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SUMMARY

Since the 1950s, nutrient concentrations of the North Sea and the adjacent Wadden Sea waters
have increased through anthropogenic inputs. Eutrophication in estuaries and coastal waters
may explain the extensive growth of several green algal genera on mudflats in this area. The
formation of dense mats of Enteronorpha spp. over large areas of the North Frisian Wadden
Sea has been well documented. Apparently, Enteromorpha grows from the sediment in spring
and develops into thick mats within a few weeks. Decay processes in the algal mats are
associated with decreased oxygen exchange between sediment and the overlying water

column. As a consequence many endo- and epibenthic organisms suffocate.

This study, the practical part of which was carried out between 1992 and 1994, is concerned
with the development of Enteromorpha spp. in sandy and muddy intertidal areas of
Koénigshafen Bay (istand of Sylt, North Sea). A total of 13 Enteromorpha species was found
to occur in Kénigshafen Bay. Three of them were regularly represented in the algal mats (E.
flexuosa, E. prolifera, and E. radiata). The species E. ralfsii was of local importance. Also, E.
clathrata and E. torta were found commonly, though often with low biomass.

The presence and development of spores, germlings and adult plants were studied for at least
15 months by regular sampling in the field. Additionally, laboratory investigations were
carried out. Spores, germlings and adult plants were shown to survive for at least 10 months
at both 5 °C and at 15 °C. Germlings with a maximum thallus length of 5 mm continued
growth after 8§ months in the dark. In intertidal areas were adult plants were present
throughout the year, they did not form dense apgregations during winter months but,
nevertheless. produced spores in that period.

On a sandy flat of Kénigshafen Bay, where (1) Enteromorpha spp. were found at low biomass
in 1993, and (2) a very limited number of spores reached the surface during winter months, I
was able to cultivate more than 5 x 10° germlings m directly from the sediment down to a
depth of 5 cm. Below 3 em sediment depth, abundance of spores was shown to decrease
significantly. Through further investigation, the total density of spores of Enteromorpha was
calculated to be 82 x 10" m™ in that particular area. Thus, the sediment served as a reservoir
for spores sinking to the substratum during summer months. A laboratory experiment
demonstrated that Enteromorpha prolifera zoospores scttled and germinated mainly on
large sand grains (> 250 pum), whereas germlings were rarely present on smaller sand grains.
The distribution of Enteromorpha spp. germlings was investigated quantitatively in
Kénigshafen Bay from 89 sampling stations at the end of April 1992. The results led to the
conclusion that in Kénigshafen Bay. which is characterized by deposits of medium sand

grains, the sediment was only of minor importance for the development of Enteromorpha. In



general, most germlings were found on biogenic hard substrata. especially on shells of
mudsnails (Hydrobia ulvae). Starting in mid April, [ recorded many Enteromorpha germlings
{which had developed from overwintering spores) attached to the shells of mud snails.
Individual shells, with lengths generally varying between | and 4 mm, were overgrown by
more than 40 germlings. Depending on the site, Enteromorpha germlings were present on up
to 60 % of Hydrobia ulvae, whereas spores (from which germlings develop) were found on
nearly all snail individuals. The abundance of snails with a minimum age of one year was
sometimes as high as 100.000 individuals m* depending on the season and study site, In some
locations the snail population exceeded one million individuals m™ in 1992 after larval

settlement.

It was shown in laboratory experiments that, during spring, interactions between increasing
light and temperature levels determine the germination of overwintering stages of
Enteromorpha spp.. With adequate temperatures, germination of spores was successful, even
under short day conditions. Germination and growth of germlings was optimal between 16 °C
and 23 °C. From June / July onwards, the portion of mudsnails overgrown with Enteromorpha
germlings decreased continually. In some localities of Konigshafen Bay, the biomass of
Enteromorpha was more than 1 kg dry weight m?. In July 1992, the distribution of adult
plants in Kénigshafen Bay was mapped and compared to the spring distribution of germlings.
Enteromorpha adults had the highest representation in the summer in areas with the heaviest
overgrowth of mudsnails in spring. In July 1992, the total biomass of Enteromorpha
amounted to 86 tons for the whole bay. Annual primary nct production was calculated to be
76gC m’ yr'I (assumed vegetation time 90 days).

Adult Enteromorpha spp. released high numbers of spores during summer months. In areas
with dense algal mats, scveral billions of vital spores per m™ reached the sediment surface.
Depending on the biomass of adults, spore release occurred either during the daytime only, or
additionally at night. In the field, spores rarcly germinated immediately after release during
summer; however, in the laboratory this was accomplished throughout the year.

Two potential grazing effects on Enteromorpha spp. were investigated experimentally. In
spite of its abundance, the mudsnail Hydrobia ulvae had no negative effect on the growth of
Enteromorpha fragments. The lugworm, Arenicola marina, on the other hand, was shown to
ingest as well as digest spores attached to sand grains. At one of the study sites 387 & 274
spores g sediment™ were present in the upper sediment layers of A. marina feeding funnels,
wheras only 7 + 16 spores g sediment’ were found in the lugworm'’s faecal casts. The
importance of other grazers and suspension feeders for the Enteromorpha populations in

Kénigshafen Bay is discussed in detail.



By relating the results of this study to nutrient data and weather recordings of the region the
potential reasons for dense algal mat development and their annual variability are discussed
for the case of Konigshafen Bay. Examples arc given to demonstrate the bottlenecks on the
one hand and the reproductive potential on the other for Enteromorpha spores to develop into
consolidated mats of adult plants. A concept which considers annual variability as well as

long term changes is presented for monitoring macroscopic green algae in the Wadden Sea.

English versions of texts accompanying figures and tables are to be found in the appendix.

ZUSAMMENFASSUNG

Seit Beginn der fiinfziger Jahre haben sich die Nihrstoffmengen der Nordsee und ihrer
angrenzenden Wattgebiete durch anthropogene Einwirkungen erhéht. In Zusammenhang
damit wird haufig die Entstehung dichter Gritnalgenmatten geschen, welche seit Ende der
siebziger Jahre regelmiBig in den Sommermonaten weite Teile des Wattenmeeres bedecken.
Im Nordfriesischen Wattenmecr ist es vor allem die Griinalgengattung Enteromorpha, die das
Bild auf den Wattflaichen priigt. Scheinbar wie aus dem Nichts kann sich Enferomorpha
innerhalb weniger Wochen im  Frithjahr auf den Sand- und Schlickflichen des
Gezeitenbereiches Uber weite Flichen ausbreiten. Im Spitsommer kommt es in den so
entstandenen Algenmatten hiufig zu cinem Massensterben der Epi- und Endofauna, - eine
Folge von Zersetzungsprozessen in der Algenmatte sowie eines verminderten
Sauerstoffaustausches des Wattbodens mit dem dariiberliegenden Wasserkérper.

Diese Arbeit, deren praktischer Teil im Zeitraum von 1992-1994 entstanden ist, zeigt den
Entwicklungsgang von Enferomorpha spp. in sandigen und schlickigen Wattbereichen des
Konigshafens von Sylt auf. Das Vorkommen von insgesamt 13 Enteromorpha-Arten wurde
fiir den Konigshafen nachgewiesen. An der Entwicklung dichter Algenmatten waren vor allem
die drei Arten Enteromorpha flexuosa, Enteromorpha prolifera und Enteromorpha radiata
beteiligt. Lokal trat Enteromorpha ralfsii bestandsbildend auf. RegelmiBig im Gebiet

vertreten, wenn auch nur mit geringer Biomasse, waren Enteromorpha clathrata und
Enteromorpha torta.

Die jahreszeitliche Prasenz und Entwicklung der Sporen, Keimlinge und Adulten von
Enteromorpha spp. ist sowohl durch regelmiBige Probennahmen erfaBt als auch experimentell
untersucht worden. Sporen, Keimlingen und adulten Pflanzen von Enteromorpha war
gemeinsam, daf} sie dic fiir ihre Entwicklung ungiinstigen Zeitriume monatelang iiberdauern
konnten, ohne dal ihr spiteres Wachstum dadurch beeintrdchtigt wurde. Im Labor-




Experiment tiberdauerten Sporen von Enteromorpha sowohl bei 5°C als auch bei 15°C im
Dunkeln mehr als zechn Monate. Bei der niedrigeren Temperatur iiberlebten signifikant mehr
Sporen als bei 15°C. Bis zu 5 mm grofle Keimlinge waren bei 3°C nach acht Monaten
Dunkelheit noch wachstumsfihig. In Wattgebieten, in denen adulte Pflanzen auch noch in den
Wintermonaten prascnt waren, konnten diese im Winterhalbjahr zwar keine dichten Bestinde
mehr ausbilden, produzierten jedoch weiterhin Sporen,

In einem Sandwatt-Gebiet im Konigshafen, in dem 1993 nur geringe Mengen an
Enteromorpha spp. vorhanden waren und in dem wihrend der Wintermonate praktisch kein
Sporenfall stattfand, lieBen sich im Frithjahr 1994 iiber 5 x 10° Keimlinge m” direkt aus dem
Sediment auskultivieren und waren bis in dber 5 cm Bodentiefe nachweisbar. Zu einer
signifikanten Abnahme der Keimlinge kam es erst in den Sedimenthorizonten unterhalb der
obersten 3 ecm. Der sommerliche Sporenfall von 1993 betrug in dem Gebiet dagegen 82 x 10°
Sporen m™>. Das Sediment stellte somit ein Rerservoir von Sporen dar, die wihrend der
Sommermonate zu Boden gesunken waren. Im Labor konnte gezeigt werden, daB vorwiegend
grofe Sedimentkdrner (> 250 um) von Enteromorpha prolifera-Sporen besiedelt werden und
fiir deren Auskeimung geeignet sind. Im Freiland waren Enteromorpha spp.-Keimlinge

allerdings zu ketner Jahreszeit in groflerer Menge auf Sandkérnern vorhanden,

Ende April 1992 wurde an 89 Stationen im Kénigshafen eine quantitative Untersuchung zur
rdumlichen Verteilung von Enteromorpha spp.-Keimlingen durchgefiihrt. Dabei zeigte sich
eindeutig, daf im Konigshafen mit seinen vorwiegend mittelsandigen Ablagerungen das
Sediment in seiner Funktion als Substrat flir heranwachsende Keimlinge nur von
untergeordneter Bedeutung war. Es waren vor allem btogen geformte Hartsubstrate,
insbesondere das Gehduse der Wattschnecke Hydrobia ulvae, auf denen Keimlinge von

Enteromorpha vorhanden waren.

Ab Mitte April wurden zahlreiche Enferonorpha spp.-Keimlinge auf dem Gehiéuse lebender
Wattschnecken sichtbar, die sich groBtenteils aus den (berwinternden Sporen des
vorangegangenen Jahres gebildet hatten. Einzelne Gehiuse der nur ein bis vier Millimeter
groBen Schnecken waren mit iiber 40 Enteromorpha-Keimlingen bewachsen. Je nach Standort
entwickelten sich auf bis zu 60 % der Schnecken Keimlinge. Sporen hingegen waren nahezu
auf simtlichen Schnecken nachweisbar. In Abhingigkeit von Jahreszeit und Standort konnte
die Abundanz ein- und mehrjihriger Wattschnecken bei {iber 100.000 Tieren m™ liegen. Nach

dem Larvenfall von 1992 waren teilweise welt iiber ¢cine Million Tiere m? vorhanden.

In Laborversuchen konnte gezeigt werden, dafl im Frithjahr vor allem das Zusammenspiel der
ansteigenden Lichtmenge und der Temperatur das Auskeimen der Uberwinterungsstadien von

Enteromorpha spp. beeinflufit. Bei geniigend hohen Temperaturen war eine Auskeimung der



Sporen auch unter Kurztap-Bedingungen méglich. Ein Temperaturbereich von 16°C bis 23°C
crwies sich fiir das Auskeimen und anschlieBende Wachstum als optimal.

Ab Juni / Juli nahm der Anteil mit Enteromorpha spp.-Keimlingen bewachsener
Wattschnecken im Konigshafen ab, wihrend die adulten Pflanzen im gleichen Zeitraum einen
deutlichen Zuwachs an Biomasse hatten. Teilweise lag das Trockengewicht der Algen hoher
als 1 kg m™. Im Juli 1992 wurden die Enteromorpha-Bestinde im Konigshafen Kartiert und
mit der mengenmiBigen Verteilung der Keimlinge vom Friihjahr verglichen. In den Gebieten,
in denen die Wattschnecken am stirksten mit Keimlingen bewachsen waren, waren die
Enteromorpha-Vorkommen im Sommer am deutlichsten ausgeprigt. Im Juli 1992 betrug die
pesamte Biomasse im Konigshafen iiber 86 Tonnen. Daraus lieB sich bei einer
durchschnittlichen Vegetationszeit von 90 Tagen eine jihrliche Netto-Primirproduktion von
76 ¢ C m™ y" crrechnen.

Wihrend der Sommermonate entlieen die adulten Enteromorpha spp.-Pflanzen grofle
Mengen an Sporen ins Wasser. In den Gebieten mit dichten Algenbestinden erreichten
mchrere Milliarden auskeimfihige Sporen x m? den Wattboden. In Abhangigkeit von der
Dichte der Algenbestinde wurden Sporen entweder nur tagsiiber oder auch zusétzlich noch
nachts in das Wasser abgegeben. Ein sofortiges Auskeimen der Sporen fand im Konigshafen
wihrend der Sommermonate kaum statt, dies war im Labor jedoch zu jeder Zeit maglich.

Zwei Experimente wurden zur Beweidung von Enferomorpha spp. durchgefiihrt. Die
Wattschnecke Hydrobia ulvae tbte, unabhdngig von ihrer Dichte, keinen Beweidungseffekt
auf Enteromorpha-Thalli aus. Der Wattwurm Arenicola marina dagegen nahm am Sediment
haftende Enteromorpha-Sporen auf und verdaute ste. An einer Probennahmestelle befanden
sich im Sommer 1993 im Bereich der Einsturztrichter der Ticre 387 + 274 Sporen x g Sed.”,
im Sediment der Kotschniire waren dagegen nur 7 # 16 Sporen x g Sed.”! enthalten. Die
Bedeutung von weiteren Weidegéngern an Enteromorpha-Stadien und ihre Bedeutung fur die
Enteromorpha-Bestinde im Konigshafen wird ausfiihrlich diskutiert.

Anhand der durchgefithrten Untersuchungen sowie der Auswertung von Nihrstoff- und
Wetter-Daten werden exemplarisch fiir den Konigshafen die méglichen Ursachen aufgezeigt,
die nicht nur fiir die massive Entwicklung von Enteromorpha spp. im Wattenmeer
verantwortlich sind, sondern auch die jihrlichen Bestandsschwankungen der Algenbestinde
erkliren. An Beispiclen werden dic Engpisse und die Mdéglichkeiten in der Entwicklung von
der Enteromorpha-Spore bis zur dichten Algenmatte gezeipt. Daraus wurde cin Konzept
entwickelt, wic sich ein Monitoring von makroskopischen Griinalgen im Wattenmeer
gestalten 14Bt, das sowohl den jahrlichen als auch langfristigen Verdnderungen gerecht wird.
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Einlcitung 1

1 EINLEITUNG

Das Makrophytobenthos des Wattenmeeres hat sich innerhalb dieses Jahrhunderts deutlich
gewandelt. MengenmiBig zurickgegangen sind dic Vorkommen von Rot- und Braunalgen,
wihrend die Grinalgen stark zugenommen haben (REISE, 1994). Verglichen mit dem
Mikrophytobenthos sind Makroalgen auf den Sedimentbéden des Gezeitenbereiches in
fritheren Jahrzehnten kaum in Erscheinung getreten. Heutzutage pragt die Griinalgen-Gattung
Enteromorpha zusammen mit den Gattungen Chactomorpha, Cladophora und Ulva das
Erscheinungsbild in geschitzten Wattenmeerbuchten. Massenentwicklungen dieser Griinalgen
sind im Wattenmeer in den Sommermonaten ein sich jahrlich wiederholendes Phinomen
geworden, das allerdings ciner starken Vanabilitit beziglich seiner Intensitit und Ausdehnung
unterworfen ist (REISE & SIEBERT, 1994). Sowohl lockere als auch mehrere Zentimeter
dicke Algenmatten haben in den Gebieten, in denen sie vorkommen, einschneidende
Veranderungen des Makrozoobenthos und der Fischbestinde zur Folge (SOULSBY et al.,
1982; HULL, 1987, RAFFAELLI et al, 1989; ISAKSSON et al, 1994; WENHAGE & PIHL,
1994). Im Spitsommer kommt es in den Algenmatten haufig zu einem Massensterben der Epi-
und Endofauna (PERKINS & ABBOTT, 1972; BUTTERMOORE, 1977, NICHOLLS et al.,
1981), - cine Folge von Zersetzungsprozessen in der Algenmatte sowie eines verminderten
Sauerstoffaustausches des Wattbodens mit dem dartiberliegenden Wasserkorper.

Die wesentlichen Untersuchungen dieser Arbeit wurden im Konigshafen von Sylt durchgefiihrt.
Die iltesten Beschreibungen tiber das Makrophytobenthos dieses Gebietes gehen bis in das
letzte Jahrhundert zuriick (MAGNUS, 1874; KUCKUCK, 1896-1903, unveroffentlicht). Einen
ersten vollstandigen Uberblick wiber die Zusammensetzung der Makroalgen-Gemeinschaft im
Konigshafen gibt NIENBURG (1927). Verteter der Gattung FEnreromorpha stellten schon
damals eine wesentliche Komponente der Makroalgenvegetation dar. NIENBURG (1927)
verwendet dafiir den Begriff "fonteromorpha-Zone", deren Ausmalle er folgendermallen
beschreibt: "Auf dic Quellerzone folgt ein schmaler, im Konigshafen etwa 20-30 m breiter
Gurtel, der den grofiten Teil des Jahres uber so gut wie kahl erscheint. Nur im Frihjahr und in
der ersten Sommerhilfte wird es lebhaft griin erscheinen, es ist die Interomorphazone. [....]
Sie ist es, die in den Watten das "Wattblithen" hervorruft." Nach personlichen Mitteilungen von
KORNMANN und SAHLING, dic von 1948 bis 1958 botanische Arbeiten im Konigshafen
durchfthrten, ist dieses "Wattblithen" jedoch nicht mit der heutigen Massenentwicklung von
Enteromorpha im Gebiet vergleichbar. Dichte Enteromorpha-Matten traten erstmals 1978 auf
(REISE, 1983) und sind seitdem regelmiflig in den Sommermonaten vorhanden. In einzelnen
Jahren bildeten neben FEnreromorpha auch noch Vertreter der Gattungen Chaetomorpha,
Cladophora und Ulva lokal dichte Matten aus. Im Zusammenhang mit dem verstarkten
Vorkommen von Enteromorpha im Kénigshafen wurden dort in den letzten Jahren sowohl die
Auswirkungen dieser Algen-Gattung auf das Makrozoobenthos {SCHORIES, 1990), als auch



2 GEBIETSBESCHREIBUNG

Im Konigshafen, einer geschiitzten Wattenmeerbucht im Norden der Insel Sylt (Nordsee)
wurden die wesentlichen Untersuchungen dieser Arbeit durchgefiihrt. Fir eine vergleichende
Untersuchung fand eine einmalige Probennahme in einem Schlickwatt bei Keitum statt

(Abb. 1)

2.1 Der Konigshafen ven Sylt

Der Kénigshafen von Sylt ist eine 6,2 km? groBe, durch den Nehrungshaken des Ellenbogens
geschiitze Wattenmeerbucht, die sich nach Osten hin offnet (55°02" N, 08°06°0). Innerer und
duBerer Bereich des Konigshafens sind durch die Halbinsel Uthorn getrennt. Ein in West-Ost-
Richtung ziehender Priel entwissert den inneren Bereich des Konigshafens. Neben einer
regelmafBigen Probennahme an drei ausgewahlten Stationen (Abb. 1, obere Karte) wurden
Experimente und Untersuchungen noch an anderen Stellen des Konigshafens durchgefuhrt. Die

Lage dieser Gebiete wird an entsprechender Stelle beschrieben.

Der Konigshafen ist eines der bestuntersuchten Wattgebiete der Fresischen Kiiste.
Hydrographische und biologische Beschreibungen gehen bis an den Anfang dieses Jahrhunderts
zuriick (NIENBURG, 1927; WOHLENBERG, 1937). Angaben zur Hydrographie und neuere
biologische Beschreibungen sind bet REISE (1985) angegeben. Der Tidenhub betrigt
durchschnittlich 1,80 m. Die Salinitat liegt bet 30 %00, dic Wassertemperatur im Sommermittel
bei 15°C, im Wintermitte! bei 5°C. Im Anhang dieser Arbeit (siche: ANHANG - abiotische
Faktoren) befinden sich ausgewihlte Daten von 1992 und 1993 zur Lufi- und
Wassertemperatur, Windrichtung, Windstarke, Globalstrahlung, relativen Luftfeuchtigkeit und
Regenmenge, die von der Wetterwarte List zur Verfiigung gestellt worden sind. Desweiteren
sind dort Angaben Uber den Nihrstoff- und Sestongehalt zu finden, die von der Arbeitsgruppe
MARTENS (Biolog. Anstalt Helgoland - Wattenmeerstation) ostlich des Konigshafens
gemessen wurden.

