius bis zum adulten Individuum konnte bei den isolierten Brutsitzen nicht
festgestellt werden.

12. Das mittlere Gewicht eines Individuums im adulten oder Copepoditstadium und
die mittlere Linge des adulten @ stehen in inverser Beziehung zur mittleren Popu-
lationsdichte zwischen den Entnahmen.
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