Die Oberflichensedimente des Konigshafens sind im Vergleich zu anderen Wattgebieten
Nordfrieslands sehr grobkornig (FIGGE et al., 1980; AUSTEN, 1992). Der dolische Anteil am
Oberflichensediment des Konigshafens mit mittleren KorngrofBen zwischen 0,2 und 0,5 mm
(PRIESMEIER, 1970; AUSTEN, 1992; GOLDSCHMIDT et al., 1993) lalt sich von weiten
Teilen des Sylter-Romo-Watts (JACOBSEN, 1986, BAYERL, 1992) mit mittleren
KorngroBen < 0,15 mm deutlich unterscheiden. Der Anteil grober dolischer Komponenten
liegt im Konigshafen bet 50%. Sie werden rezent vom Sylter Weststrand und den umgebenden
Dinen eingetragen (PRIESMEIER, 1970; GOLDSCHMIDT et al., 1993).
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Die Dauerstationen im Konigshafen (Abb.1):

Das Mowenberg-Watt: Dic Dauerstation im Mowenberg-Watt befindet sich in einer
Entfernung von 200 m zum Ufer. Ein EinfluB der értlichen Kliranlage von List, die in den
duBeren Bereich des Konigshafens einmindet, auf dieses sowie auf das folgende Gebiet konnte
durch Messungen der Arbeitsgruppe ASMUS & ASMUS (Biolog. Anstalt Helgoland -
Wattenmeerstation) nicht festgestellt werden, Zweimal 5,5 Stunden am Tag fallt dieser Bereich
im Konigshafen trocken (45 cm G N.N.). Der Median der KorngroBenverteilung liegt bei
0,319 mm (Abb. 2, links oben).

Das Grining-Watt: Am oOstlichen Ende des Hauptpriels liegt das Groning-Watt. Die in
diesem Gebict ausgesuchte Dauerstation liegt an einem Sandhang in einer Entfernung von
50 m zum Ufer. Das Gebict fallt lediglich fiir zweimal 3,5 Stunden taglich trocken (20 cm
ii. N.N)). In Abhingigkeit von Windrichtung und -stirke unterliegt die Bodenoberflache des
Groning-Wattes hiufigen Veranderungen beziglich des Ein- beziehungsweise Abtrages von
feinen Sedimentpartikeln. Bei Ostwind wird zeitweise Schlick aus einer naheliegenden
Bodensenke auf den Sandhang verfrachtet. Im Mai 1993 bestanden nicht mehr als 7 % des
Sedimentes aus feinkornigem Sand (< 250 um), der Median lag bet 0,334 mm (Abb. 2, rechts
oben).

Die Tonnenlegerbucht: Ein Prielarm zieht in diese, von einem Nehrungshaken geschiitzte,
Bucht. Ungefihr 150 m von der Dauerstation entfernt befindet sich die Einleitung der
Klaranlage des Dorfes List, die bis Juli 1993 noch tber keine dritte Klarstufe verfugte, so dal3
das Gezeitenwasser in dieser kleinen Bucht wihrend der Hauptphase der Untersuchungen stets
durch die sich im Abwasser befindenden anorganischen und organischen Schadstoffe belastet
war. Die Wattfliche bei der Dauerstation (30 cm 0. N.N. gelegen), welche sich 20 m vom
Deich entfernt befindet, fillt taglich durchschnittlich zweimal fiir jeweils 4 Stunden trocken.
Obwohl knapp 10 % der Sedimentpartikel kleiner als 0,125 mm sind, betrigt der Median 0,387
mm (Abb. 2, links unten). Dies liegt vor allem daran, daB3 bei starkem Wind ein Eintrag
grobkornigen Sandes vom Nehrungshaken in das Gebiet erfolgt.

2.2 Das Keitum-Watt

Ein ausgeprigtes schlickiges Sandwatt-Gebiet befindet sich nérdlich vom Hindenburg-Damm.
In einem Gebiet 1 km ostlich des Ortsendes des Dorfes Keitum wurde in einer Entfernung von
300 m zum Ufer eine Probennahmestelle gewihlt (54°53° N, 08°23°0). Im Durchschnitt fallen
dic Wattflachen pro Tide 4 Stunden trocken (30 cm ii. N.N.). Das Sediment weist einen hohen
organischen Gehalt auf. Uber 40 % der Sedimentpartikel sind kleiner als 250 um. Der Median
betragt lediglich 0,117 Millimeter (Abb. 2, rechts unten).
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Abb. 1: Die Untersuchungsstandorte im Kénigshafen von List / Sylt (obere Karte) sowie des
Standortes bei Keitum (untere Karte). 1 = Mowenberg-Watt, 2 = Groning-Watt; 3 =
Tonnenleger-Bucht; 4 = Keitum-Watt,
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Abb. 2: Kumulative Auftragung der KorngroBenfraktionen aus den Untersuchungsgebicten.
Die Korngroflenfraktionen sind in einer PHI-Skala dargestellt (PHI = -log, der Partikelgréfe in
mm. Mit steigendem Wert von PHI nimmt die Partikelgrofie ab. (n = 6; Mittelwert £ 1SD).



3 DER LEBENSZYKLUS VON ENTEROMORPHA SPP. UND
BEGRIFFSDEFINITIONEN

3.1 Der Lebenszyklus von Enteromorpha spp.

Die Arten der Gattung Enteromorpha, die sich sexuell fortpflanzen, haben zwei identische
morphologische Generationen in ihrem Lebenszyklus (isomorph diplohaplont). Die eine
Generation besteht aus dem diploiden Sporophyten, der viergeiBelige Meiosporen
(Reduktionsteilung) produziert, die andere aus dem haploiden Gametophyten, der anisogame
zweigeiBelige Gameten hervorbringt (Abb. 3). Nach der Fusion des meist kleineren ménnlichen
mit dem groBeren weiblichen Gameten wiichst die daraus hervorhehende Zygote, nachdem sie
sich an ein Substrat angeheftet hat, wieder zu einem diploiden Sporophyten heran. Die
reproduktiven Zellen keimen direkt in ein Filament aus, das zundchst monoseriat ist, sich spater
jedoch zu einem offenen Schlauch weiterentwickelt. Bei vielen Arten werden als erstes die
rhizoidalen Zellen ausgebildet, so dafl eine Verankerung am Substrat gewihrleistet ist bevor
sich die Filamente ausbilden. Viele Arten und Varietiten der Gattung FEnteromorpha
vermehren sich nur asexuell durch zweigeifBelige oder viergeiBBelige Zoosporen. Desweiteren ist
bekannt, daB zumindest bei einigen Arten nichtfusionierte Gameten erneut zu Gametophyten
heranwachsen kénnen.

Detailliertere Beschreibungen tber den Entwicklungszyklus einzelner Enteromorpha-Arten
sind bei RAMANATHAN (1939), BLIDING (1963) und KOEMAN & VAN DEN HOEK
(1982a, 1982b, 1984) angegeben. Letztere beide Autoren sowie KAPRAUN (1970)
beschreiben fiir einige Arten ausfiihrlich die Abweichungen von dem allgemeinen isomorphen
diplohaplonten Entwicklungsschema.
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Abb. 3: Enteromorpha spp., allgemeiner Lebenszyklus: a, a” haploider Gametophyt; b, b’
Zellinhalt in zweigeiBelige Gameten geteilt; ¢, ¢' weibliche bzw. mannliche Gameten; d
Kopulation der Anisogameten, e Planozygote; f einreihig fadiger Keimling des Sporophyten
mit verzweigten Rhizoiden; g schlauchformiger Keimling des Sporophyten, h diploider
Sporophyt; i Zellinhalt des Sporophyten in viergeiBelige Meiosporen geteilt j, j° viergeiBelige
Meiosporen; k, k™ einreihig fidiger Keimling des ménnlichen und weiblichen Gametophyten; I,
1" schlauchférmiger Keimling des mannlichen und weiblichen Gametophyten ( verandert und

neu kombiniert nach Zeichnungen von KOEMAN & VAN DEN HOEK, 1982a in VAN DEN
HOEK et al., 1993).
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3.2 Einteilung und Definition einzelner Lebensabschnitte von Enteromorpha spp.

Sowoh! im deutsch- als auch englischsprachigen Raum existieren keine klaren
Begriffsabgrenzungen fiir die einzelnen Entwicklungsstadien von Makroalgen, wie sie im
Freiland vorgefunden werden. Im Gegensatz zu Laboruntersuchungen 1aB3t sich haufig nicht
feststellen, aus welchen Vermehrungsstadien eine makroskopisch sichtbare Enteromorpha-
Pflanze herangewachsen ist. Ebenso wird der Begriff "Keimling” von verschieden Autoren
unterschiedlich benutzt; einige sehen darin nur das Stadium nach den ersten Zellteilungen,
andere fassen den Begriff weiter bis hin zu einem Stadium, in dem die Pflanzen schon ein- bis
mehrere Millimeter herangewachsen sind. Ich benutze in der vorliegenden Arbeit fiir die
einzelnen Entwicklungsstadien, die aus Freiland-Probennahmen stammen, nachstehende

Begriffe und definiere sic folgendermafien:

Sporen: Der Sammelbegriff "Sporen" umfaBt alle einzelligen Vermehrungsstadien von
Enteromorpha spp., die von fertilen Thallusabschnitten freigesetzt werden, unabhingie davon,
ob es sich im strengen Sinne um Gameten, Zygoten, Meiosporen oder Zoosporen handelt und

ob sie sich in der Wassersiule befinden oder sich bereits auf dem Substrat angesiedelt haben.

Keimlinge: Der Begriff "Keimling" wird flir alle Enteromorpha spp.-Pflanzen benutzt, die nicht
grofer als 5 mm sind, tber ein intaktes apikales Thallusende verfiigen und mit ihren Rhizoiden
am Substrat angeheftet sind. Der Ubergang zwischen Keimlingen hin zu juvenilen Pflanzen ist
dabei jedoch flieend.

Als Keimlinge werden hier auch solche Stadien bezeichnet, die moglicherweise nicht aus einer
Spore gekeimt sind, sondern aus einem basalen Uberbleibsel adulter Pflanzen erneut

herangewachsen sind, da sich diese nicht voneinander unterschetden liefen.

juvenile Pflanzen: Als "juvenile Pflanzen" bezeichne ich lediglich die FEnferomorpha spp.-
Pflanzen, die aus Keimlingen herangewachsen und zwischen 5 - 50 mm grof3 sind. Weitere
Kriterien waren bei den Felduntersuchungen die noch vorhandene Verankerung der Pflanze am

Substrat und ein enger zeitlicher Zusammenhang mit dem Auftreten von Keimlingen im Gebiet.
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adulte Pflanzen: Als "adulte Pflanzen" werden von mir alle grofien (> 50 mm), makroskopisch
sichtbaren Lareromorpha spp.-Thalli bezeichnet, unabhingig davon, ob sie an einem Substrat

verankert sind oder nicht.

Fragmente: Der Begrift "Fragment" bezeichnet sowohl mikroskopisch kleine als auch wenige
Zentimeter grofle Bruchsticke von [nferomorpha spp., die sich im Sediment nachweisen

lassen oder in der Wassersaule umhertreiben. Fragmente konnen auch sekundir verankert sein.

4 MATERIAL & METHODEN

In diesem Kapitel wird lediglich auf die generelle Methodik der einzelnen Untersuchungen
eingegangen. Spezielle Vorgehensweisen und weiterfiilhrende Erklarungen zu den jeweiligen
Untersuchungen sind dem Ergebnisteil zu entnehmen.

4.1 Artenspektrum

Ein Teil der im Freilland gesammelten und zu Untersuchungen herangezogenen Sporen,
Keimlinge und adulten Pflanzen von Enteromorpha spp. wurde bis auf die Artebene bestimmt.
Zur Bestimmung wurden die Algen im Labor mit Hilfe einer Stereolupe und eines Mikroskopes
hinsichtlich ihrer Morphologie und Anatomie untersucht. Die Keimlinge der meisten Arten
mubBten im Labor erst zu juvenilen Pflanzen herangezogen werden bevor thre taxonomische
Einordnung erfolgen konnte. Als Bestimmungshiteratur wurden die Arbeiten von BLIDING
(1963) und KOEMAN & VAN DEN HOEK (1982a, 1982b, 1984) herangezogen.
Dauerpriparate und Photomaterial wurden von Frau E. KAMINSKI (Inst. fiir Meereskunde,
Kiel) zum Artenvergleich zur Verfiigung gestellt. Oft erwies sich ecine Anfarbung der
starkehaltigen Zellinhalte, insbesondere der Pyrenoide mit Lugol scher Losung als hilfreich
(GERLACH, 1977). Die im Konigshafen gefundenen Arten wurden von LOTZE (1994)
photographiert und herbarisiert.

4.2 Kulturbedingungen

Wurden Experimente im Labor durchgefihrt oder wurde mit Material aus dem Freiland
gearbeitet, geschah dies in der Regel immer unter gleichen Kulturbedingungen (auf
Abweichungen wird an entsprechender Stelle hingewiesen). Die Temperatur betrug im
Kulturraum durchgehend 15° + 1° C. Die Beleuchtung war zwolf Stunden am Tag
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eingeschaltet (7 bis 19 Uhr, Winterzeit). Als Lichtquellen wurden Lumilux Rohrenlampen (L
65 W/21 DS Weiss) der Firma OSRAM verwendet. Die Lichtstarke, mit der das
Untersuchungsmaterial bestrahlt wurde, schwankte zwischen 80 - 100 uE m? sec’ in
Abhiingigkeit zur Positionierung zur Lampe. Bei Experimenten mit mehreren Parallelen wurde
die Position der einzelnen Proben unter den Lampen jeden zweiten Tag variiert.

Das gesamte aus dem Freiland stammende Kulturmaterial wurde jeweils vor der eigentlichen
Untersuchung mit sterilisiertem oder autoklaviertem Seewasser gereinigt. Bei den
Laboruntersuchungen wurde ausschlieBlich autoklaviertes Seewasser benutzt. Als Kultur-
Medium wurde PES (Provasoli enriched seawater;, PROVASOLI, 1968) verwendet, dem
20 ml GeO; (0,25 g / Liter Aqua dest.) und 50 ml Streptomycinsulfat (6,25 g / Liter Aqua
dest.) pro Liter Seewasser zugegeben wurden, um ein iibermaBiges Wachstum von Diatomeen
und Bakterien zu verhindern. Das Kultur-Medium wurde alle sieben Tage gewechselt.
Abweichungen von der beschriebenen Vorgehensweise werden bei den einzelnen
Untersuchungen erwahnt.

4.3 Sporenansiedlung

Zeitliche und rdumliche Untersuchungen zum Sporenfall von Enteromorpha wurden an
verschiedenen Orten im Konigshafen durchgefithrt. Im Unterschied zu HOFFMANN &
UGARTE (1985) wurde dabei nicht die Anzahl von Enteromorpha-Sporen in der Wassersiule
bestimmt, sondern es wurden die Sporen ausgewertet, die sich wihrend eines definierten
Zeitraums auf Polyethylen-Platten ansiedelten (Abb. 4). Bei meinen Fragestellungen lag der
Vorteil dieser Methode darin, daB dabei wirklich nur die Sporen erfa3t wurden, die zu Boden
sanken, wihrend diejenigen, die mit dem Wasserkorper verdriftet wurden, unberiicksichtigt
blieben.

Die besiedelbare Fliche der Platten betrug 62,8 cm®. Im Labor wurde diese Fliche vorab
manuell mit Schmirgelpapier angerauht (KorngroBe 40) wund anschlieBend auf
Porzellankacheln mit weiBer Glasur festgeschraubt. Im Freiland wurden die Kacheln mit Hilfe
schmaler Aluminium-Heringe ungefihr 2 cm tiber dem Wattboden verankert. Dadurch sollte
eine potentielle Abweidung der sich auf den Platten ansiedelnden Enteromorpha-Sporen durch
Weidegénger unterbunden werden. Gelgentlich waren jedoch Kriechspuren der Wattschnecke
Hydrobia ulvae auf den Platten sichtbar. Obwohl ein sichtbarer Wegfrall von Sporen entlang
der Schleimspuren der Wattschnecken nicht festgestellt wurde, wurde diese Bereiche auf den
Platten nicht ausgewertet.
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Abb. 4: Darstellung einer Polyethylen-Platte und ihrer Befestigung, wie sie bei den
Untersuchungen im Freiland verwendet wurde.

Bei den Untersuchungen wurden vier bis sechs Parallelen pro Versuchsansatz genommen, und
die Auswertung im Labor erfolgte stets in der gleichen Art und Weise. Nach Beendigung der
Felduntersuchungen wurden die Polyethylen-Platten von den Kacheln gelost und ins Labor
iiberfiihrt. Die Kacheln selbst wurden zwischen den einzelnen Untersuchungen stets mit heilem
Wasser gereinigt. Von den Platten wurden nicht festhaftende Sporen sowie Schwebstoffe und
andere Verunreinigungen vorsichtig mit autoklaviertem Seewasser abgespiilt. Anschlieend
wurden die Platten in groBe Petrischalen (Durchmesser = 21,5 c¢m) tberfiihrt, die mit 800 ml
PES gefiillt waren. Danach wurden die Behilter in den Kulturraum gebracht. Nach 14 Tagen
erfolgte die Auszahlung der sich entwickelnden Enteromorpha-Keimlinge. Als Mindestmaf
wurde eine Fadenlinge von 200 pm genommen, wobei mehrere aufrechte Fiden, die von
einem gemeinsamen Rhizoid ausgingen, als eine Pflanze betrachtet wurden. Um etwaige
Fehlbestimmungen auszuschlieBen, wurden die Keimlinge noch mehrere Tage nach ihrer
quantitativen Erfassung in den Petrischalen gelassen.

In den Sommermonaten wurden aufgrund der hohen Dichte der Enteromorpha-Keimlinge
nicht die gesamten Platten ausgewertet, sondern nur jeweils zehn Teilflichen (4 x 4 mm), die
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zufillig ausgewahlt wurden Bei Untersuchungen in den Wintermonaten wurden sowohl
Teilflichen als auch ganze Platten ausgezahlt.

Zur Beantwortung verschiedener Fragestellungen wurden folgende Untersuchungen mit den

Platten durchgefiihrt:

1 Jahreszeitliche Prisenz von Sporen an den drei Dauerstationen

Dazu wurden jeweils sechs Platten pro Station fir eine Woche im Freiland exponiert
(entsprechend 14 Tiden), nachdem sie zuvor zufillig entlang eines 100 m langen Transekts, das
parallel zur Uferlinie verlief, verteilt wurden. Das Ausbringen der Platten geschah in der Regel

jeweils drei Tage nach Vollmond.

2. Tageszeitliche Ansiedlung von Sporen

An den Dauerstationen Tonnenleger-Bucht und Moéwenberg-Watt wurde am 9.08.93 die
Besiedlung von Platten bei Tageslicht und bei Dunkelheit untersucht. Ausgehend vom
auflaufenden Wasser wurden die Platten jeweils fiir drei Stunden an ihren Standorten gelassen
und unmittelbar danach in Kultur genommen. Die Bedeckung der Platten mit Wasser erfolgte
tagstber um 15:30 im Mowenberg-Watt und nachts um 3:30; das Ausbringen und Einholen
der Platten erfolgte in der Tonnenleger-Bucht, entsprechend den Wasserbedeckungszeiten,
jeweils 15 Minuten spiter.

3. Raumliche Verteilung von Sporen bei zunehmender Entfernung zu einer Algenmatte.
Die Anzahl der sich wihrend einer Tide auf den Platten ansiedelnden Sporen wurde am 9.07.93

an fiinf Stationen im Mowenberg-Watt untersucht. Der ufernahe Standort wurde so gewahlt,
daB er innerhalb eines Enteromorpha-Bestandes lag. Entfernungen vom Ufer, tageszeitliche
Wasserbedeckung und Niveauunterschiede der Platten sind Tabelle 1 zu entnehmen.

Standort | Entfernung | Ausbringen | Einholen Zeit mit Maximale
vom Ufer | der Platten | der Platten | Wasserbedeckung Wasser-
bedeckung
Priel (5) 561 m 13:40 0:15 10:35 165 cm
B 484 m 14:20 0:00 9:40 140 cm
3 349 m 15:03 23:21 8:18 110 cm
2 239 m 15:43 22:43 7:00 85 cm
Algen (1) 129m . 16:01 22:10 6:09 64 cm

Tab. 1: Raumliche Verteilung von Enteromorpha-Sporen. Angegeben ist die Lage der
Polyethylen-Platten vom Ufer, der Zeitraum der Wasserbedeckung der Platten, sowie deren

maximale Wasserbedeckung. Das Gezeitenwasser stieg an dem Tag 36 cm hoher als das
mittlere Hochwasser. Datum: 9.07.93
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4 Dunkelresistenz von Sporen

Am 9.08.93 wurden insgesamt 53 Platten fiir zwei Tiden in die ufernahen Enteromorpha-
Bestiande des Mowenberg-Watts ausgebracht und auf diese Weise mit Sporen beimpft. Zur
Abschatzung der Abundanz der Sporen wurden fiinf Platten unmittelbar nach Einbringen des
Experimentes kultiviert. Die iibrigen Platten wurden nach Uberfithrung in die Petrischalchen
dunkelgestellt, je 24 Platten bei 5°C beziehungsweise bei 15°C. Nach 1, 2, 4, 6, 8 und 10
Monaten wurden jeweils vier Platten aus dem 5°C und dem 15°C - Raum kultiviert, nachdem
das in den Schalen vorhandene Wasser durch PES ersetzt wurde. Wahrend der gesamten
Dunkelphase wurde das Wasser in den Petrischilchen nicht ausgetauscht.

4.4 Uberdauerung und Auskeimung von Sporen

Die winterliche Abundanz von Enteromorpha-Sporen im Freiland wurde untersucht.
Desweiteren wurde im Labor untersucht, unter welchen experimentellen Bedingungen dieses
Material auszukeimen vermag. AuBlerdem wurde die minimale KorngroBe des Sedimentes
bestimmt, auf der Sporen auskeimen konnen. Die durchgefiihrten Experimenten werden im
Folgenden kurz beschrieben:

1. Uberdauerung von Enteromorpha-Sporen auf Hydrobia ulvae

An den drei Dauerstationen wurden zum Ende des Winters (Marz 1993) Wattschnecken
(Hydrobia ulvae) gesammelt, deren Gehause bei 50-facher VergroBerung keinerlei Aufwuchs
zeigten. Die Wattschnecken wurden einzeln in kleinen Petrischélchen (9 ml PES) kultiviert.
Nach 14 Tagen erfolgte die Auswertung des Experimentes, indem die Anzahl der
Wattschnecken-Gehduse ausgezdhlt wurde, die nach der Kultivierung einen Bewuchs mit
Enteromorpha-Keimlingen zeigte. Jeweils 50 Tiere bildeten eine Parallele. Im Méwenberg-
und Groning-Watt wurde zwischen ein- und mehrjahrigen Tieren unterschieden, in der
Tonnenleger-Bucht war dies aufgrund der heterogenen GroBenverhiltnisse der Wattschnecken
nicht méglich. In der Tonnenleger-Bucht (Versuchsbeginn 17.03.93) und im Gréning-Watt
(30.03.93) wurden jeweils sechs Parallelen genommen, im Mowenberg-Watt (24.03.93) vier
Parallelen.

2. Uberdauerung von Enteromorpha-Sporen im Sediment

Am 10.02.94 wurden an der Dauerstation im Méwenberg-Watt mit einem Stechrohr (6,9 cm
Durchmesser) acht Sedimentkerne bis in eine Tiefe von fnf Zentimetern genommen. Jeder
Sedimentkern wurde horizontal in flinf Schichten zerlegt (Schichtdicke 1 cm). Die einzelnen
Sedimentschichten wurden auf den Anteil in ihr enthaltener Enteromorpha-Fragmente und die
Anzahl mit Enteromorpha-Keimlingen bewachsener Sedimentkérner untersucht. AnschlieBend
wurde die Sedimentfraktionen (mit Ausnahme der bewachsenen Sandkorner) in Petrischidlchen
(21,5 cm Durchmesser, 800 ml PES) uberfiihrt und kultiviert. Die Versuchsauswertung
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erfolgte nach 14 Tagen. Die Abundanzen der in den Sedimentproben enthaltenen
Wattschnecken wurden ebenfalls ausgezahlt und ihr Bewuchs mit Enteromorpha-Fiden wurde
ausgewertet. Jeweils SO unbewachsene Tiere pro Sedimentkern wurden in Kultur genommen
(Kulturmethode siehe unter 1.).

3. Auskeimung von Enteromorpha prolifera auf Sedimenten unterschiedlicher Korngrofe
Getestet wurde, ob grobe und feine Sandkoérner gleich gut geeignet sind fiir die Auskeimung
von Enteromorpha prolifera-Zoosporen. Dazu wurde aus dem Konigshafen stammendes
Sediment 72 Stunden lang bei 70°C erhitzt und anschlieBend tiber einen Siebsatz (63 um, 125
um, 250 um, S00 um, 1000 pm) in verschiedene Fraktionen aufgetrennt. Im Freiland wurden
am 18.08.93 fertile Sporophyten von Enteromorpha prolifera gesammelt, mit autoklaviertem
Seewasser gespiilt und uber Nacht bei 15°C feucht gehalten. Die Zugabe von 800 ml
autoklaviertem Seewasser fiihrte am nachsten Morgen zu einem Ausschwérmen der Sporen.
Die so erhaltene Sporensuspension wurde durch ein 125 um Sieb gegosssen, um groBere
Thallusfragmente und andere Fremdkorper grob zu entfernen. Die Anzahl der in der
Suspension enthaltenen Sporen wurde mit Hilfe eines Utermohl-Mikroskopes ausgezihlt. In
einem Milliliter Suspension waren 34x10° Sporen + 10 % enthalten. Fiir den eigentlichen
Versuch wurden jeweils acht Petrischalchen (Durchmesser = 8,5 cm) mit 4 cm’ einer
KorngroBenfraktion gefiillt, und dieses Sediment wurde gleichmaBig auf dem Boden verteilt.
AnschlieBend wurden 40 ml PES und 15 ml der Sporensuspension in die Schalen gefiillt. Das
Beimpfen der Sedimentfraktionen mit Sporen erfolgte in wahlloser Reihenfolge. Eine direkte
Entwicklung von Enteromorpha prolifera-Keimlingen auf den Petrischilchen wurde bei
Versuchsende nicht festgestellt. Die Auswertung des Experimentes erfolgte semi-quantitativ,
indem pro Petrischale 10 zufillig ausgesuchte Raster (4 x 4 mm’) mit jeweils 100
Untereinheiten betrachtet wurden. Dabei wurde die Anzahl der Untereinheiten mit
Enteromorpha prolifera-Keimlingen augezahit. Die so erhaltenen Werte pro Raster lagen also
zwischen 0 - 100.

4. Einflull der Temperatur auf das Auskeimen von Enteromorpha-Sporen
Mit Hilfe einer Temperaturorgel wurde ein Temperaturgradient von + 5°C bis + 30°C erzeugt.

Jeweils 16 Petrischalen mit je einer Wattschnecke ohne sichtbaren Enteromorpha-Bewuchs
wurden in einem Temperaturbereich eingesetzt, der sich tber drei bis vier Temperaturgrade
erstreckte. Ein Wasserwechsel erfolgte wihrend der zwolftigigen Versuchsdauer nicht. Bei der
Auswertung wurde nicht nur zwischen bewachsenen und unbewachsenen Schnecken
unterschieden, sondern auBlerdem der jeweils lingste Enteromorpha-Thallus pro Schnecke
vermessen. Schnecken, deren Gehiuse innerhalb dieses Zeitraumes ohne Aufwuchs blieben,
wurde bei 15°C und erneutem Wasserwechsel noch einmal fiir eine Woche nachkultiviert.
Damit sollte festgestellt werden, ob ein fehlendes Auskeimen auf die Abwesenheit
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mikroskopischer ~ Enteromorpha-Stadien  zurickzufiihren war, oder ob  die
Temperaturbedingungen ungeeignet waren.

5. EinfluB der Tageslange auf die Keimung von Enteromorpha-Sporen
Das Auskeimvermogen von Enteromorpha-Sporen auf Gehausen der Wattschnecke Hydrobia
ulvae (Methode siehe unter 1.) wurde bei drei verschiedenen Tageslingen getestet.

8 Std. Licht / 16 Std. Dunkelheit
12 Std. Licht / 12 Std. Dunkelheit
16 Std. Licht / 8 Std. Dunkelheit

Die tagliche Lichtdosis (Anzahl der Photonen pro Tag) wurde zwischen den drei Ansitzen
nicht konstant gehalten, sondern steigerte sich entsprechend der zunehmenden Tageslinge.
Nach einer Kulturdaver von zehn Tagen wurde untersucht, auf wieviel Prozent der
Schneckengehduse sich Enteromorpha-Thalli ausgebildet hatten, und der jeweils lingste
Thallus pro Gehause wurde vermessen. Pro Ansatz wurden sechs Parallelen mit je 45-50
Tieren gebildet

4.5 Jahreszeitliche Priisenz und Verbreitung von Keimlingen

Die jahreszeitliche Priasenz von Enteromorpha-Keimlingen auf Sandkérnern und
Wattschnecken-Gehausen wurde an den drei Dauerstationen im Konigshafen regelmafig
untersucht. Desweiteren wurde eine einmalige Probennahme in einem Wattgebiet bei Keitum
(21.05.92) sowie eine flichendeckende Beprobung im Konigshafen durchgefiihrt (23.04.92).
Bei letzterer wurden 89 Stationen von der GroBe eines Hektars ausgewahlt und auf den
Bewuchs von Hydrobia ulvae mit Enteromorpha-Keimlingen hin untersucht. Sedimentproben
wurden von 44 Stationen genommen.

Die Probennahme an den jeweiligen Stationen wurde folgendermafBen durchgefiihrt:

1. Bewuchs der Wattschnecken:
Mit einem Stechrohr wurden jeweils sechs Bodenproben (20 cm’ Oberfliche x 5 cm’

Einstichtiefe) genommen. Die in den Sedimentkernen enthaltenen Wattschnecken wurden unter
flieBendem StiBwasser iiber ein Sieb (1 mm Maschenweite) vom Sediment getrennt und bei 25-
facher VergroBerung auf ihren Bewuchs hin untersucht. Samtliche Schnecken, die bei den
Probennahmen bis zum Juli 1992 von einem Sieb mit 1 mm Maschenweite zuriickgehalten
wurden, wurden als ein- oder mehrjahrig bezeichnet. Tiere, die aus dem Larvenfall von 1992
stammten, wurden ab Juli 1992 zunéchst in einem zweiten Sieb mit einer Maschenweite von
0,5 mm gefunden. Sie wurden in der Folgezeit stets als juvenile Tiere bezeichnet. Im Verlauf
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der Zeit wurden die juvenilen Tiere auch zunehmend von dem Sieb mit 1 mm Maschenweite
zuriickgehalten. Aufgrund ihrer geringen GroBe lieBen sie sich zumindest im Mowenberg-Watt
und im Groning-Watt eindeutig von den élteren Schnecken unterscheiden, so daf sie in diesen
beiden Gebieten bis zum Ende der Untersuchungen getrennt von den délteren Schnecken
ausgezihlt wurden. An zwei Zeitpunkten im Jahr wurde die GroBenverteilung der Tiere erfafit

Aus den Proben der drei Dauerstationen wurden jeweils 20 Schnecken genommen, deren
Gehause Enteromorpha spp.-Thalli trugen. Diese wurden fur eine Woche bei 15°C kultiviert,
um die Keimlinge nach einem weiteren Heranwachsen auf Artniveau zu bestimmen. Waren an
den einzelnen Standorten in den sechs Parallelen insgesamt weniger als 20 bewachsene Tiere
enthalten, so wurde lediglich die Gesamtzahl dieser Schnecken benutzt.

2. Bewuchs der Sandkorner:

Die Beprobung des Oberflachensedimentes erfolgte mit Plastikspritzen (Durchmesser = 2,9
cm), bei denen die Spitze abgeschnitten wurde. Die Spritzen wurden als Stechrohre benutzt,
wobei mit Hilfe des Spritzenstempels das eingeschlossene Sediment soweit herausgedriickt und
verworfen wurde, daB lediglich eine 3 mm starke Schicht in der Spritze iibrigblieb. Diese stellte
die urspriinglich oberste Schicht des Sedimentkernes dar. Aufgrund des kleinen
Spritzendurchmessers wurden jeweils zwei Sedimentkerne als eine Parallele behandelt (n = 6),
Im Labor wurden die Schwebstoffe von dem iibrigen Sediment dekantiert und verworfen, da
Voruntersuchungen ergeben hatten, dall Schwebstoffe frei von Enteromorpha-Keimlingen
sind. Der verbleibende Rest des Sedimentes wurde so in die Petrischilchen verteilt, daB8 die
Sandkomer einzeln nebeneinander lagen und auf ihren Bewuchs hin untersucht werden
konnten.

4.6 Adulte Thalli

Parallel zu den Untersuchungen an den drei Dauerstationen zur jahreszeitlichen Prisenz von
Enteromorpha-Sporen und -Keimlingen, wurden jeweils Biomasse-Proben der im Gebiet
vorhandenen Griinalgen genommen. Die ProbennahmegroBe schwankte zwischen 0,04 m” und
1,00 m’ (n = 6). Die Differenzen in der ProbennahmegroBe erklaren sich durch die ungleiche
Verteilung der Makroalgen in den Untersuchungsgebieten und jahreszeitlichen Verianderungen
in ihrer Abundanz. Zur Trockengewichtsbestimmung wurden die Algen zundchst mit
StiBwasser gespiilt, um anhaftende Sandkomer, Salzkristalle und Tiere, vor allem Hydrobia

ulvae, zu entfernen. Dann wurden die Algen 72 Stunden lang bei 70°C getrocknet und
anschlieBend gewogen.

Gleichzeitig zu den Biomasse-Proben wurden von April 1992 bis April 1993 an den drei
Dauerstationen auf einer Fliche von jeweils einem Hektar gezielt adulte Pflanzen von



Material & Methoden 19

Enteromorpha spp. gesammelt, um die qualitatitve Zusammensetzung der Enteromorpha-
Arten fiir alle Standorte und zu jeder Jahreszeit festzustellen.

Die Grinalgenbedeckung im gesamten Konigshafen wurde im April 1992 und Juli 1992
kartiert. Dies geschah durch Einteilung der Bucht in Areale zwischen 2.500 - 10.000 m’

Grofe. Jedem einzelnen Areal wurde nach folgendem Schema ein bestimmter Bedeckungsgrad
zugeordnet:

0-1% Bedeckung (ohne Griinalgen)

2-10% Bedeckung (wenig Griinalgen vorhanden)
11-30% Bedeckung (Griinalgen mafig vertreten)
31-70% Bedeckung (Griinalgen héufig vertreten)
71-100% Bedeckung (Griinalgen mattenbildend)

Im Juli 1992 wurden zusitzlich an 66 Stationen insgesamt 231 Algenproben genommen, um
aus den Bedeckungsgraden die gesamte Biomasse an Griinalgen im Konigshafen (mit
Ausnahme des Uthorner AuBenwattes) abzuschitzen.

4.7 Beweidung von Sporen und Thallus-Fragmenten

In zwei Untersuchungen wurden geprift, ob (1) der Wattwurm Arenicola marina am Sediment
anhaftende Enteromorpha-Sporen verdaut und ob (2) die Wattschnecke Hydrobia ulvae

Enteromorpha-Fragmente abweidet oder zumindest deren Wachstum beeinfluf3t.

1. Arenicola marina

Im Mowenberg-Watt wurden im August 1994 bei Niedrigwasser zum einen Sedimentproben
(n=8) von Einsturztrichtern des Wattwurmes Arenicola marina genommen und zum anderen
frisch abgelassene Kotschniire (n=8) des Wattwurmes in Petrischalen mit Offnungen im Boden
aufgefangen (Abb. 5). Die so erhaltenen Sedimentproben wurden fur 14 Tage in 800 ml PES
kultiviert. AnschlieBend wurde die Anzahl sich entwickelnder Enteromorpha-Keimlinge

ausgezihlt und auf Gramm Trockengewicht des Sedimentes bezogen.

2. Hydrobia ulvae

Im August 1993 wurde im Labor getestet, ob die Wattschnecke Hydrobia ulvae
Enteromorpha-Fragmente fri3t oder deren Wachstum beeinfluB3t. Jeweils 7x8 Petrischalen (8,5
cm Durchmesser, 75 ml PES), in denen sich 10, 25 oder 50 juvenile beziehungsweise 10, 25

oder 50 adulte Wattschnecken oder keine Wattschnecken befanden, wurden mit kurzen
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Enteromorpha-Fragmenten gefullt (0,110 - 0,140 g Feuchtgewicht) und zwolf Tage kultiviert.
Das Kulturmedium wurde alle drei Tage gewechselt. Zum Schlul des Experimentes wurde die

Gewichtsverdnderung der Algen gemessen.

8 * Kotschniire

Abb. §: Probennahme-Schema der Untersuchung zur Verdauung von Enteromorpha-Sporen
durch den Wattwurm Arenicola marina. Anmerkung: Die Proben am Einsturztrichter und die
der Kotschniire wurden nicht vom selben Tier genommen.
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S STATISTIK

Fir die Darstellung der Daten wurden das arithmetische Mittel und die Standardabweichung
verwendet (x £ 1 SD). Die Auswertung der Daten wurde mit einem Statistik - Programm der
Firma STATSOFT (1991) durchgefiihrt. Eine eingehende Beschreibung der jeweils
durchgefiihrten Tests ist bei SACHS (1984), SOKAL & ROHLF (1981), BORTZ et al. (1990)
oder LOZAN (1992) nachzulesen. Die Durchfilhrung der Varianzanalysen erfolgte nach
Angaben von UNDERWOOD (1981) und HURLBERT (1984). Samtliche Einzelergebnisse
der durchgefiihrten statistischen Untersuchungen sind in einem speziellen Anhang dieser Arbeit
aufgefiihrt. Fiir jede durchgefiihrte statistische Auswertung einer Untersuchung ist im
Ergebnisteil jeweils ein Querverweis (Fulnote) angegeben, der zur entsprechenden Stelle im
Statistik-Anhang fithrt. Damit soll dem interessierten Leser die Moglichkeit gegeben werden,
samtliche Schritte der statistischen Auswertung nachzuvollziehen, auf die im Ergebnisteil aus
Griinden der Uberschaubarkeit nicht detailliert eingegangen wird.

Je nach Fragestellung, experimentellem Aufbau und Probennahmedesign wurden folgende
parametrische und nichtparametrische statistische Tests durchgefiihrt, die gegebenenfalls durch
AnschluB3tests (TUKEY-Test, STUDENT-NEWMAN-KEULS-Test, NEMENY]I- Vergleiche)
ergdnzt wurden,

T-Test: Dieser Test wurde flr den Vergleich zweier unabhingiger normalverteilter
Stichproben benutzt.

ANOVA (Varianzanalyse): Die Homogenitit der Varianzen wurde bei jeweils gleichem
Stichprobenumfang nach HARTLEY, COCHRAN und BARTLETT getestet. Bei Bedarf
wurden Transformationen der Daten vorgenommen. Die Varianzen galten als homogen, wenn
das Signifikanzniveau P = 0,05 uberschritten wurde. Die Varianzanalyse wurde allerdings auch
fur solche Daten durchgefiihrt, bei denen das Signifikanzniveau auch nach Transformation der
Daten P < 0,05 betrug, jedoch grofler als P = 0,01 war. Dieser letzte Fall und mogliche
Konsequenzen daraus werden bei UNDERWOOD (1981, Seite 534 und folgende) ausfiihrlich
diskutiert. Im Ergebnisteil wird auf solche Fille hingewiesen, im Anhang ist dann das genaue
Maf der Abweichung nachzulesen.

Es wurden sowohl einfache als auch zweifache Varianzanalysen mit stets festen Faktoren
durchgefiihrt. AnschlieBend wurden multiple Mittelwertvergleiche nach TUKEY oder nach
STUDENT-NEWMAN-KEULS durchgefiihrt. Letzterer Test wurde vor allem dann
angewandt, wenn das Interesse auf der Bildung homogener Gruppen mit Hilfe kritischer
Rangzahlen ( P < 0.05) basierte und nicht auf signifikante Unterschiede einzelner Datenpaare.



U - Test: Wurden nur einzelne unabhingige Stichproben miteinander verglichen, bei denen die
Voraussetzungen fiir den T-Test nicht erfullt waren, fand der U-Test Verwendung.

H-Test nach KRUSKAL & WALLIS (Rangvarianzanalyse}: Der H-Test wurde dann benutzt,
wenn die Voraussetzungen fur die Durchfiihrung eines U-Tests erfullt waren, jedoch nicht

diejenigen flir eine Varianzanalyse (z. B. fehlende Homogenitit der Varianzen). Da dieser Test
bei mehreren unabhiingigem Stichproben keine Auskunft dariiber gibt, zwischen welchen von
diesen cin signifikanter Unterschied besteht, wurde als AnschluBtest der Schnelltest nach
NEMENYI (P < 0.05) benutzt.

KOLMOGOROV-SMIRNOV-Test: = Dieser Test wurde nur fiir eine Fragestellung
angewendet, Es wurde die Hypothese pgepriift, ob sich die GréBenspektra von mit

Enteromorpha spp. bewachsenen Schnecken (Hydrobia ulvae) signifikant von Schnecken ohne
Bewuchs unterscheiden lassen oder ob sie der gleichen Grundgesamteinheit angehoren.

Im Statistik-Anhang sind die genauen Signifikanzen (P-Werte) angegeben. Im Ergebnisteil
wurde folgende gingige Einteilung fur die oberen Signifikanzschranken gewihit:

P =0,05 (*)
P =0,01 (**)
P = 0,001 (***)

Bei P > 0,05 wurden Unterschiede als nicht signifikant (n.s.) betrachtet.
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6 ERGEBNISSE

Der Ergebnis-Teil gliedert sich in die dret Abschnitte: Sporen, Keimlinge und adulte Pflanzen.
Im ersten Abschnitt werden die Ansiedlung von Enteromorpha-Sporen, die Uberwinterung und
dic Experimente zur Auskeimung behandelt. Im darauffolgenden Abschnitt wird die
jahreszeitliche Prdsenz von Keimlingen dargestellt unter besonderer Berticksichtigung der
Wattschnecke Hydrobia ulvae als Substrat. Der letzte Teil der Ergebnisse zeigt die
jahreszeitliche Entwicklung und Produktion der adulten Pflanzen auf und vergleicht die
Bedeutung von Enteromorpha im Kénigshafen mit der von anderen Griinalgen-Bestinden. Um
eine Uberschaubarkeit des Ergebnisteiles zu gewihrleisten, sind jedem Abschnitt oder
Teilabschnitt die wesentlichen Fragen vorangestellt, die mit der jeweiligen Untersuchung
beantwortet werden sollten.

6.1 Sporen

Enteromorpha -Bestande entwickeln sich in jedem Frihjahr in unterschicdlich starker Menge
im Wattenmeer. Welche Stadien sind es, die ihre Entwicklung einleiten? Welche Bedeutung
haben Sporen in Gebieten, in denen ein festes Substrat kaum vorhanden ist? Wann und unter
welchen Umstiénden keimen diese Sporen aus? Die Klarung solcher Fragen wird zumindest
ansatzweise in diesem Abschnitt behandelt.

6.1.1 Der Sporenfall im Jahresgang

In welcher Jahreszeit im Jahr findet der Sporenfall von Enteromorpha im Kénigshafen statt?

Sporen von Enteromorpha lieBen sich an allen dret Dauerstationen zu fast jeder Jahreszeit
nachweisen (Abb.6). Lediglich bei einer Probennahme im Februar 1994 blieben samtliche
Platten ohne Bewuchs. Dies lag daran, daB die Platten vollstandig von einer Eisschicht bedeckt
waren, die eine mogliche Ansiedlung von Sporen aus der Wassersdule verhinderte. Die grofite
Ansiedlung von Sporen erfolgte in den drei Untersuchungsgebieten in den Monaten Mai bis
Oktober 1993, einhergehend mit der groBten Prasenz von adulten Pflanzen in den jeweiligen
Gebieten, bezichungsweise in deren ndheren Umgebung. In den nachfolgenden Herbst- und
Wintermonaten war ein Sporenfall hingegen kaum zum verzeichnen. Dieser setzte verstirkt
erst wieder ab Mai 1994 ein.
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Abb. 6: Sporenfall von Enteromorpha an drei Dauerstationen im Konigshafen. Angegeben ist
die Anzahl von Sporen, die sich im Freiland innerhalb von sieben Tagen auf Platten angesiedelt
hatten und anschlieBend in der Kultur ausgekeimt sind (n = 6; Mittelwert = 1SD,
logarithmischer Mal3stab).
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An den drei Stationen lieBen sich signifikante Unterschiede im Sporenfall zwischen den
Sommer- und Wintermonaten mit dem H-Test nach KRUSKAL-WALLIS und anschlieBenden
NEMENY]I-Vergleichen aufzeigen '):

Méwenberg-Watt: Im Mowenberg-Watt fand die geringste Besiedlung der Platten mit Sporen
statt. Erst ab Mai nahm die Anzahl der ausgekeimten Pflanzen auf den Platten zu, eine
maximale Sporenfestsetzung wurde Ende Juli 1993 festgestellt. Trotzdem fanden sich zu
diesem Zeitpunkt lediglich 960 + 1390 ausgekeimte Sporen cm™ x 7 Tage” auf den Platten.
Der Enteromorpha-Giirtel des oberen Gezeitenbereiches hatte sich 1993 nicht bis zu der
Station im Mowenberg-Watt ausgedehnt, so daB3 nur sehr geringe Mengen an adulten Thalli in
unmittelbarer Nahe der Platten vorhanden waren. Die meisten Sporen wurden sicherlich tiber
die Wassersdule bis zu den Platten transportiert (siehe Kapitel 6.1.2). Schon ab September
befanden sich kaum noch Sporen auf den Platten. In den nachfolgenden Monaten wurden nie
alle Parallelen von Enteromorpha-Sporen besiedelt. Fast durchweg bis April 1994 blieb die
Gesamtanzahl ausgekeimter Sporen unter zehn Thalli pro Platte (62,8 cm’). Eine verstirkte
Sporenansiedlung setzte erst wieder im Mai 1994 ein.

Groning-Watt: Im Groning-Watt war die Besiedlung der Platten mit Enferomorpha-Sporen
in den Sommermonaten sehr heterogen. In diesem Gebiet hatte sich 1993 im Gegensatz zu den
Vorjahren keine geschlossene Algenmatte ausgebildet. Es waren nur lockere Bestinde
vorhanden, die bei starkeren Winden des oOfteren umgelagert, zusammen- oder auch
weggetrieben wurden. Dadurch erklart sich die stark variierende Ansiedlung von Sporen auf
den Platten wihrend der Sommermonate. Im Juni keimten mit 5605 + 5240 Sporen cm™ x 7
Tage" die meisten Sporen aus. Auffillig war im Groning-, aber auch im Mowenberg-Watt, daB
zum Teil sehr starke Unterschiede im Bewuchs der einzelnen Parallelproben auftraten,
wodurch sich die zum Teil sehr groBen Standardabweichungen ergaben. Dies ist auf die
unregelmiBig verteilten Enteromorpha-Bestinde zuriickzufithren. Platten, an denen driftende
Enteromorpha-Thalli hangengeblieben waren, hatten im Labor den starksten Aufwuchs an
Keimlingen zu verzeichnen.

Tonnenlegerbucht: Die Tonnenleger-Bucht wies als einzige der drei Dauerstationen wihrend
der Sommermonate eine dichte Algenmatte von Enteromorpha auf. Hier wurde von Mai bis
Oktober eine extrem hohe Anzahl von Sporen auf den Platten festgestellt. Die einzelnen
Keimlinge wuchsen auf den Platten dicht an dicht, so daB kaum ein nichtbesiedelter
Zwischenraum ausgemacht werden konnte. In diesem Fall kann davon ausgegangen werden,
daf die Sporendichte in der Wassersaule so hoch gewesen sein muB, daf3 sich durchaus noch

! Statistik-Anhang: Seite I-IT; 1.Unters.
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mehr Sporen festgesetzt hatten, wenn weiterer verfligharer Raum auf den Platten vorhanden
pewesen wire. Damit ein relativer Vergleich zu den beiden anderen Gebieten moglich ist,
wurde jedoch davon abgesehen, die Platten in der Tonnenleger-Bucht nur fiir einen kiirzeren
Zeitraum am Standort zu lassen. Im Sommer konnten bis zu 40.000 £ 5900 (Sept.93)
Keimlinge ¢cm” x 7 Tage' auf den Platten kultiviert werden, wobei Keimlinge von
Enteromorpha flexuosa dominierten. In den Wintermonaten nahm die Anzahl von Sporen
deutlich ab. Restbestinde adulter Thalli sorgten jedoch dafir, dall in diesem Gebiet auch
wihrend der Wintermonate noch ein Sporenfall festzustellen war. Im Januar befanden sich
noch durchschnittlich 45 + 20 Keimlinge cm™ x 7 Tage™ auf den Platten.

Zum Vergleich des Sporenfalls an den einzelnen Untersuchungsstandorten wurden die
Wochenergebnisse jeweils fur den ganzen Monat (30 Tage) hochgerechnet und die
Monatssummen anschlieBend addiert, so daf} sich die Gesamtanzahl der ausgekeimten Sporen
wihrend der Sommer- beziehungsweise der Wintermonate abschitzen lieB (Tab.2). Im
Mowenberg-Watt ergab sich hieraus ein gesamter Sporenfall von 82 x 10° Sporen m’* wihrend
des Sommers (April - Oktober), wogegen lediglich 8000 auskeimfihige Sporen m™? in den
Wintermonaten (November - Februar) zu Boden gesunken waren. Vergleicht man damit die
Tonnenleger-Bucht mit ihrer dichten Algenentwicklung wihrend des Sommers 1993, so
unterscheiden sich die Ergebnisse um zwet GroBenordnungen voneinander. Mindestens
4,9 x 10° Sporen m? (bzw. 4.900 Sporen mm™) waren wahrend der Sommermonate dort

vorhanden.
Zeitraum Miowenberg-Watt | Groning-Watt { Tonnenleger-Bucht
April - Okt. 1993 82x 10" 526 x 10° 4898 x 10°
Nov. 93 -Feb.94{ 0008 x 10° 0023 x10° 7.6x 10°
4] [ &
Insgesamt 82 x 10 526 x 10 4906 x 10

Tab. 2: Berechnete Gesamtanzahl von [IEnteromorpha-Sporen, die wihrend der
Sommermonate bzw. der Wintermonate im Konigshafen auf einen Quadratmeter Bodenfliche
gefallen sind. Die Wochenergebnisse der Sporenansiedlung auf den Platten wurden jeweils fur
einen Monat hochgerechnet und anschlieflend summiert.
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Die Platten wurden stichprobenartig auf die Zusammensetzung aus den einzelnen
Enteromorpha-Arten untersucht. Bei den gegebenen Kulturbedingungen entwickelten sich auf
diesen hauptsachlich Enferomorpha prolifera, L. radiata und E. flexuosa, in geringerem
Mafe kam E. clathrata vor, I.. torta war auf den Platten nur selten vertreten. Wahrend im
Frihjahr noch Keimlinge von Enteromorpha prolifera und E. radiata die haufigsten Vertreter
auf den Platten waren, herrschte zum Ende des Sommers Emteromorpha  flexuosa vor.

Besonders auffallig war dies in der Tonnenleger-Bucht, wo Enteromorpha flexuosa im Herbst
die einzige Algenart auf den Platten war.

Im Verlauf des Untersuchungszeitraumes entwickelten sich neben den Keimlingen von
Interomorpha noch zahlreiche andere Algen auf den Platten (Tab.3). Diese wurden jedoch bei
der Auswertung der Ergebnisse nicht berticksichtigt, zumal eine Massenentwicklung einzelner
Arten nicht stattfand. Somit konnte eine Konkurrenz um das begrenzt zur Verfiigung stehende
Substrat ausgeschlossen werden.

Acrochactium daviesii (Dillw.) Nag.

Ceramium rubrum (Huds)) C. A. Ag.
Cladophora spp. Kiitz.

Fetocarpus confervoides (Roth) Le Jolis
I-picladia perforans (Huber) Nielsen
Monostroma grevillei (Thuret) Wittr.

Petalonia fascia (O.F. Miller in Fl. dan.) Kuntze
Rhizoclonium riparium (Roth) Harvey

Ulothrix flacca (Ditlw.} Thuret in Le Jolis
Ulothrix implexa (Kiitz.) Kiitz.

Hormiscia penicilliformis (Roth) Fries

Tab. 3: Makroalgen, die sich neben Enterortorpha an drei Dauerstationen im Koénigshafen auf
den Platten ansiedelten. Kleinalgen (adult < 1 cm Thalluslange) und krusten-bildende Formen
wurden nicht vollstandig erfalt. Zeitraum: Marz 1993 - Mai 1994,

6.1.2 Tageszeitliche Festsetzung von Sporen

Ist die Festsetzung von Enteromorpha-Sporen von der Tageszeit abhéngig?

Im Mowenberg-Watt (geringe -nteromorpha-Bestinde) und in der Tonnenleger-Bucht (dichte
Interomorpha-Matte) wurde die Sporen-Ansiedlung bei Tag und bei Nacht miteinander
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verglichen. Es zeigte sich, daB signifikante Unterschiede im Sporenfall zwischen den beiden
Standorten aufiraten, diese sich aber auch im Hinblick auf die tageszeitliche Ansiedlung von

Sporen voneinander unterschieden ? (Tab.4 und Tab.5).

zweifache ANOVA, Modell: fixed

Faktor Freiheitsprade | Variabilitit | Freibeitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den {Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Standort 84.863 20 0,336 2524622 < 0.0001
Tapeszeit 21.972 20 0.336 633.664 < 0.0001
Interaktionen 25,164 20 0.336 748,602 < 0.0001

Tab. 4: Varianzanalytische Prifung signifikanter Unterschiede in dem Sporenfall von
Enteromorpha an den Standorten Mowenberg-Watt und Tonnenleger-Bucht bei zwei

Tageszeiten (Hell / Dunkel). Datum: 9.08.94.

Anschluf-Test: Tukey-Test (getesteter Effekt: Interaktionen)

Mewenberg x Tag | Mowenberg x Nacht | Tonnenleger x Tag | Tonnenleger x Nacht
Moéwenberg x Tag - 0.0002 0,0002 0.0002
Mowenberg x Nacht 0.0002 - 0,0002 0.0002
Tonnenleger x Tag 0.0002 0.0002 - 0.592 ns,
Tonnenleger x Nacht 0.0002 0.0002 0, 592 ns. -

Tab. 5: Multiple Mittelwertvergleiche nach TUKEY innerhalb und zwischen den Stationen zu
2 Tageszeiten {n.s. = nicht signifikant).

Im Mowenberg-Watt siedelten sich am Tag auf den Platten wihrend einer dreistiindigen
Wasserbedeckung 503 £ 54 Sporen cm”, in der Nacht hingegen lediglich 4 + 2 Sporen cm™
(Tab.6). In der Tonnenleger-Bucht, wo die Platten in eine dichte Emteromorpha-Matte gesetzt
wurden, lieBen sich keine signifikanten Unterschiede in der Besiedlung feststellen. Nachts
hatten sich 3255 + 597 Sporen cm™ angesiedelt, tagsiber 2868 + 667 Sporen cm™. Die
quahitative Zusammensetzung der Enteromorpha-Arten war an den beiden Standorten die
gleiche, so daB sich daraus nicht erkldren 14Bt, warum es nachts in dem einen Gebiet zur
Ansiedlung von Sporen kam, in dem anderen Gebiet aber nicht. Die beiden Standorte
unterschieden sich ursdchlich in der Biomasse von Lnteromorpha
Zusammensetzung ihres Sedimentes voneinander.

und in der

* Statistik-Anhang: Seite 11, 2.Unters.



Ergebnisse 29

Standort Uhrzeit Anzahl der Sporen em=2
Méwenberg-Watt Hell 1530 - 18.30 503 +£ 54
(wenig Enteromorpha) | Dunkel 3.30- 630 4+2
Tonnenleger-Bucht Hell 15.45- 18.45 2869 £ 668
(Enteromorpha-Matte) | Dunkel 345- 645 3255+ 597

Tab. 6: Besiedlung von Platten im Modwenberg-Watt und in der Tonnenleger-Bucht zu
unterschiedlichen Tageszeiten mit Enteromorpha-Sporen. Datum: 9.08.93 (n = 6; Mittelwert
+ 1SD).

Transport von Sporen in der Wassersiiule

Die vorherigen Untersuchungen (siche Kapitel 6.1.1) zcigten, dafl wihrend der
Sommermonate grofle Mengen von Sporen aus den Enteromorpha-Bestinden des
Konigshafens freigesetzt werden. Findet cin bedeutender Transport von Sporenmaterial in die
tieferliegenden Bereiche des Konigshafens statt?

Die im Moéwenberg-Watt durchgefiihrten Untersuchungen vom Juli 1993 bestitigen diese
Annahme. Innerhalb weniger Stunden lieflen sich an Station 5, die in einer Entfernung von
{iber 400 Metern zu den niichsten Enteromorpha-Bestinden lag, zahlreiche Sporen im unteren
Gezeitenbereich auf den ausgesetzten Platten nieder (Tab.7).

Standort Ausbringen | Einholen Anzahl von
der Platten | der Platten | Sporenx 1 em?
Priel (5) 13:40 0:15 432+ 129
4 14:20 0:00 180+ 80
3 15:03 23:21 420+ 273
2 15:43 22:43 737+ 228
Enteromorpha-Bestinde (1) 16:01 22:10 2350+ 920

Tab. 7: Ansiedlung von Enteromorpha-Sporen wihrend einer Hochwasserperiode bei
zunchmender Entfernung zu den Bestiinden der adulten Pflanzen. Datum: 9.07.93 (n = 6;
Mittelwert = 1SD).
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Der Algengirtel (230 m breit) wies im Uferbereich eine Enteromorpha-Biomasse von
17,6 + 13,4 ¢ TG m” auf, zum Rande dinnte er sich auf 6,5 £ 6,7 g TG m™” aus. Alle Stationen
auBerhalb des Enteromorpha-Giirtels unterschieden sich beziiglich des Sporenfalls signifikant
von der innerhalb des Girtels gelegenen Station * (Tab.8 und Abb.7). Die Platten, die
innerhalb dieses Bereiches (Station 1) ausgebracht wurden, wiesen trotz kiirzester
Wassefbedeckungszeit die hochsten Abundanzen von ausgekeimten Sporen auf (2350 + 929
Sporen cm’?), wihrend an Station 4 nur 180 + 80 Sporen cm’” auskeimten.

Ein grofer Teil der freigesetzten Sporen hatte sich zwar in unmittelbarer Umgebung der
adulten Pflanzen angesiedelt, die ibrigen wurden jedoch in der Wassersdule verdriftet. Wird
bei der Ansiedlung der Sporen auf den Platten der Zeitfaktor beriicksichtigt 3, zeigt sich der
Gradient in der Dichte der Sporen vom Ufer aus in Richtung Priel deutlicher. Bei dieser
Betrachtung wurde beriicksichtigt, daf} wahrend der Dunkelheit, beziehungsweise der spiten
Abendstunden, moglicherweise kein Sporenfall stattfand (siehe auch vorheriges Kapitel).
Zusitzlich an Station 2 ausgebrachte Platten zeigten, daB es im Gebiet nach 20°° Uhr nur noch

zu einer Ansiedlung von 5 £ 2 Sporen cm™ kam.

einfache ANOVA, Modell: fixed

Faktor Freiheitsgrade Variabilitit | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Entfernung 4 5,259 25 0,157 33,367 | <0,0001
zum Ufer

Tab. 8: Varianzanalytische Prifung signifikanter Unterschiede in der Besiedlung von Platten
bei zunehmnder Entfernung zu einer £nferomorpha-Matte. Datum: 9.07.93.

4 5 (Priel) 3 2 1 (Algenmatte})

Abb. 7: Multiple Mittelwertvergleiche nach NEWMAN-KEULS (p < 0,05) zwischen den

Stationen (bei niedrigstem Wert beginnend). Homogene Gruppen sind anhand der
durchgehenden gestrichelten Linien zu erkennen.

7 Statistik-Anhang; Seite 111-1V; 3. Unters.
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6.1.4 Dunkelresistenz von Sporen

Wenn in den Wintermonaten kaum ein Sporenfall von Enteromorpha stattfindet, die
Entwicklung von Enferomorpha-Bestinden im Frithjahr jedoch auf Auskeimung von Sporen
beruht, missen diese eine lange Zeit Gberdauern kinnen. Verfugen Enteromorpha-Sporen iiber

eine ausreichende Dunkelresistenz? Ist die Auskeimfahigkeit von der Temperatur abhingig?

Im August 1993 setzten sich wihrend zwei Tidenzyklen zahlreiche Sporen auf die im
Mowenberg-Watt ausgebrachten Platten ab (Wasserbedeckung insgesamt zwolf Stunden). Bei
finf Platten, die direkt vom Freiland in Kultur genommen wurden, entwickelten sich
durchschnittlich 1514 £ 609 Enteromorpha-Keimlinge cm™ (Abb.8). Die Arten Enteromorpha
clathrata, E. flexuosa, E. prolifera sowie E. radiata keimten auf den Platten aus.
Enteromorpha torta wurde nicht gefunden. Die gleichen vier Arten lielen sich auch noch nach
zehn Monaten Dunkelheit auf den letzten auskultivierten Platten nachweisen.

2500 - :
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g

o 1500 - @

~ ll
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Dunkelperiode in Monaten

Abb. 8: Dunkelresistenz von Enteromorpha-Sporen, die sich im August 1993 wahrend zweier
Tiden auf Platten angesiedelt hatten und anschlieBend bei zwei verschiedenen Temperaturen
dunkel gestellt wurden. Ausgewertet wurden die Anzahl der nach Ubernahme in Kultur
auskeimenden Sporen. Homogene Untergruppen sind durch die Farbe der Symbole
wiedergegeben (NEWMAN-KEULS-Test; p < 0,05). Versuchsbeginn: 9.08.93 (n = 4,
Mittelwert = 1SD).
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Sowoh! bei einer Halterungstemperatur von 5°C als auch bei 15°C entwickelten sich
Keimlinge, nachdem diese aus dem Dunkeln ins Licht gebracht und mit Nihrstoffen versehen
worden sind. Thre Anzahl verringerte sich im Lauf der Zeit signifikant * (Abb.8). Der Bewuchs
der einzelnen Platten mit £nteromorpha-Keimlingen variierte stark. Bereits nach vier Monaten
Dunkelheit entwickelten sich bei 5°C lediglich zwischen 70 und 795 Enferomorpha-
Keimlinge cm™. Bei einer Temperatur von 15°C waren es sogar nur noch zwischen 0 und 465
Keimlinge cm™. Die beiden Halterungstemperaturen fuhrten zu signifkanten Unterschieden im
Auskeimvermogen der Sporen * {zweifache ANOVA, beide Faktoren fixed). Niedrige
Temperaturen scheinen somit die Uberlebensdauer von Sporen zu begiinstigen.

6.1.5 Uberwinterung von Speren

Im vorherigen Abschnitt zeigte sich anhand der Labor-Experimente, daB Enteromorpha-
Sporen monatelang im Dunkeln tberdauern konnen, ohne thre Fahigkeit zum Auskeimen zu
verlieren. Lassen sich die Sporen auch im Freiland wihrend der Wintermonate nachweisen?

Zur Klarung dieser Frage wurden zwei Untersuchungen durchgefithrt:

Im Konigshafen sind im Frihjahr (ab Mitte Apnl) auf den Gehiusen der Wattschnecke
Hydrobia ulvae hiufig Enteromorpha-Keimlinge vorhanden (SCHORIES & REISE, 1993). Es
wurde angenommen, daB durch Inkulturnahme der Schnecke iberwinternde Sporen
nachgewiesen werden konnen und sich dadurch auch in verschiedenen Gebieten Unterschiede
des vorjahrigen Sporenfalls aufzeigen lassen.

Auf zahireichen Gehidusen von Wattschnecken, die im Mairz 1993 an den drei Dauerstationen
gesammelt worden waren, entwickelten sich innerhalb von zwei Wochen Fnreromorpha-
Keimlinge (Tab.9). Nahezu alle Tiere aus der Tonnenleger-Bucht sowie auch die adulten Tiere
aus dem Gréning-Watt waren nach der Kultivierung mit Keimlingen bewachsen. Der Anteil
bewachsener adulter Tiere aus dem Mowenberg-Watt war ebenfalls hoch. Trotzdem zeigten
sich signifikante Unterschiede zwischen den einzelnen Dauerstationen, die widerspiegelten, da3
1992 nur in den ersten beiden Gebieten dichte Algenmatten vorhanden waren ° (Tab.10 und
Tab.11).

? Statistik-Anhang: Scite IV-V; 4.Unters.
* Statistik-Anhang: Seite V; 5.Unters.
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Mowenberg-Watt Groning-Watt Tonnenleger-
Bucht
24.3.93 30.3.93 17.3.93
Alter von einjahrige | mehrjahrige | einjihrige | mehrjahrige | mehrjihrige
Hydrobia ulvae Tiere Tiere Tiere Tiere Tiere
Gehauselange
n mm 1,89+£0,25 | 3,57+0,22 1,.99+0,32 | 406+0.39 | 330+061

Anteil der
Schneckenmit | 572+39 83,1 6,1 93,4+59 982+ 1,5 993+ 1,0
Enteromorpha
(Angaben in %)

Tab. 9: Bewuchs der Wattschnecken mit Enteromorpha-Keimlingen nach 14-tagiger
Kultivierung im Mérz 1993. Angegeben ist die durchschnittliche Gehduselinge juveniler und
adulter Schnecken sowie der prozentuale Anteil der bewachsenen Schnecken (n = 6;
Mittelwert £ 18D).

Der Bewuchs der Wattschnecken mit Enferomorpha-Keimlingen war im Méwenberg-Watt
signifkant geringer als in der Tonnenleger-Bucht und dem Groéning-Watt. Die Unterschiede
zwischen den Gebieten wiren sicherlich noch deutlicher ausgefallen, wenn die Gesamtzahl der
sich auf einer Schnecke entwickelnden Keimlinge berticksichtigt worden wire. Es fiel jedoch
auf, daf} in der Tonnenleger-Bucht und dem Groning-Watt dic Schnecken teilweise regelrecht
von Keimlingen iberwuchert wurden, wihrend im Mwenberg-Watt viele Schnecken nach der
Kultivierung lediglich einen einzelnen Enferomorpha-Faden trugen. Deutlich wurden auch die
Unterschiede im Bewuchs zwischen den juvenilen und den adulten Schnecken. Die kleineren

Schnecken waren signifkant weniger bewachsen als die gréBeren Schnecken im gleichen Gebiet
(Tab.11).

einfache ANOVA, Modell: fixed:

Faktor Freiheitsgrade Variabilitiit Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Bewuchs der 4 0,444 25 0,610 42,47 < 00,0001
Schnecken

Tab. 10; Varianzanalytische Prifung signifikanter Unterschiede in dem Bewuchs von
Hydrobia ulvae mit Enteromorpha-Keimlingen. Datum: Marz 1993.
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Anschluf-Test: Tukey-Test

Mowenberg-Watt | Mowenberg-Watt | Groning-Watt Gréning-Watt, Tonnenleger-B.
Hhedrobia, juv, Hyvdrobia, adult Hyvdrobia, juv, Hvdrobia, adult | Hydrobia insges.

Mowenberg-Watt - 0,0004 0,0001 0,0001 0.0001
Ihdrobia, juv.
Méowenberg-Watt 0.0004 - 0,0070 0.0004 0,0001
Ihvdrobia, adult
Groning-Wail. 0.0001 0.0070 - 0,9047 s, {1, 1887 n.s.
fverobia, juv.
Groning-Watt, 0.0001 0,0004 0.9047 n.s. - 0.5406 n.s
Iverobia, adult
Tonnenleger-B, 0,0001 0.0001 0,1887 n.s. 0,3406 1Ls. -
Hydrobia insges.

Tab. 11: Multiple Mittelwertvergleiche nach TUKEY im Bewuchs von Hydrobia ulvae mit
Enteromorpha-Keimlingen an drei Dauerstationen zwischen den juvenilen und adulten
Schnecken (n.s. = nicht signifikant).

2.) Uberwinterung von Sporen im Sediment

Im Februar 1994 wurden im Mowenberg-Watt weitere Untersuchungen zur Uberwinterung
von Interomorpha-Sporen durchgeflihrt. Wurde bei der vorherigen Untersuchung lediglich die
Uberwinterung von Sporen auf Wattschnecken belegt, so ging es bei der darauffolgenden
Untersuchung vor allem darum, das gesamte Potential von tiberwinternden Sporen zu ermitteln
und zu dem vorjahrigen Sporenfall in Beziehung zu setzen. Dazu wurden vollstandige
Sedimentkerne in Kultur genommen, die horizontal in verschiedene Schichten aufgeteiit
wurden, um dic Ticfenverteilung der Sporen im Sediment zu verfolgen. Wattschnecken, die im
Sediment vorhanden waren, wurden einzeln kultiviert, um einen méglichen WegfraB der
Sporen durch diese auszuschlieBen.

Vor der Kultivierung waren lediglich 3 + 4 % der Schnecken mit Enteromorpha-Keimlingen
bewachsen, nach der Kultivierung hingegen entwickelten sich nahezu auf der Halfte der Tiere
Enteromorpha-Keimlinge (44,1 + 9,1 %). Damit lag deren Bewuchs deutlich Lfnter dem vom
Frihjahr 1993 (Tab.12). Obwohi es sich bei den Wattschnecken von 1994 vorwiegend um
deutlich kleinere Tiere (Gehduselange 2,25 + 0,47 mm) als aus dem Vorjahr handelte, 148t sich
das Ergebnis jedoch auch durch die unterschiedliche Prasenz der adulten Enferomorpha-Thalli
und dem sich daraus ergebenden Sporenfall im jeweils vorhergehenden Jahr erkliren. Die
Abundanz der Schnecken betrug 139.000 + 78.000 Tiere m™, so daB sich daraus ein potentiell
moéglicher Bewuchs von 61.000 Wattschnecken m im Friihjahr ergabe.
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Anteil bewachsener Schnecken

Enteromoropha-Biomasse

(Hydrobia ulvae) int Juli des jeweiligen Vorjahres
nach Kultivierung (in g TG m?)
Marz 1993: Juli 1992:
83,1+ 6,1 % (adult) 38.1£393
57,2 = 3,9 % (juveml)
Februar 1994: Juli 1993:

44,1 £9,1 % (insg.) 0,03 £0,08

Tab. 12: Prozentualer Antell von Hydrobia ulvae aus dem Mowenberg-Watt, die nach der
Inkulturnahme mit Enteromorpha-Keimlingen bewachsen waren. Im Vergleich dazu sind die
maximalen Enferomorpha-Biomassen des jewetligen Vorjahres dargestellt {(Mittelwert £ 1SD.

In den Sedimentkernen waren vor der Kultivierung nur wentge Lnteromorpha-Keimlinge an
Sandkérnern festgewachsen. Bezogen auf einen Quadratmeter Sedimentoberfliche und funf
Zentimeter Sedimenttiefe waren es nicht mehr als 1900 + 1075 bewachsene Sandkorner. Nach
Ende der Kulturzeit erhohte sich die Anzahl bewachsener Sandkérner um das tausendfache.
Insgesamt waren 1.923.000 + 509.000 Sandkorner m™ mit Enteromorpha-Keimlingen
bewachsen. In den obersten 3 Zentimetern entwickelten sich die meisten Enteromorpha-Faden.
Mit zunehmender Sedimenttiefe nahm die Anzahl der vorhanden Sporen signifikant ab °
(Abb.9). Einzelne Sandkérner waren jedoch noch bis zu einer Tiefe von 4 - 5 Zentimetern mit
Sporen bewachsen (68.000 + 68.000 Sporen m™).

Von insgesamt 500 Sandkérnern wurde die Gesamtanzahl der Enferomorpha-Keimlinge
ausgezahlt. Durchschnittlich waren 1,40 Keimlinge pro Sandkorn vorhanden. Daraus ergibt
sich eine gesamte Menge von 2.700.000 auskeimbaren Sporen m". Der berechnete gesamte
Sporenfall umfaBte 1993 im Mowenberg-Watt bis zum Oktober insgesamt 80 x 10° Sporen
m*, wihrend sich in den nachfolgenden Monaten praktisch keine Sporen mehr auf dem Boden
absetzten (siche Kapitel 6.1.1). Daraus ergibt sich, da8 insgesamt 3,4 % der Sporen, die 1993
zu Boden gesunken waren, noch im Februar 1994 vorhanden waren (Tab.13).

% Statistik-Anhang: Scite VI; 6.Unters.




36

Februar IM

Sedimenttiefe

1 | 4 y

450 600 750 900

Anzahl von Sedimentkérnern mit Enteromorpha
( x 1 em™ Sedimentoberfliche )

Abb. 9: Tiefenverteilung von Enteromorpha-Sporen auf Sedimentkornern im Mowenberg-
Watt cm™ Sedimentoberfliche. Ausgewertet wurde die Anzahl von Enteromorpha-Keimlingen,
die sich in Kultur aus Sporen entwickelten, die an Sandkornern festgeheftet waren. Homogene
Untergruppen sind durch gleiche Schraffierung dargestellt (NEWMAN-KEULS-Test;
p < 0,05). Datum der Probennahme: 10.02.94 (n = 8; Mittelwert + 1 SD).

Hydrobia ulvae mit Sediment mit
Enteromorpha Enteromorpha
(Angaben x m?) (Angaben x m?)

Originalprobe 4.000 + 2.800 1.900 £ 1.000
nach Kultivierung 61.000 + 13.000 1.929.000 + 509.000
Gesamtanzahl - 2.706.000 = 714.000

Enteromorpha spp.
Sporenfall 5.93 - 10.93 82.000.000

Tab. 13: Vergleich der Anzahl von FEnteromorpha-Keimlingen auf den Gehéusen von
Wattschnecken (Hydrobia ulvae) und Sandkérnern vor und nach Kultivierung. Die
Gesamtanzahl von Keimlingen auf den Sandkérnern ergibt sich daraus, daB sich im
Durchschnitt 1,40 Enteromorpha-Keimlinge pro Sandkorn entwickelten. OriginalprobengroBe
= 6,8 cm’ Bodenoberfliche x 5 cm Sedimenttiefe. Datum: 10.02.94 (n = 8; Mittelwert + 1 SD),
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6.1.6 Auskeimung von Sporen auf Sedimenten unterschiedlicher Korngrifie

Je schlickiger ein Wattgebiet ist, desto seltener findet man Emeromotha-l{eimlinge auf
Sandkornern (SCHORIES & REISE, 1993). In diesem Zusammenhang stellt sich die Frage, ob
das Auskeimvermogen der Sporen von der KorngroBe des Sedimentes abhingt?

In einem semi-quantitativen Labor-Experiment, in dem fiinf verschiedene Sedimentfraktionen
mit Zoosporen von FEnteromorpha prolifera beimpft worden sind, lieBen sich drei
Sedimentgruppen in Bezug auf ihre Eignung als Substrat signifikant voneinander unterscheiden
” (Abb.10). Die Auskeimfihigkeit der Zoosporen auf Sandkérnern war bei den angebotenen
Korngroflen oberhalb 250 um Durchmesser sehr hoch. Bei iiber 80 von 100 méglichen
Rastereinheiten waren Keimlinge auf den Sandkdrnern sichtbar. Die nachstkleinere KorngroBe
(125-250 um Durchmesser) war nur noch bedingt fir die Auskeimung der Sporen geeignet
(Enteromorpha-Keimlinge bei 26,4 = 7,7 von 100 Einheiten sichtbar). Noch kleinere
KorngroBen erwiesen sich als nahezu ungeeignet fiir die Auskeimung von Sporen. Lediglich
bei durchschnittlich 6 von 100 Rastern waren Sporen ausgekeimt. Auch durch eine
Verlingerung der Kulturdauer lie sich das Resultat bei den kleinen KorngroBenfraktionen
nicht verandern. An den glatten Réndern der Petrischalen hefteten sich keine Sporen an, so daB
die bevorzugte Anheftung an ein anderes Substrat, namlich den Seitenwénden der Petrischalen,
ausgeschlossen werden konnte. Bei allen angebotenen KorngroBenfraktionen war deren
organischer Anteil gering (maximal 3,8 % des Gesamtgewichtes), so daB3 eine Beeinflussung
der Ergebnisse durch diesen ebenfalls ausgeschlossen werden konnte.

Auch im Freiland siedeln sich Sporen bevorzugt auf grobkérnigem Sediment an. In einer
Sedimentprobe, bei der nach der Kultivierung 502 Sandkorner mit Enteromorpha-Keimlingen
bewachsen waren, wurde bevorzugt der grobkérnige Anteil des Sedimentes besiedelt. Bildet
man den Quotienten aus der Anzahl bewachsener Sandkorner und dem Anteil des
Trockengewichtes der jeweiligen Korngréfenfraktion, so werden die oben genannten Labor-
Ergebnisse bestitigt, und die rasche Abnahme des Bewuchses feinkornigen Sedimentes mit
Sporen wird sichtbar (Tab.14).

" Statistik-Anhang;: Seite VI-VII; 7.Unters.
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Abb. 10: In einem Labor-Experiment wurden fiinf verschiedene Sedimentfraktionen mit
Zoosporen von Enteromorpha prolifera beimpft. Nach einer Kulturdauer von 14 Tagen wurde
mit Hilfe eines Rasters (bestehend aus 100 Einheiten) die relative Menge der Enteromorpha-
Keimlinge ausgezihit. Homogene Untergruppen sind durch gleiche Schraffierung dargestelit
(NEWMAN-KEULS-Test; p < 0,05 ). (n = 8; Mittelwert + 1 SD).

Korngrifle Trockengewicht des Anzahl Quotient

in mm Sedimentes (in %) bewachsener Anzahl bew. Sed. /
Sedimentkorner Trockengewicht

>1,00 0,27 24 89

0,500 - 1,000 11,74 198 17

0,250 - 0,500 56,83 218 4

0,125 - 0,250 28,96 58 2

0,062 - 0,125 2,08 4 2

Tab. 14: Verteilung von Enteromorpha-Keimlingen auf unterschiedlich groBen Sandkornern
im Mowenberg-Watt (nach Kultivierung) sowie die KorngroBenverteilung des Sedimentes an
der Probennahme-Stelle. Datum:10.02.94,
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6.1.7 EinfluB der Temperatur auf das Auskeimen von Sporen

Wie bereits gezeigt wurde, stellt das Gehause der Wattschnecke Hydrobia ulvae ein von
mehreren  Enteromorpha-Arten  genutztes Substrat dar (Kapitel 6.1.5). Welche
Temperaturbereiche sind fiir die Auskeimung und das anschlieBende Wachstum dieses
Freiland-Materials (aus der Tonnenleger-Bucht stammend) am gunstigsten?

Entlang eines Temperaturgradienten, der sich von 5°C bis 30°C erstreckte, wurde nach einer
zweiwochigen Kulturdauer ein unterschiedlich starker Bewuchs von Enteromorpha auf den
Gehidusen der Wattschnecken festgestellt (Tab.15). Bei Temperaturen unterhalb 12°C kam es
nicht auf allen Schneckengehéusen zu einer Entwicklung von Enferomorpha-Keimlingen, die
juvenilen Pflanzen waren zu Versuchsende maximal 0,6 Millimeter lang. Demgegeniiber waren
in einem Temperaturbereich von 12°C bis 27°C alle Versuchstiere mit Enteromorpha-
Keimlingen bewachsen. Bei noch hoheren Temperaturen (28°C - 30°C) nahm die Anzahl
bewachsener Schnecken wieder ab. Die sich bei den hohen Temperaturen (> 27°C)
entwickelnden Keimlinge blichen innerhalb kurzer Zeit aus. Schnecken, auf deren Gehiusen
sich keine Enteromorpha-Keimlinge entwickelt hatten, wiesen in einer Nachkultur (bei 15°C)
allesamt Keimlinge auf.

Liinge der jeweils liingsten Keimlinge in Millimeter
Temperatur Anzahl <0,2 0,2- >0,6 >1,0 >14 >1,8 >2,2
bew. Schnecken 0,6 -1,0 -1.4 -1,8 -2,2

5-8°C 11 7 4 - - - - -
9-12°C 14 9 5 - - - - -
13-15°C 18 1 12 2 3 - - -
16-19°C 18 - - 2 4 3 3 6
20-23°C 18 - 1 B 1 2 3 11
24-27°C 18 1 3 4 3 5 2 -
28-30°C 10 - + 2 - - - -

Tab. 15: Entwicklung von Enteromorpha-Keimlingen auf den Gehdusen der Wattschnecke
Hydrobia ulvae bei unterschiedlichen Temperaturen. Bei jedem Temperaturbereich wurde mit
18 Schnecken gearbeitet, die einzeln kultiviert wurden. Angegeben ist jeweils die Anzahl der
Schnecken, auf denen sich Keimlinge entwickelten, sowie die Lange des lingsten Keimlings
pro Versuchstier. Herkunft der Wattschnecken: Tonnenleger-Bucht. Versuchsdauer 12 Tage.
Versuchsbeginn: 28.11.93
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Als optimaler Temperaturbereich fir die Auskeimung der Enteromorpha-Sporen aus der
Tonnenleger-Bucht wurde ein Temperturbereich von 16-23°C ermittelt * (Tab.16 und
Abb.11). Der nachst giinstige Bereich fur das Wachstum der Keimlinge lag bei noch hoheren
Temperaturen (24-27°C), erst danach folgten alle weiteren getesteten Temperaturbereiche,
zwischen denen bei dieser Versuchsanordnung keine signifikanten Unterschiede festgestellt

werden konnten.

einfache ANOVA, Modell: fixed

Faktor Freiheitsgrade Variabilitit Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Temperatur 6 1,503 119 0,023 65,038 | <0,0001 N

Tab. 16: Varianzanalytische Uberpriifung signifikanter Unterschiede im Wachstum von
Enteromorpha-Keimlingen bei verschiedenen Temperaturen.

20-23°C 16-19°C 24-27°C 13-15°C 28-30°C 9-12°C 5-8°C
I I I 1
I I

Abb. 11: Multiple Mittelwertvergleiche nach NEWMAN-KEULS (p < 0,05) zwischen den
cinzelnen Temperaturbereichen. Homogene Gruppen sind durch die gestrichelten Linien
gekennzeichnet.

* Statistik-Anhang: Seite VII; 8, Unters,



Ergebnisse 41

6.1.8 Einflull der Tageslinge auf das Auskeimen von Sporen

Im Frithjahr beginnt die Auskeimung von iiberwinternden Enteromorpha-Sporen im Sylter
Wattenmeer (siehe Kapitel 6.2.1). Wird das jahreszeitliche Auskeimen von Enteromorpha-

Sporen uber die Tageslange gesteuert oder geniigt eine hohe Lichtmenge, um
Keimungsprozesse bei Sporen auszul6sen?

Im Experiment zeigte sich, dal eine Lichtstirke von 80-100 uE m” sec” ausreicht, um bei
einer Tageslinge von acht Stunden das Auskeimen von Enteromorpha-Sporen auszuldsen.
Unabhéngig von der Bestrahlungsdauer (8 Std. Licht; 12 Std. Licht; 16 Std. Licht) keimten
nach einer zehntédgigen Kulturdauer auf fast allen Wattschnecken Enteromorpha-Sporen aus.
Im prozentualen Bewuchs der Wattschnecken konnten keine signifikanten Unterschiede
festgestellt werden ’ (H-Test nach KRUSKAL-WALLIS). Das Langenwachstum der
Keimlinge war jedoch von der Lichtmenge, die parallel zur Tageslinge anstieg, abhangig
(Abb.12). Diesbeziiglich unterschied sich das Wachstum der Keimlinge bei verschiedenen
Tageslangen zwischen allen Ansitzen signifikant voneinander '° (H-Test nach KRUSKAL-
WALLIS mit anschlieBenden NEMENYI-Vergleichen ; p < 0,01).

o Lodm, | [
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Linge der Enteromorpha-Keimlinge

Abb. 12: Auskeimung und Langenwachstum von Enteromorpha-Keimlingen auf Gehadusen
der Wattschnecke Hydrobia ulvae bei verschiedenen Tageslingen (8 Std. Licht; 12 Std. Licht,
16 Std. Licht; Lichtintensitat: 80 - 100 pE m? sec”). Herkunft der Wattschnecken:
Tonnenlegerbucht. Versuchsdauer: 10 Tage. Versuchsbeginn: 8.12.93 (n = 6, mit je 45-50
Tieren).

? Statistik-Anhang; Seite VIII; 9.Unters. (2. Test)
' Statistik-Anhang: Seite VIIT; 9.Unters. (1. Test)
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6.1.9 WegfraB von Sporen im Sediment

Mit Ausnahme der Wattschnecke Hydrobia ulvae waren benthische Weideginger an dep 3

Dauerstationen verhltnismaBig selten zu beobachten. Konnen auch andere Organismen i

Sediment haftende Enteromorpha-Sporen fressen?

Der Wattwurm Arenicola marina ist einer der weitestverbreiteten benthischen Organismen jm
Wattenmeer. Da er Sedimentfresser ist, wurde getestet, ob er in der Lage ist, die Anzah] von
Enteromorpha-Sporen im Sediment signifikant zu verringern. Beim Vergleich von Sediment
aus dem Bereich der Einsturztrichter mit dem Sediment von Kotschnuren, ergaben sich
swischen den Proben signifikante Unterschiede in der Anzahl ausgekeimter Enteromorpha-
Sporen x g Sediment” (U-Test nach MANN & WHITNEY, p < 0,001) " Im Gegenssilin
dem Sediment, das von den Einsturztrichtern stammte (387 + 274 Keiml. x g Sed™), waren in
den Kotschniiren kaum Enteromorpha-Keimlinge herangewachsen (7 + 16 Keiml. x g Sed ™),

" Statistik-Anhang: Seite VIII: 10,Unters,
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6.2 Keimlinge

Im vorangehenden Kapitel wurde gezeigt, in welchem Zeitraum Enteromorpha-Sporen im
Konigshafen auftreten, wie sie sich ausbreiten und welche Faktoren ihre Auskeimung
beeinflussen. In diesem Abschnitt wird dargelegt, zu welcher Jahreszeit Enteromorpha-
Keimlinge 1992 und 1993 im Sylter Wattenmeer prasent waren, und welche Bedeutung die
Wattschnecke Hydrobia ulvae sowie Sandkorner als Keimungssubstrat dabei hatten.

6.2.1 Keimlinge auf der Wattschnecke Hydrobia ulvae

Frithere Untersuchungen, die von SCHORIES & REISE (1993) im Konigshafen durchgefiihrt
wurden, zeigten, dafl die Gehause der Wattschnecke Hydrobia ulvae im Frithjahr haufig mit
Enteromorpha-Keimlingen bewachsen sind und so eine entscheidende Rolle bei der
Entwicklung der adulten Pflanzen spielen. Dieses Phdnomen wurde detailliert untersucht, da
sich daran praktisch der ganze Entwicklungsgang von Enteromorpha sowie die Bedeutung des
besiedelten Substrates aufzeigen lafBt.

6.2.1.1 Jahreszeitliche Prisenz

Wann treten Keimlinge von Enteromorpha im Wattenmeer auf? Gibt es, wie von NIENBURG
(1927) postuliert, eine bedeutende Uberwinterung von Keimlingen, die dann zusammen mit
den Sporen die Frithjahrsentwicklung von Enteromorpha einleitet?

An den drei Dauerstationen wurden regelmaflig Bodenproben genommen, die im Hinblick auf
ithren prozentualen Anteil ein- und mehrjdhriger bewachsener Wattschnecken untersucht
wurden. Zu Beginn der Probennahmen im Mirz 1992 waren die meisten Gehause der
Wattschnecken noch frei von jeglichem Makroalgen-Bewuchs. Ab April begann sich der Anteil
der Schnecken, die mit Enteromorpha-Keimlingen (>200 um) bewachsen waren, standig zu
erhohen (Abb.13). Bereits Ende April 1992, beziehungsweise Anfang Mai, kam es im
Mowenberg-Watt und dem Groning-Watt zu der prozentual héchsten Prasenz der Keimlinge.
In der Tonnenleger-Bucht waren iiber einen langeren Zeitraum (Ende April - Ende Juni) sehr
viele Schnecken mit Keimlingen bewachsen.
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Abb. 13: Prozentualer Anteil von Wattschnecken (Hydrobia ulvae), von Mirz 1992 bis April
1993, die an den drei Dauerstationen mit Enteromorpha-Keimlingen bewachsen waren. Es
wurden nur Schnecken beriicksichtigt, die im Miérz 1992 ein - oder mehrjahrig waren. Die
Probennahmegrofe betrug 20 cm’. (n = 6; Mittelwert + 1 SD).




Ergebnisse 45

In der Tonnenleger-Bucht ging der Bewuchs der Wattschnecken mit Enteromorpha-
Keimlingen im Vergleich zu den anderen beiden Stationen jahreszeitlich am spitesten zuriick.
Bei allen Stationen waren die meisten Wattschnecken Mitte Juli jedoch wieder frei von
jeglichem sichtbaren Enteromorpha-Aufwuchs. In den nachfolgenden Monaten, insbesondere
in der Winterzeit, waren nur noch vereinzelt Enferomorpha-Keimlinge auf den
Schneckengehéusen sichtbar. Erst im April 1993 begann erneut das vermehrte Auskeimen von
Enteromorpha-Sporen auf den Schneckengehausen. Es wurde nicht beobachtet, daB der
Riickgang von Keimlingen auf den Schnecken wihrend der Sommermonate durch ein
Uberwuchern der Gehéause mit anderen Organismen wie Blaualgen, Diatomeen sowie anderen
Gruppen des Mikrophyto- und des Mikrozoobenthos verursacht wurde. Dies war zu keinem
Zeitpunkt der Fall. Ein Ausbleichen und Absterben der Enteromorpha-Keimlinge wurde in den
Sommermonaten ebenfalls nicht festgestellt, und auch zu einem signifikanten Riickgang der
Schnecken-Abundanzen kam es nicht (siehe Kapitel 6.2.1.3.1).

Mowenberg-Watt

8 10. 28 3 1 4 13. 1. 24 T 15 10, 2 36, 3l 30, 1y & 2 Ik Lk "IBEI 4

9. il ) ek b il D80 Bl 3¢ - 35 Feabid Sadhid L ol mabe Sl Bl el 4
93 92 92 92 92 93 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 9 92 92 92 92 9 9 9 9
[m e -1 [-- I
| -—-1 | I
Groning-Watt
A L L % . 8. 30 & 13 % 08 8. W 7 103 § 15 3% N N 9% 0Ok b &
| PR AL § IS CR S [/ T g MR Rl L T - Sl SRS, SRR R T A TR W T W L LR M C
93 92 92 93 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 93 92 92 92 92 92 92 9 N
I- - 1 1 1 I---1
| s I 1 gl I
Tonnenleger-Bucht
4 W. & & 203 L 1 36331 3 7 M 8 W 100 13 15 137 2 21 RIENE 4 36 ] 15
L 3 3 2 921192129292 3. 10 9 8 4 7 8 4 4 92 4 4 92 92 S 9N 6 6
93 93 92 9 9 92 92 92 92 9 92 92 9B 92 % 92 92 92
I I [-emememmme s I I I
| I 1 -1l I

Abb. 14: Multiple Mittelwertvergleiche nach NEWMAN-KEULS (p < 0,05) zwischen den
einzelnen Probennahmetagen (beim prozentual geringstem Bewuchs der Wattschnecken mit
Enteromorpha-Keimlingen beginnend). Jeder Standort wurde separat betrachtet. Homogene
Gruppen sind anhand der gestrichelten Linien zu erkennen.
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Mit Hilfe einer einfachen ANOVA (Modell fixed) und einem anschlieBenden NEWMAN-
KEULS-Test (p < 0,05) wurden fur die einzelnen Stationen jeweils homogene Gruppen der
Tage gebildet, fur die keinc Unterschiede im prozentualen Bewuchs der Schnecken mit
Enteromorpha-Keimlingen bestanden (Abb.14). In allen drei Fallen schwankte die
Homogenitit der Varianzen zwischen 0,05 und 0,01. Die jahreszeitlichen Unterschiede waren
signifikant (p<0,0001) 12,

Kurzbeschreibung der Auskeimung von Fnferomorpha;

Miawenberg-Watt: Der Anstieg im Anteil mit Enteromorpha bewachsenen Schnecken wird
hier am frihesten im Jahr sichtbar. Bereits Ende Mirz 1992 fand bei fast 10 % der Schnecken
eine Auskeimung von Enteromorpha statt. Von Ende April bis Anfang Juni waren stets mehr
als 20 % der Tiere bewachsen. Bei der ersten Mai-Probennahme {(4.5.92) wurde der hochste
Anteil bewachsener Schnecken festgestellt (28 £ 13 % ). Ab Mitte Juli hingegen, sowie in den
folgenden Monaten, waren nie mehr als 5 % der Tiere mit Lnferomorpha-Keimlingen
bewachsen. Erst im darauffolgenden April kam es wieder zu einer raschen Entwicklung von
Keimlingen, die starker ausgeprigt war als im Vorjahr (31 £ 13 % bewachsene Schnecken).
Insgesamt blieb der Bewuchs der Schnecken in diesem Gebiet 1992 allerdings deutlich hinter
dem der Tiere von den anderen beiden Standorten zuriick. Im Jahr zuvor war das Méwenberg-
Watt der einzige Standort, an dem sich keine dichte Lnteromorpha-Matte ausgebildet hatte, so
daf} dieses Ergebnis die vergleichenden Untersuchungen zum vorhanden Sporenpotential an
den drei Standorten bestatigt (siehe Kapitel 6.1.5).

Grining-Watt: Ebenso wie im Mowenberg-Watt war der Anteil der mit Enteromorpha-
Keimlingen bewachsenen Schnecken bei der ersten Probennahme im Mai am hochsten
(56 + 5 %). Die stetige Abnahme des Anteiles bewachsener Schnecken im Verlauf des Jahres
war analog zu den Ergebnissen im Mowenberg-Watt. Mitte April 1993 begann erneut die
frihjahrliche Entwicklung von Enteromorpha spp., die jedoch zu diesem Zeitpunkt mit 8 + 4%
bewachsener Schnecken weit geringer war als imVorjahr.

Tonnenleger-Bucht: Uber zwei Monate lang waren mehr als 40 % der Gehiuse von
Hydrobia ulvae bewachsen. Mitte Juni lag der Anteil bewachsener Schnecken bei 57 £ 7 %. In
keinem der beiden anderen Gebiete war die relative Prasenz von Enteromorpha-Keimlingen

tiber einen so langen Zeitraum derart stark ausgepragt. Die darauf folgende Abnahme verlief

'* Statistik-Anhang: Scite IX-X; 11.Unters.
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ebenso rasant wie in den beiden anderen Gebieten. Mitte April 1993 waren schon wieder auf
28 + 8 % der Schnecken Enteromorpha-Keimlinge sichtbar.

Untersuchungen auBerhalb des Kénigshafens:

Um zu Gberpriifen, ob es sich bei dem Bewuchs von Wattschnecken mit Enreromorpha-
Keimlingen nur um ein ortliches Phianomen im Konigshafen handelt, fand am 21.05.1992 eine
einmalige vergleichende Probenahme in einem schlickigen Wattgebiet bei Keitum statt, Die
durchschnittliche Abundanz der Wattschnecken betrug 149 + 35 Schnecken x 20 ecm™ (n = 6),
von denen zu dem Untersuchungszeitpunkt 34 £ 4 % der Schnecken mit Keimlingen von
Iinteromorpha prolifera bewachsen waren. Keimlinge weiterer Enteromorpha-Arten waren auf
den Schneckengehausen nicht vorhanden.

6.2.1.2 Bewuchsdichte auf den einzelnen Schniecken

Eine geringe Abundanz von Wattschnecken mul3 nicht automatisch als weniger geeignet fiir dic
Entwicklung von Emteromorpha angesehen werden als eine hohe Abundanz, solange der
mehrfache Bewuchs einzelner Schnecken mit Keimlingen nicht untersucht worden ist.
Hochstwahrscheinlich losen sich die Keimlinge beziehungsweise juvenilen Pflanzen im Laufe
des Sommers von ihrem Substrat und entwickeln sich womoglich weiter (siche Diskussion,
Kapitel 7.2). Adulte Thalli der dunnrohrigen Lnferomorpha-Arten treiben in  den
Sommermonaten in der Regel ohne ihr ursprunghches Anheftungssubstrat im Wattenmeer
umher (SCHORIES & REISE, 1993). Wieviele Kcimlinge befanden sich wihrend des
Untersuchungszeitraumes an den drei Dauerstationen auf den einzelnen Schnecken? Steht dies
im Einklang mit den vorherigen Ergebnissen zu dem prozentualen Bewuchs der Schnecken?

In allen 3 Untersuchungsgebieten waren wihrend der Sommermonate Wattschnecken in den
Proben vorhanden, auf deren Gehause gleichzeitig mehrere Enteromorpha-Keimlinge wuchsen.
In der Tonnenleger-Bucht und dem Groning-Watt, also den Gebieten, in denen im Mai
bezichungsweise Juni iiber die Halfte der jeweiligen Schneckenpopulation bewachsen war,
entwickelten sich im Gegensatz zu dem Mowenberg-Watt zahlreiche Fnreromorpha-Keimlinge
auf den einzelnen Gehiusen. Die héchste Prisenz an mehrfach bewachsenen Schnecken (Abb.
15) stimmt mit dem Zeitraum Uberein, in dem der hochste Anteil bewachsener Schnecken in

den jeweiligen Gebieten wihrend des Jahres aufgetreten war (siche vorheriges Kapitel).
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Im betrachteten Zeitraum verdnderten sich die absoluten Abundanzen der Enteromorpha-
Keimlinge auf den Schneckengehausen signifikant (einfache ANOVA, Modell: fixed, fiir jedes
Gebiet getrennt betrachtet; p < 0,0001 in allen Gebieten) 5

Kurzbeschreibung der Bewuchsdichte einzelner Schnecken:

Miowenberg-Watt: In den Monaten April und Mai 1992 trugen mehr als 10 % der Schnecken
mehr als fiinf Keimlinge auf ihrem Gehause. Bei den ibrigen Probennahmen lag die Anzahl der
Enteromorpha-Keimlinge stets zwischen einem einzelnen Thallus und funf Thalli pro Gehause.
Lediglich bei einer Probennahme (21.4.92) wurde ein Tier gefunden, das mehr als 20
Keimlinge aufwies. Mitte Mai (11.5.92) war der Anteil mehrfach bewachsener Schnecken am
hochsten. Zu diesem Zeitpunkt trugen uber 25 % der Tiere mehr als fiinf Keimlinge auf ihrem
Gehdause. Von Juni an kam es zu einer raschen Abnahme mehrfach bewachsener
Wattschnecken. Anfang Juli lag der Anteil der bewachsenen Schnecken, auf denen sich nur
noch ein einziger Lnteromorpha-Keimling befand, stets tiber 60 %.

Groning-Watt: Der zeitliche Verlauf des mehrfachen Bewuchses von Wattschnecken war
analog zu dem aus dem Mowenberg-Watt. Die Gesamtanzahl der Enteromorpha-Keimlinge,
die sich auf den einzelnen Schnecken entwickelten, lag jedoch wesentlich hoher. Der Anteil der
Schnecken, die mehr als fiinf Keimlinge auf ihrem Gehéuse trugen, lag zeitweise bei iiber 50%,
von diesen hatten tiber die Hilfte sogar mehr als 10 Keimlinge auf ihrem Gehduse (z. B. am
11.05.92). In den Mai-Proben waren haufiger Schnecken vorhanden, die regelrecht einen
kleinen Lnteromorpha-Rasen (> 40 Keimlinge) auf ihrem Gehause trugen.

Tonnenleger-Bucht: Diese Station unterschied sich von den beiden anderen
Untersuchungsgebieten. Die meisten Enteromorpha-Keimlinge entwickelten sich erst im Juni.
Die Anzahl von Keimlingen auf den einzelnen Schnecken ubertraf den Bewuchs der
Wattschnecken-Population im Mowenberg-Watt bei weitem, andererseits war sie nicht so stark
ausgeprigt wie im Groning-Watt. Lediglich zu einem Zeitpunkt (15.6.92) lag der Anteil der
Schnecken, die mehr als fiinf Enteromorpha-Keimlinge auf ihrem Gehause trugen, bei tber
40%.

Bei den juvenilen Wattschnecken (Larvenfall von 1992), die in den Sommermonaten in den
Bodenproben vorhanden waren (siche Kapitel 6.2.1.3.1), bildete sich im allgemeinen nur ein
Enteromorpha-Keimling pro Gehéuse aus. Der Anteil an juvenilen Schnecken, bei denen mehr
als ein Keimling auf den Gehéusen vorkamen, lag stets unter einem Prozent.

"* Statistik-Anhang: Seite XI-XII; 12.Unters.
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6.2.1.3 Abundanzen von Wattschnecken und Keimlingen

Betrachtet man in einem Wattgebiet ausschlieBlich Enteromorpha-Keimlinge, die sich auf
Wattschnecken angesiedelt haben, um deren jahreszeitliche Prisenz und Entwicklung zu
beschreiben, ist natiirlich die Abundanz der Schnecken eine der wichtigsten GroBen, die
betrachtet werden muB. Dabei ergibt sich ein elementares Problem. Die Wattschnecke
Hydrobia ulvae ist ein mobiles Substrat. Thre Abundanzen schwanken in Abhdngigkeit von
zahlreichen abiotischen und biotischen Faktoren stindig. Thre Anzahl kann sich kurzfristig stark
erhdhen (z. B. durch einen starken Larvenfall) oder erniedrigen (z.B. durch Verdriftung in der
Wasserséule in Abhangigkeit der Windstirke). Unmittelbar betroffen davon sind sowohl die
Enteromorpha-Keimlinge, die auf ihnen sitzen, als auch die Sporen. Im folgenden werden
deshalb die Ergebnisse, die sich daraus ergeben, getrennt vorgestellt:

- Abundanz der Wattschnecken (juvenile und adulte Tiere separat dargestellt),

- Abundanz der bewachsenen Wattschnecken (juvenile und adulte Tiere gemeinsam
dargestellt),

- Abundanz der Keimlinge auf den Wattschnecken (unter Beriicksichtigung des mehrfachen
Bewuchses der Schnecken [siehe auch Kapitel 6.2.1.2]).

6.2.1.3.1 Jahreszeitliche Abundanz der Wattschnecken

Neben der Abundanz der Schnecken und der daraus resultierenden Verdnderungen der
absoluten Menge an Keimlingen pro Flache (siehe die nachfolgenden zwei Abschnitte),
interessierte vor allem die Frage, ob sich die Menge an ein- und mehrjihrigen Schnecken vom
Frithjahr bis zum Sommer hin reduziert und, falls sich diese Annahme bestatigt hitte, ob dies
auf eine Verdriftung der mit juvenilen Enteromorpha spp.-Thalli bewachsenen Schnecken
zuriickgefiihrt werden konnte. Desweiteren sollten die Ausgangsbedingungen fiir die
Entwicklung von Enteromorpha-Matten zwischen den beiden Jahren beziiglich der Menge an
zur Verfugung stehendem Substrat (Hydrobia ulvae) miteinander verglichen werden.

Die Wattschnecke Hydrobia ulvae kam an den drei Dauerstationen wihrend des gesamten
Untersuchungszeitraumes in groBen Dichten vor (Abb. 16). Kleinrdumig schwankten die
Abundanzen der Wattschnecken zwischen einzelnen Parallelproben jedoch erheblich. Am
deutlichsten machte sich dies unmittelbar nach dem Larvenfall der Schnecken bemerkbar. Im
Groning-Watt waren zwischen 476 und 17.280 juvenile Schnecken (500-1000 pm
Gehéuselange der Tiere) in den einzelnen Proben vorhanden. Schon bei makroskopischer

Betrachtung des Wattbodens sah man das geklumpte Vorkommen juveniler und adulter
Schnecken.
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Tiere < 1 mm wurden getrennt ausgezéhlt (n = 6, Mittelwert). Probennahmegrofe = 20 cm’.
Datum: 1992-1993.
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Eine signifikante Abnahme der Abundanzen ein- und mehrjahriger Wattschnecken wurde fiir
den Zeitraum Ende Marz bis Ende August 1992 nicht festgestellt '* (H-Test nach KRUSKAL-
WALLIS mit anschlieBendem NEMENYI-Vergleichen [p < 0,05]). Eine Verdriftung der
Schnecken aufgrund ihres Bewuchses konnte somit nicht nachgewiesen werden. Der starke
sommerliche Larvenfall von Hydrobia ulvae brachte stattdessen einen starken Anstieg der
gesamten Abundanz der jeweiligen Schneckenpopulationen in den Gebieten mit sich.
Besonders ausgepragt war dies im Groning- und im Mowenberg-Watt. In der Tonnenleger-
Bucht konnte nicht immer eindeutig zwischen juvenilen und adulten Tieren unterschieden
werden. Ein starker Eintrag an juvenilen Wattschnecken fand zusitzlich im Winter 1992 im
Mowenberg-Watt statt.

Im Frithjahr 1993 waren in allen Gebieten insgesamt zwei- bis dreimal soviele Tiere vorhanden
wie im gleichen Zeitraum des Vorjahres (Tab.17). Die Unterschiede in den Abundanzen der
Schnecken erwiesen sich als signifikant ** (U-Test nach MANN & WHITNEY; Moéwenberg-
Watt: p<0,01; Groning-Watt: p <0,0001; Tonnenleger-Bucht: p < 0,001). Bezogen auf die
Funktion der Wattschnecken als Keimungssubstrat fir die Enteromorpha-Sporen waren 1993
die Voraussetzungen fiir eine Entermorpha-Entwicklung giinstiger als 1992.

Mowenberg-Watt Groning-Watt Tonnenleger-Bucht

6.3.92 9.3.93 6.3.92 9.3.93 6.3.92 9.3.93
Hydrobia ulvae | 158 £55 | 298 163 | 135+33 | 27351 | 133+26 | 281+ 102
(1000 pm - Sieb)

13.4.92 14.4.93 13.4.92 14.4.93 13.4.92 14.4.93
Hydrobia ulvae | 112+41 [300+123] 6611 | 212+54 | 78+£30 | 223 +32
(1000 pm - Sieb)
Hydrobia ulvae 33 90 + 45 2+2 16+ 1 1+1 ?
(500 pm - Sieb)

Tab. 17: Vergleich der Abundanzen der Wattschnecke Hydrobia ulvae zu zwei Zeitpunkten
im Frithjahr 1992 und 1993 in den drei Untersuchungsgebieten. Die Schnecken wurden in zwei
GroBenklassen eingeteilt. Probennahmegrofle = 20 cm® (n = 6; Mittelwert + 1SD).

' Statistik-Anhang: Seite XI1I-XIV; 13.Unters.
'* Statistik-Anhang: Seite XIV; 14. Unters.
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6.2.1.3.2 Abundanz bewachsener Wattschnecken

In diesem Abschnitt wird gezeigt, dal der prozentuale Bewuchs von Wattschnecken (siehe
Kapitel 6.2.1.1) und die absoluten Abundanzen der FEnteromorpha-Keimlinge auf den
Schnecken (Kapitel 6.2.1.2) zwar sehr gut die hauptsiachliche Entwicklungsphase der Algen
wiedergeben, jedoch nicht ausreichen, um die Keimlingssituation im Wattenmeer zu
beschreiben, da die Abundanz des Substrates nicht miteinbezogen worden ist.

Alle Verdanderungen in den Abundanzen von Hydrobia ulvae beeinflubten direkt das
Vorkommen von Enteromorpha-Keimlingen auf ihnen, unabhangig davon, ob ein hoher (wie
im Frithjahr) oder nur ein geringer Anteil von Schnecken (wie im Winter) bewachsen war
(Abb. 17). Die Abundanzen der bewachsenen ein- und mehrjahrigen Schnecken nahmen in
allen Gebieten zum Sommer hin ab und waren auch in den Wintermonaten niedrig. Der
Larvenfall der Wattschnecken und der daraus resultierende Bewuchs der juvenilen Tiere mit
Keimlingen fiihrte im Groning-Watt zu einem voriibergehenden und im Mowenberg-Watt zu
einem langfristigen Anstieg in den Abundanzen der Keimlinge, wihrend die Tonnenleger-Bucht
davon nahezu unbeeinfluBt blieb '

Kurzbeschreibung der Abundanzen der bewachsenen Schnecken:

Méwenberg-Watt: Mitte April 1992 war die Abundanz der bewachsenen ein- und
mehrjihrigen Wattschnecken am hochsten (25 + 11 Schnecken x 20 cm™). Von Juli 1992 bis
Marz 1993 waren durchschnittlich nie mehr als ein bis drei Schnecken dieser Altersklasse pro
20 cm™ mit Keimlingen bewachsen, erst im April 1993 nahm ihre Anzahl wieder zu.
Demgegeniiber traten sehr viele bewachsene juvenile Schnecken ab Spatsommer 1992 auf
Dies fiihrte dazu, daB3 in den Wintermonaten die hochsten Abundanzen bewachsener Tiere aller
Altersklassen vorhanden waren, als Folge weiterer Verdriftung juveniler Tiere in das Gebiet
hinein. Im Dezember 1993 waren doppelt soviele juvenile Wattschnecken mit Keimlingen
bewachsen (50 + 19 Schnecken x 20 cm™) wie es adulte zur maximalen Keimlingsentwicklung
im Frithjahr 1992 waren. (siche oben).

Groning-Watt: Bis zu 52 + 13 mit Enferomorpha-Keimlingen bewachsene ein- und
mehrjéhrigen Schnecken x 20 cm™ (4.5.92) waren im Groning-Watt vorhanden. Dies war
deutlich mehr als im Mowenberg-Watt. Thre Anzahl nahm jedoch ab Sommer 1992 rasch ab,
und von Juli 1992 bis April 1993 waren durchschnittlich nie mehr als zwei bewachsene
Schnecken pro Probe vorhanden. Die hochste Anzahl bewachsener juveniler Schnecken trat
Anfang August 1992 auf (78 + 48 Schnecken x 20 cm™). Im Gegensatz zum Mowenberg-Watt
waren in den Wintermonaten hingegen kaum juvenile Schnecken mit Keimlingen bewachsen.

' Statistik-Anhang: Seite XIV-XVI; 15.Unters.
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Abb. 17: Abundanz der mit Enteromorpha-Keimlingen bewachsenen Wattschnecken
(Hydrobia ulvae) an den drei Dauerstationen (Mérz 1992 - April 1993). Juvenile und adulte

Schnecken wurden getrennt ausgezahlt Die Y-Achsen haben einen unterschiedlichen MaBstab.
Probennahmegrofe = 20 cm’. (n = 6; Mittelwert + 1SD).
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Tonnenleger-Bucht: Zwischen 26 = 7 (21.4.92) und 19 + 14 (30.6.92) Wattschnecken x 20
cm” waren in den Friihjahrsproben mit Enteromorpha-Keimlingen bewachsen. In den
Winterproben hingegen waren nahezu keine bewachsenen Tiere in den Proben vorhanden. Erst
Mitte April 1993 nahm die Anzahl der bewachsenen Schnecken wieder zu (63 + 21 Schnecken
x 20 cm™) und lag wesentlich héher als zum gleichen Zeitpunkt des Vorjahres.

6.2.1.3.3 Abundanz der Keimlinge

Im Gegensatz zu den adulten Tieren, die haufig mehrere Enteromorpha-Keimlinge auf ihren
Gehausen trugen, waren die juvenilen Wattschnecken meist nur mit einem einzigen Keimling
bewachsen. Die Abundanzen sdmtlicher Keimlinge in den drei Gebieten sind unter
Berucksichtigung des mehrfachen Bewuchses einzelner Schnecken in Abbildung 18 dargestelit.
Im Groning-Watt waren mit tber 300 Keimlingen x 20 cm™ (Frithjahr 1992), verglichen mit
den beiden anderen Gebieten, die meisten Keimlinge vorhanden. In der Tonnenleger-Bucht
schwankte deren Abundanz von Mitte April bis Juli 1992 zwischen 80 und 200 Keimlingen pro
20 cm’-Probe. Am geringsten war die Abundanz der Keimlinge (< 90 Keimlinge x 20 ¢cm™) im
Mowenberg-Watt. In allen drei Gebieten lag im Frithjahr die Anzahl von Keimlingen aufgrund
des mehrfachen Bewuchses der Schnecken deutlich tiber der Anzahl bewachsener Schnecken
(vorheriges Kapitel). Zum Herbst hin waren dagegen fast keine Unterschiede zu erkennen
(Vergleich von Abb. 17 mit Abb. 18; Malistab der Achsen unterschiedlich! ), weil kaum noch
ein mehrfacher Bewuchs der Schnecken vorkam (siehe auch Kapitel 6.2.1.2).

6.2.1.4 Die Bedeutung der Gehiiuseliinge fiir den Bewuchs mit Keimlingen

Bei der Auswertung des Probenmaterials aus dem Frihjahr fiel auf, da8 vorwiegend grofe
Wattschnecken Enteromorpha-Keimlinge auf ihrem Gehduse trugen (Abb.19). Sind diese
Unterschiede signifikant und worauf beruhen sie?

An den drei Stationen im Konigshafen wurde die GroBenzusammensetzung der
Wattschnecken-Populationen zu zwei Zeitpunkten im Jahr gemessen. Bei Schnecken, die vom
Mai 1992 stammten, wurde mit dem KOLMOGOROFF-SMIRNOFF-Test gepriift, ob sich die
Gehiuselidngen der mit Enteromorpha-Keimlingen bewachsenen Schnecken signifikant von
denen der Schnecken ohne Bewuchs unterscheiden oder ob sie der gleichen Grundgesamtheit
angehoren '’ .

' Statistik-Anhang: Seite XVI; 16.Unters.
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Abb. 18: Abundanz von Enteromorpha-Keimlingen auf der Wattschnecke Hydrobia ulvae
unter  Beriicksichtigung mehrfachen Bewuchses einzelner Tiere in den drei
Untersuchungsgebieten (Marz 1992 - Bis April 1993). Juvenile und adulte Tiere wurden
getrennt ausgewertet. Die Y-Achsen haben einen unterschiedlichen MaBstab.
ProbennahmegroBe = 20 cm’. (n = 6; Mittelwert).



Ergebnisse 57

Die Unterschiede zwischen bewachsenen und unbewachsenen Schnecken waren im Frithjahr in
allen drei Gebieten signifikant (Tab. 18). Im Sommer wurde zu mehreren Zeitpunkten der
prozentuale Anteil juveniler Wattschnecken (Gehauselange > 1mm; Larvenfall 1992), die mit
Enteromorpha-Keimlingen bewachsen waren, mit dem Anteil bewachsener adulter Tiere
verglichen ' (zweifache ANOVA, Modell: fixed, AnschluB-Test nach TUKEY). Die
GroBenklassen der in den drei Gebieten im Juli vorhandenen Wattschnecken kénnen dem
Anhang entnommen werden (Anhang: Seite XXVII). Signifikante Unterschiede im Bewuchs
juveniler und adulter Schnecken traten im Sommer nur an den wenigsten Probennahmetagen
auf. Getestet wurden nur die Ergebnisse aus dem Méwenberg-Watt und dem Groning-Watt, da
der Larvenfall in der Tonnenleger-Bucht sehr gering war und sich juvenile und einjéhrige Tiere
nicht immer unterscheiden lieBen.

max. neg. | max. pos. Linge der Linge der
Standort Differenz Differenz p-level | Schnecken | Schnecken | n(unbew.) | n(bew.)
(unbew.) (bew.)

X%18SD X=18D

Méowenberg- -0,520 0.0026 p<0,001 | 2,54 £0,60 | 3,28+0,51 381 127
Watt

Groning- -0.451 0,0026 p<0,001 | 3,17+0,73 | 3,74 +0,48 191 314
Watt

Tonnenleger- -0,292 0,0549 p<0,001 | 3.81£0,71 | 4,02+0,45 243 252
Bucht

Tab. 18: Unterschiede in der GroBe zwischen Wattschnecken, die mit Enteromorpha-
Keimlingen bewachsen waren und Schnecken ohne Aufwuchs. Der KOLMOGOROFF-
SMIRNOFF-Test zeigt, daBl die bewachsenen und unbewachsenen Schnecken keine
gemeinsame Grundeinheit bilden. Angegeben sind die maximale negative und positive
Differenz zwischen den Gruppen, die Signifikanzebene, die mittlere Gehauselange in
Millimetern mit Standardabweichungen sowie die Anzahl der Schnecken. Datum: Mai 1992,

Die statistische Auswertung der Ergebnisse vom Frithjahr 1992 (signifikante Unterschiede
zwischen juvenilen und adulten Schnecken) und Sommer 1992 (keine signifikanten
Unterschiede) zeigte, daB8 im Frithjahr der Bewuchs der Schnecken von anderen Faktoren
abhingt als im Sommer. Der Bewuchs der Schnecken ist allerdings unabhingig vom Zustand
(Korrosion) ihres Gehéduses.

' Statistik-Anhang: Seite XVI-XVII: 17.Unters.
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Abb. 19: Prozentuale GroBenverteilung der Wattschnecke Hydrobia ulvae in den drei
Untersuchungsgebieten (Angabe der Gehauselange in mm). Schnecken, die Enteromorpha-
Keimlinge auf ihrem Gehduse trugen, wurden von denen ohne Aufwuchs unterschieden.
Datum: Anfang Mai 1992. (fiir jeden Standort war n > 500).
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Untersuchungen auBerhalb des Konigshafens

Um zu untersuchen, ob Unterschiede im Bewuchs zwischen juvenilen und adulten Tieren im
Frithjahr auch in anderen Gebieten vorhanden sind, wurden die im Mai 1992 bei Keitum
genommenen Proben ebenso ausgewertet wie die aus dem Konigshafen (Abb.20). Die
Unterschiede im Bewuchs mit Enferomorpha-Keimlingen erwiesen sich zwischen juvenilen und
adulten Tieren als signifikant (getestet nach KOLMOGOROFF-SMIRNOFF) "7

20

Keitum - Watt Mai 1992

15.F

10

Angaben in Prozent

Ldange von Hydrobia ulvae in mm

1 Anteil unbewachsener Wattschnecken

E= Anteil bewachsener Wattschnecken

Abb. 20: Prozentuale GroBenverteilung von Hydrobia ulvae im Schlickwatt bei Keitum
(Gehauseldnge in mm). Der Anteil der Wattschnecken, der mit Enteromorpha-Keimlingen
bewachsen war, ist besonders gekennzeichnet. Datum: 21.05.92. (n = 899)

6.2.1.5 Liinge der Keimlinge auf den Gehiiusen der Schnecken

Die Wattschnecke Hydrobia ulvae stellt nur ein sehr kleines Substrat fir Enteromorpha-
Keimlinge dar. SCHORIES & REISE (1993) zeigten, daB3 heranwachsende Enteromorpha-
Keimlinge mitsamt ihrem Substrat, den Schnecken, verdriften und zusammen mit anderen
juvenilen Pflanzen kleine Aggregate ausbilden konnen. Wie lang werden die Keimlinge aus dem
Konigshafen, bevor sie mit den Wattschnecken verdriften? Kann man ein Wachstum der
Keimlinge auf den Schnecken erkennen? Kann man aufzeigen, ob die umbhertreibenden

' Statistik-Anhang: Seite XVI; 16.Unters.



60

juvenilen Pflanzen aus dem gleichen Gebiet stammen oder iber weite Entfernungen
transportiert worden sind?

Zur Beantwortung dieser Fragen wurden drei verschiedene Untersuchungen durchgefiihrt. Um
die maximale Lange der Keimlinge auf den Wattschnecken zu ermitteln, wurden Anfang Mai
von den drei Dauerstationen aus dem Konigshafen die jeweils lingsten Keimlinge von mehr als
1000 bewachsenen Schnecken vermessen (n = 4; 500 cm’ Bodenprobe). Die gleiche
Untersuchung wurde auch bei Keitum durchgefiihrt, jedoch mit einer anderen Anzahl von
Parallelen und einer anderen ProbennahmegroBe (n = 6; 20 cm’). Desweiteren wurden die
regelmaBigen Probennahmen aus dem Konigshafen (siehe Kapitel 6.2.1.1-6.2.1.3) daraufhin
ausgewertet, ob sich die prozentuale Zusammensetzung der Keimlingslingen im Laufe des
Frithjahrs und Sommers verandert. Bei Proben aus dem Watt-Gebiet bei Keitum wurde die
Gehiuseldnge bewachsener Schnecken, die aus Bodenproben stammen, mit der GroBe von
Schnecken, die aus kleinen driftenden Algen-Aggregaten stammen, verglichen und auf
mogliche Unterschiede hin getestet.

Die Keimlingslangen im Mai

An allen Stationen zeigte sich, daB selbst die langsten Keimlinge auf den Wattschnecken in
60 - 80 Prozent der Falle kleiner als ein Millimeter waren (Abb.21). Unabhangig vom Gebiet
war in keiner einzigen Probe eine Schnecke vorhanden, die einen mehrere Zentimeter langen
Enteromorpha-Faden auf ihrem Gehause trug. An allen drei Stationen im Konigshafen lag die
GroBe des lingsten Keimlings tibereinstimmend bei 23 Millimetern, im Wattgebiet bei Keitum
blieb der liangste Keimling unter 12 Millimetern. Unabhéngig davon wurden auf dem
Wattboden bei Keitum jedoch auch einzelne Wattschnecken gefunden, die iiber 20 Zentimeter
lange Enteromorpha-Thalli auf ihrem Gehause trugen und offensichtlich noch nicht mit diesen
verdriftet worden waren.

Die Anzahl kleiner Enteromorpha-Aggregate, die sich im Mai bei der Station nahe Keitum auf
dem Wattboden befand, war im Verhiltnis zur Anzahl von bewachsenen Wattschnecken im
Sediment sehr gering. Dies erklart, warum in den Bodenproben kaum gréBere Keimlinge
vorhanden waren. Im oberen Gezeitenbereich war auf einer Fliche von vier Quadratmetern
meist weniger als ein Algen-Aggregat vorhanden. Die Anzahl der Schnecken in den
Aggregaten schwankte zwischen 147 und 723 bewachsenen Tieren (n = 6). Die mittlere
Abundanz bewachsener Wattschnecken aus den Bodenproben lag bei 100.000 + 27.000
Individuen x 4 m™. Nur ein sehr geringer Teil der Keimlinge entwickelte sich weiter zu adulten
Pflanzen.
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Abb. 21: Liange von Enteromorpha-Keimlingen aus vier verschiedenen Gebieten auf der
Wattschnecke Hydrobia ulvae. Vermessen wurde jeweils nur der lingste Keimling pro
Schnecke. Datum: Mai 1992. In den Graphiken steht oben rechts jeweils die Summe aller
vermessener Keimlinge und die Anzahl der genommenen Parallelproben.
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Die Keimlingslingen im Verlauf der Zeit

Die Annahme, daB man im Verlauf der Zeit einen deutlich hoheren Anteil an groBeren
Enteromorpha-Keimlingen auf den Wattschnecken finden konnte, wurde nicht bestitigt (siehe
Anhang Seite XXVIII - XXX). An allen drei Stationen waren zwar im Mai 1992 mehr als 50
Prozent der jeweils groBten Keimlinge auf den Schnecken lianger als einen Millimeter, wogegen
Keimlinge oder juvenile Pflanzen von mehr als 30 Millimetern Lange niemals in den Proben
enthalten waren. Die zeitliche Entwicklung vom Keimling zur adulten Pflanzen konnte mit
Hilfe der Bodenproben nicht gezeigt werden.

Vergleich der Gehauselangen

Im Keitum-Watt erwiesen sich die Gehauselingen bewachsener Schnecken, die aus
Bodenproben stammen, als signifikant kleiner als die GréBen der Schnecken aus kleinen
driftenden Algen-Aggregaten ** (getestet nach KOLMOGOROFF-SMIRNOFF). Thre mittleren
Gehauseléingen unterschieden sich dennoch nicht stark voneinander und die Verteilungsform
war dhnlich (Abb.22). Die mittlere Gehiduselinge lag bei den aus den Bodenproben
stammenden Schnecken bei 3,02 + 0,48 mm, wihrend die Tiere aus den Algen-Aggregaten
durchschnittlich 3,27 + 0,45 mm gro3 waren.
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GriBenverteilung bewachsener Schnecken (Angaben in Prozent)

Abb. 22: GroBenverteilung mit Enteromorpha prolifera bewachsener Wattschnecken
(Hydrobia ulvae) in einem Schlickwatt bei Keitum. Die linke Halfte der Abbildung zeigt die
Verteilung der Gehauseldngen von Hydrobia ulvae (n = 498) an, die aus Algen-Aggregaten
stammen, rechts die von Wattschnecken (n = 310) aus Sedimentproben. Datum: 21.05.92.

“ Statistik-Anhang: Seite XVI-XVII; 17.Unters.
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Dieses Ergebnis war bei den Untersuchungen im Konigshafen von praktischem Nutzen, wo
sich die GroBBen der Wattschnecken in den einzelnen Untersuchungsgebieten stark voneinander
unterschieden (siehe Tabelle 18, Kapitel 6.2.1.4). Anhand der GroBe der Wattschnecken in den
dort umherdriftenden Aggregaten konnte direkt im Freiland beurteilt werden, ob die in den
einzelnen Gebieten vorhandenen Algen-Aggregate vor Ort gebildet wurden oder aus einem
anderen Gebiet herangedriftet worden sind. Letzteres war nicht der Fall.

6.2.1.6 Abrill von Keimlingen

Fragmente von Enteromorpha konnen sich freitreibend in der Wassersiule weiterentwickeln
und unter geeigneten Bedingungen sekundire Rhizoide ausbilden. Die Verbindung zwischen
dem Substrat und der Pflanze ist demnach nicht notwendig. Wird eine Pflanze in mehrere
Fragmente geteilt, so kann jedes wieder zu einem groflen Exemplar heranwachsen. Wie haufig
werden juvenile Pflanzen in Fragmente geteilt?

Es wurde ausgewertet, wie hoch der Prozentsatz der Wattschnecken war, die im Verlauf des
Sommers 1992 basale Uberbleibsel (mindestens 200 um lang) von Enteromorpha auf ihrem
Gehiuse trugen. Im Groning-Watt und in der Tonnenleger-Bucht, den beiden Gebieten, in
denen sich im Verlauf des Sommers 1992 jeweils eine dichte Algenmatte ausbildete, waren in
den Proben auch hiufig Wattschnecken enthalten, die nur noch die Rhizoide und basalen
Enden von Enteromorpha-Thalli trugen (Tab. 19).

Datum | Méwenberg-Watt | Groning-Watt | Tonnenleger-Bucht
18.5.92 01 32 1+£2

1.6.92 3% 1 11+9 1411
15.6.92 3£2 107 25+4
30.6.92 1] 75 15+ 6
13.7.92 1£1 2kl S5
28.7.92 12 4£4 6:+3
10.8.92 24 =4 4+£3

Tab. 19: Prozentualer Anteil der Wattschnecken, die an den drei Dauerstationen im
Konigshafen basale Uberbleibsel von Enteromorpha-Keimlingen auf ihren Gehausen trugen.
Zeitraum: Mai 1992 - August 1993. ProbennahmegréBe = 20 cm’. (n = 6; Mittelwert + 1SD).
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Von den Wattschnecken, die in der Tonnenleger-Bucht vorkamen, trug Mitte Juni nahezu jede
vierte Schnecke (24,7 + 3,9 %) basale Uberbleibsel von Enteromorpha-Keimlingen auf ihrem
Gehause. Im Groning-Watt lag der Anteil von Schnecken mit Uberbleibseln von Keimlingen
niedriger. Im Mowenberg-Watt wurden wahrend der ganzen Algenentwicklung kaum
unvollstandige Enteromorpha-Keimlinge auf den Schnecken gefunden. Kamen auf den
Schnecken Keimlinge oder juvenile Pflanzen vor, die nur noch anhand des tibriggebliebenen
basalen Restes zu erkennen waren, so lag deren absolute Abundanz auf den einzelnen Tieren
meisten zwischen einem und drei Exemplaren pro Gehduse und somit deutlich niedriger als die
durchschnittliche Abundanz intakter Keimlinge pro Gehduse (sieche Kapitel 6.2.1.2). Die
Erhohung der Abundanzen von Enteromorpha durch Fragmentation ist auf der Ebene der
Keimlinge nicht besonders stark ausgeprdgt. Wodurch die Fragmente entstanden sind, wurde

nicht weiter untersucht.

6.2.1.7 Arten-Spektrum der Keimlinge

Die Ergebnisse dieser Untersuchung haben gezeigt, da3 Wattschnecken bei der Entwicklung
von funf Enteromorpha-Arten (E. clathrata, E. flexuosa, E. prolifera, E. radiata, E. torta)
eine entscheidende Rollen spielen, woraufhin sich die Frage stellt, welche anderen Algen-Arten
noch auf den Gehiusen der Schnecken vorkommen und in welchem Ausmaf}. Wie grof} ist die
Bedeutung der Wattschnecke Hydrobia ulvae als Substrat fur andere Makroalgen?

An den drei Dauerstationen wurde der Bewuchs der Wattschnecken mit Keimlingen anderer
Makroalgen regelmiBig notiert. Obwohl auch einige andere Makroalgen die Gehause der
Wattschnecken besiedelten, dominierten doch zu jeder Jahreszeit Enteromorpha-Keimlinge
(Tab. 20). Einzellreihige Griinalgenfiden (Cladophora, Hormiscia, Rhizoclonium, Ulothrix)
waren auf den ein- und mehrjahrigen Wattschnecken im Groning-Watt nur bei zwei
Probennahmen mit einen Anteil von mehr als 5 % vertreten. Im Mowenberg-Watt und in der
Tonnenleger-Bucht waren bei keiner Probennahme mehr als 2 % der Tiere mit einzellreihigen
Grinalgenfaden bewachsen. Gelegentlich kamen Keimlinge anderer Enteromorpha-Arten
sowie welche von Ulva spp., Ectocarpus spp., Pilayella litoralis und Ceramium rubrum auf
den Schneckengehiusen vor. Es fiel auf, daB Keimlinge aus der Gattung Cladophora fast nie
auf den Wattschnecken vorhanden waren, obwohl die adulten Pflanzen im Juli und August
1992 sowohl im Groning-Watt als auch in der Tonnenleger-Bucht, zum Teil erheblich zur
gesamten Griinalgen-Biomasse beitrugen. Ebenso wurden keine Keimlinge der Griinalge
Chaetomorpha sutoria, die ebenfalls dichte Bestande im Konigshafen ausbildete, gefunden.
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Griinalgen

Cladophora spp. Kiitz.

Enteromorpha clathrata (Roth) Greyv.
Enteromorpha compressa (L.) Grev.
Lnteromorpha flexuosa (Wulfen ex Roth) Pignatti
Enteromorpha prolifera (O. F. Miiller) J. G. Ag.
Enteromorpha radiata J. G. Ag.

Enteromorpha ralfsii Harvey

Enteromorpha simplex (Vinogradova) Koeman
Enteromorpha torta (Mert. in Jirgens) Reinb.
Hormiscia penicilliformis (Roth) Fries
Monostroma grevillei (Thuret) Wittr.
Rhizoclonium riparium (Roth) Harvey

Ulothrix flacca (Dillw.) Thuret in Le Jolis
Ulothrix implexa (Kitz.) Kiitz.

Ulva spp. L.

Braunalgen

Ectocarpus confervoides (Roth) Le Jolis
Pilayella litoralis (L.) Kjellm.

Rotalgen

Ceramium rubrum (Huds.) C. A. Ag.

Tab. 20: Keimlinge von Makroalgen, die sich im Konigshafen auf dem Gehiduse der

Wattschnecke Hydrobia ulvae angesiedelt hatten. Untersuchungszeitraum: Marz 1992 - April
1993.

Auftalligster Vertreter auf dem Gehduse der Wattschnecke Hydrobia ulvae neben den
Enteromorpha-Keimlingen war die Grinalge Monostroma grevillei. Obwohl nur wenige
Wattschnecken im Zeitraum von Mirz bis Mai 1992 von Monostroma besiedelt wurden,
entwickelten sich diese auf den Schnecken-Gehdusen haufig zu gréBeren Exemplaren
(Durchmesser > 1 Zentimeter). In der Tonnenleger-Bucht bildeten die Wattschnecken-Gehause
das haufigste Substrat fur Monostroma. Nahezu jeder sichtbare Monostroma-Thallus war an
einer Wattschnecke verankert. Im Mowenberg-Watt besiedelte Monostroma hingegen vor
allem Giberwinternde Seegras-Blatter und Herzmuschel-Schalen.

6.2.2 Keimlinge auf Sandkérnern

In Kapitel 6.1.5 wurde gezeigt, welches Potential an Enteromorpha-Sporen das Sediment im
Konigshafen enthalten kann. Ferner wurde dargelegt, da die Auskeimung von Sporen stark
von der Korngrofle des Sedimentes abhingig ist (siehe dazu Kapitel 6.1.6). Desweiteren stellt
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sich in diesem Zusammenhang die Frage, wie bedeutend der Anteil des Sedimentes als Substrat
fir die Entwicklung der Enteromorpha-Bestande im Sommer ist? Gibt es Unterschiede in den
Abundanzen der Keimlinge zwischen den einzelnen Stationen in Abhingigkeit der

Sedimentzusammensetzung?

Sowohl im Mowenberg- als auch im Groning-Watt waren wahrend der Sommermonate nur
vereinzelt Sandkérner mit Enteromorpha-Keimlingen bewachsen (Tab. 21). Ein eindeutiger
Jahresgang war nicht erkennbar, da lediglich von Mai bis Juli groBere Mengen an Keimlingen
gefunden wurden, deren Abundanzen jedoch zwischen den einzelnen Parallelproben sowie
zwischen den aufeinanderfolgenden Monaten stark schwankten. Die Abundanzen von
Keimlingen auf Sandkérnern waren zu keinem Untersuchungszeitpunkt hoher als  die
Abundanzen von Keimlingen, die auf den Wattschnecken wuchsen (siehe Kapitel 6.2.1).

Mowenberg-Watt| Groning-Watt
1992/93 Anzahl bew. Sandkorner
x 20 cm’ Oberfl. x 0,3 cm Tiefe
Mirz 23 0+0
April 2+£3 1£1
Mai 6£5 28 %15
Juni 44 + 52 3+1
Juli 1+1 27+ 19
Aug. 1+1 -
Sept. 3+£3 -
Okt. 2+£2 0+0
Nov. 1+£2 1+1
Dez. 1+1 00
Jan. 1+1 00
Feb. 1+1 0+0
Mirz 1+1 00
April 6+4 0£0

Tab. 21: Anzahl der mit Enferomorpha-Keimlingen bewachsenen Sandkérner im Mowenberg-
und Groning-Watt. Zu zwei Zeitpunkten konnten im Groning-Watt keine Proben genommen
werden, da eine geschlossene Algenmatte die Sedimentoberfliche bedeckte. Die Original-
ProbennahmegroBe betrug 13,2 cm’, ist jedoch zur Vergleichbarkeit der Daten auf 20 cm?
hochgerechnet worden.
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In keiner der Sedimentproben aus der Tonnenleger-Bucht waren Enferomorpha-Keimlinge
vorhanden. Eine Sedimentprobennahme (n = 6) im Mai in dem Wattgebiet bei Keitum enthielt
ebenfalls keine Enteromorpha-Keimlinge. Damit unterschieden sich diese beiden Gebiete, die
durch einen relativ hohen Ton-Schluff-Anteil charakterisiert sind (siche Kapitel 2), von dem
Mowenberg- und dem Groning-Watt.

6.2.3 Von den Keimlingen zu den adulten Pflanzen

In den bisher vorgestellten Untersuchungen des Kapitels 6.2 wurde vornehmlich auf die
Keimlinge eingegangen, wahrend thr Wachstum hin zu juvenilen oder adulten Pflanzen nur am
Rande betrachtet wurde (Kapitel 6.2.1.5; siche auch SCHORIES & REISE, 1993). Bilden sich
aber wirklich in den Gebieten, in denen im Frihjahr Keimlinge vorhanden sind, in den
nachfolgenden Monaten mehr oder weniger dichte Algen-Bestande aus? Ist die Prdsenz der
adulten Pflanzen auf das Auskeimen der in dem jeweiligen Gebiet vorhandenen Sporen
zurickzufiihren?

Drei Untersuchungen wurden zur Klarung dieser Fragen durchgefithrt. Zum einen wurde im
Fruhjahr 1992 die Verbreitung von Enteromorpha spp.-Keimlingen im gesamten Konigshafen
kartiert und mit der Verteilung der adulten Enteromorpha spp.-Bestiande des Frithjahrs und des
Sommer verglichen, und zum anderen wurden an den drei Dauerstationen von April 1992 bis
April 1993 sowohl Enteromorpha spp.-Keimlinge und adulte Pflanzen auf Art-Ebene bestimmt
und ihre jeweilige Prisenz miteinander verglichen. Im Mdowenberg-Watt und dem Groning-
Watt wurden zudem im Mirz 1993 Sedimentproben auf ihren Gehalt an Bruchstiicken von
Enteromorpha spp. untersucht. '

6.2.3.1 Verteilung von Keimlingen und adulten Pflanzen im Kénigshafen

Voruntersuchungen zeigten, dafl die Gehéduse von Hydrobia ulvae das am hiufigsten besiedelte
Substrat von Enteromorpha-Keimlingen im Konigshafen sind. Deswegen wurde am
22.04.1992 die Verteilung der Wattschnecken im Konigshafen untersucht und ihr prozentualer
Bewuchs mit Enteromorpha spp.-Keimlingen ermittelt. Desweiteren wurden an ausgewdhiten
Stationen Sedimentproben genommen, und die Anzahl der Sandkorner, die mit Keimlingen
bewachsen waren, wurde ausgezihlt. Die Bedeckung der Wattflichen mit adulten
Enteromorpha spp.-Thalli wurde sowoh! Anfang bis Mitte April 1992 bestimmt als auch im
Juli 1992,
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Die Verteilung und Abundanzen der Wattschnecken

Das Vorkommen der Wattschnecke Hydrobia ulvae beschrinkte sich zum Untersuchungs-
zeitpunkt (22.04.92) nur auf den oberen Wattbereich des Konigshafens (Abb. 23). In einer
Entfernung von mehr als 400 Metern vom Ufer waren keine Wattschnecken vorhanden. Im
auBeren Bereich des Konigshafens (vom inneren Bereich durch die Insel Uthorn getrennt) war
die Tonnenleger-Bucht der einzige Ort, an dem Wattschnecken in hohen Abundanzen
vorkamen. An der inneren Station der Tonnenleger-Bucht waren durchschnittlich 175 + 85
Schnecken x 20 cm™ Bodenoberfliache vorhanden, wihrend an der duBeren Station lediglich 62
+ 8 Schnecken x 20 cm” vorkamen. Im iibrigen Bereich des duBeren Konigshafens lagen die
Abundanzen der Wattschnecken fast bei Null.
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Abb. 23: Verteilung der Wattschnecke Hydrobia wulvae im Konigshafen (22.04.92).
Angegeben sind die mittleren Abundanzen aus sechs Parallelproben (20 cm?), die jeweils
zufallig auf einer Flache von einem Hektar genommen wurden. Die einzelnen Kistchen des
Rasters, das tiber den Konigshafen gelegt wurde, entsprechen der GroBe eines Hektars.

Im inneren Konigshafen (westlich der Insel Uthorn) waren sowohl im stidlichen (Mowenberg-
Watt) als auch westlichen Bereich (Groning-Watt) relativ hohe Abundanzen von
Wattschnecken vorhanden. Nordlich des Priels (Ostfeuer- und Westfeuer-Watt) waren die



Ergebnisse 69

Abundanzen der Schnecken jedoch sehr gering. An den ufernahen Stationen im Moéwenberg-
Watt waren zwischen 18 + 6 und 85 + 44 Schnecken x 20 cm™ vorhanden; im Gréning-Watt
lagen die Abundanzen der Schnecken zwischen 29 + 8 und 95 + 15 Individuen x 20 cm™. Im
gesamten Westfeuer-Watt waren dagegen nie mehr als 6 Wattschnecken x 20 cm™ vorhanden.

Prozentuale Verteilung der Keimlinge auf den Wattschnecken

Im Kapitel 6.2.1 wurde gezeigt, dal der Bewuchs von Wattschnecken mit £Znteromorpha spp.-
Keimlingen je nach Fragestellung unterschiedlich ausgewertet werden kann. Hier wurde der
prozentuale Anteil der bewachsenen Wattschnecken an den einzelnen Stationen, als MaB fiir
die relative Haufigkeit der Keimlinge in den jeweiligen Gebieten benutzt (Abb. 24). Es muf3
jedoch darauf hingewiesen werden, daf3 dieser Ansatz nicht ganz unproblematisch ist, wenn
Gebiete miteinander verglichen werden, in denen die Gehéuselangen der Schnecken nicht
anndhernd gleich verteilt ist. Im Frihjahr sind vorwiegend grofle Wattschnecken mit
Keimlingen bewachsen (sieche Kapitel 6.2.1.4). Befinden sich in einem Gebiet vorwiegend
kleine Wattschnecken, ist der Gesamtanteil der bewachsenen Schnecken geringer als in einem
Gebiet, in dem nur groBe Schnecken vorkommen. (Angaben zu den Gehéuselingen der
Wattschnecken in den jeweiligen Gebieten des Konigshafens sind dem Kapitel 6.2.1.4 sowie
dem Anhang (Seite XXVII) zu entnehmen.

An den beiden Stationen in der Tonnenleger-Bucht waren zahlreiche Schneckengehéuse mit
Enteromorpha spp.-Keimlingen bewachsen. Der Anteil bewachsener Tiere lag jeweils tiber 40
Prozent (42 + 11 % an der inneren Station und 41 + 9 % an der &uBeren Station).
Demgegentiber war der Bewuchs der Schnecken im Mowenberg-Watt wesentlich geringer. An
allen Stationen bis auf vier waren deutlich weniger als 20 Prozent der Schnecken mit
Keimlingen bewachsen. Lediglich an einer einzigen Stationen wiesen iiber 40 Prozent (43 + 15
%) der Wattschnecken Enteromorpha spp.-Keimlinge auf. Im zentralen Bereich des Groning-
Wattes bot sich ein dhnliches Bild wie in der Tonnenleger-Bucht. Der Anteil der bewachsenen
Wattschnecken schwankte dort zwischen 36 + 18 % und 46 = 10 %. Im nordlichen Bereich
dieses Wattgebietes lag der prozentuale Anteil der Wattschnecken, die mit Enferomorpha spp.
bewachsen waren, niedriger. Sowohl im Westfeuer- als auch im Ostfeuer-Watt waren die
wenigen dort vorhandenen Wattschnecken, nur vereinzelt mit Keimlingen bewachsen.

Schon 1991 bedeckten dichte Enteromorpha spp.-Matten die Sedimentoberflaiche des
Groning-Wattes und der Tonnenleger-Bucht, wahrend sich im Mowenberg-Watt nur geringe
Algenbestdnde ausbildeten. Der tibrige Teil des Konigshafens blieb 1991 groBtenteils ohne
Enteromorpha spp.-Bewuchs. Damit stimmten die Gebiete, in denen sich im Sommer 1991
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dichte Enteromorpha-Bestande ausgebildet hatten, mit denen iberein, in jenen im Friithjahr
1992 der hochste prozentuale Anteil der Wattschnecken mit Keimlingen bewachsen war.

H1-10% BE31-40% |5

[ 11-20 % W41-50% 400 m

B21-30% T

Anteil von Hydrebia ulvae mit
+ Enteromorpha spp. - Keimlingen

Abb. 24: Verteilung der prozentualen Anteile der Wattschnecken (Hydrobia ulvae) im
Konigshafen (22.04.92), deren Gehduse mit Enferomorpha spp. bewachsen war. Angegeben
sind die Mittelwerte aus jeweils sechs Parallelproben (20 cm?), die auf einer Fliche von einem
Hektar genommen wurden. Die einzelnen Kistchen des Rasters, das tiber den Konigshafen
gelegt wurde, entsprechen der GrofBe eines Hektars.

Bewuchs von Sandkérnern mit Keimlingen

Die Anzahl bewachsener Sandkérner war in samtlichen Sedimentproben gering. Zahlreiche
Proben enthielten iiberhaupt keine Sandkorner, die mit Enteromorpha spp.- oder anderen
Makroalgen-Keimlingen bewachsen waren (Abb.25). Von allen Proben, die im duBeren Bereich
des Konigshafens genommen wurden, enthielt lediglich eine einzige Probe ein einziges
Sandkorn, auf dem sich ein Keimling entwickelte. Auch im inneren Bereich des Konigshafen
war die Entwicklung von Enteromorpha spp. auf Sandkornern vergleichbar gering. Lediglich
das MoOwenberg-Watt bildete eine Ausnahme, obwohl auch dort die Abundanzen der
bewachsenen Sandkoérner minimal gering waren. Mit Ausnahme einer Probe waren in keiner
Probe mehr als vier bewachsene Sandkorner vorhanden. Lediglich bei zwei der elf Stationen
im MoOwenberg-Watt war in allen Parallelproben zumindest ein Keimling enthalten. Im
gesamten inneren Bereich des Mowenberg-Wattes (mehr als 400 Meter Entfernung vom Ufer)
wurden keine Enteromorpha spp.-Keimlinge gefunden.



Ergebnisse 71

]
|
L] L] :
® 3 ] ] B ""."' n
|
U 0  Sediment 13,2cm”x 0,3cm ]
E|1 H 4 N
2 E S |
Mk 400 m
B3 m 6 &
Anzahl der Proben (0 -6), in denen A
Enteremorpha spp. enthalten war

Abb. 25: Verteilung von Enteromorpha spp.-Keimlingen auf Sandkornern im Konigshafen
(22.04.92). Aufgrund der geringen Abundanzen der bewachsenen Sandkérner ist nur die
Anzahl der einzelnen Parallelproben (n = 6) angegeben, in denen uberhaupt bewachsene
Sandkorner vorhanden waren. Die einzelnen Kastchen des Rasters, das tiber die Wattflaichen
des Konigshafen gelegt wurde, entsprechen der GroBe eines Hektars. Probennahmegrofie =
132 cm’ Sedimentoberfliche x 0,3 cm Sedimenttiefe. Die Parallelproben wurden jeweils
zufallig auf der Flache eines Hektars genommen.

Die Vertéilung der adulten Pflanzen in Relation zu dem Vorkommen der Keimlinge

Im April 1992 waren nur vereinzelt groBere Mengen an Enferomorpha spp.-Thalli im
Konigshafen auf den Wattflachen vorhanden (Abb.26 oben). Diese waren im Winter 1991 /
1992 auf den Wattflachen liegengeblieben und tiberdauerten dort bis zum Friihjahr, wobei die
Thalli teilweise tief im Sediment eingesandet waren. Sie kamen durchweg in den Gebieten vor,
in denen sich bereits 1991 groBere Enteromorpha spp.-Bestande ausgebildet hatten. Von April
1992 bis Juli 1992 breitete sich Enteromorpha spp. in zahlreichen Gebieten des Konigshafens
aus, unabhéngig davon, ob ‘dort im April tiberwinternde Thalli vorhanden waren oder nicht
(Abb. 26 unten). Vergleicht man die Enteromorpha spp.-Bestande vom Juli 1992 mit der
Verbreitung der Keimlinge auf den Wattschnecken (Abb. 24) und Sandkornern (Abb. 25), fallt
auf, daB in allen Gebieten, in denen im Frihjahr Enteromorpha spp.-Keimlinge vorhanden
waren, im Sommer adulte Pflanzen vorkamen.
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Abb. 26: Prozentuale Enteromorpha spp.-Bedeckung und Verbreitung auf den Wattflichen
des Konigshafens im April (oben) und im Juli 1992 (unten); zusammengestellt nach
Begehungen des Gebietes und Auswertungen von Flugaufnahmen.
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Enteromorpha spp. entwickelte sich allerdings auch in den Gebieten des Konigshafens, in
denen keine Wattschnecken vorkamen. Fur die Entwicklung der dichten Bestidnde im Ostfeuer-
Watt dienten im wesentlichen die Sandkronen des Baumchenrohrenwurmes Lanice conchilega
als Substrat. Algen, die nordlich von der Spitze der Insel Uthorn vorkamen, waren an groberen
Steinen verankert. Die festsitzenden Algen der ubrigen Gebieten waren iiberwiegend auf
Herzmuscheln (Cerastoderma edule) oder Wurmrohren (neben den Rohren von Lanice
wurden Rohren von Pygospio elegans besiedelt) ausgekeimt. Am haufigsten waren jedoch die
Enteromorpha-Thalli vorhanden, die ohne jegliche Verbindung mit einem Substrat auf den
Wattflachen lagen. Wie anhand der Ergebnisse gefolgert werden kann, durften diese wihrend
ihrer Keimungsphase auf den Wattschnecken gesessen haben. Vegetatives Wachstum der im
April vorhandenen Thalli kann dagegen nur von lokaler Bedeutung gewesen sein, da die
iberwinternaen Bestanden nicht ausreichten, um die groBflichige Verbreitung von
Enteromorpha im Sommer zu erklaren.

6.2.3.2 Jahreszeitliche Prisenz der einzelnen Arten; Fragmente im Sediment

Im Konigshafen konnten im Zeitraum von 1990-1993 insgesamt 13 FEnteromorpha-Arten
eindeutig voneinander unterschieden werden (Tab. 22; siehe auch SCHORIES, 1991 und
LOTZE, 1994). Im Zeitraum von April 1992 - April 1993 waren auf den untersuchten Flidchen
der drei Dauerstationen insgesamt acht Arten als Keimlinge oder adulte Pflanzen vertreten.
Keimlinge und adulte Pflanzen vier weiterer Griinalgen-Gattungen wurden ebenfalls im
Jahresgang aufgenommen, um die Bedeutung von Keimlingen auf die Enwicklung adulter
Pflanzen genauer zu charakterisieren.

Enteromorpha ahlneriana Bliding
*Enteromorpha clathrata (Roth) Grev.
*Enteromorpha compressa (L.) Grev.
*Enteromorpha flexuosa (Wulfen ex Roth) Pignatti

Enteromorpha intestinalis (L.) Link

Enteromorpha linza (L.) J.Ag.

Enteromorpha linziformis Bliding

Enteromorpha pilifera Kitzing
*Enteromorpha prolifera (O. F. Miiller) J. G. Ag.
*Enteromorpha radiata J. G. Ag.
*Enteromorpha ralfsii Harvey
*Enteromorpha simplex (Vinogradova) Koeman
*Enteromorpha torta (Mert. in Jurgens) Reinb.

Tab. 22: Artenspektrum von Enteromorpha im Konigshafen (1990-1993). Arten die mit dem
Symbol "*" gekennzeichnet worden sind, wurden zumindest einmal im Zeitraum April 1992-
April 1993 als Keimling oder adulte Pflanze an den drei Dauerstationen gefunden.
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Ausgehend von der Biomasse waren im wesentlichen drei Enteromorpha-Arten an der
Ausbildung der sommerlichen Algenbestdnde in den drei Gebieten beteiligt. Dabei handelte es
sich um E. flexuosa, E. prolifera und E. radiata (Tab.23). Keimlinge und adulte Pflanzen
waren gelegentlich auch F. clathrata und E. forta in groBerer Menge vertreten. Die iibrigen
drei Enteromorpha-Arten kamen nur vereinzelt und mit wenigen Exemplaren an einer oder
mehrerer der Dauerstationen vor. In anderen Gebieten des Konigshafens konnten sie jedoch
sehr haufig sein und den grofiten Teil der pflanzlichen Biomasse ausmachen. So prigte
Enteromorpha ralfsii im Spitsommer 1992 das Erscheinungsbild der Wattflachen im Ostfeuer-
Watt, wo die Alge sowohl in hoher Anzahl als auch Biomasse auf den Sandkronen des

Baumchenrohrenwurmes Lanice conchilega vorkam.

An den drei Stationen stimmte die sommerliche Prasenz adulter Pflanzen von Enteromorpha
prolifera und E. radiata sehr gut mit der Prisenz ihrer Keimlinge iiberein, obwohl bei letzteren
nicht immer eindeutig zwischen den beiden Arten unterschieden werden konnte, so daf sie
zusammengefaBt wurden. Auch die Ausbildung dichter E. flexuosa-Bestinde in der
Tonnenleger-Bucht lie sich im Frithsommer gut auf die zeitgleiche Prisenz von Keimlingen
beziehen. Ubereinstimmungen zwischen dem Vorkommen von Keimlingen und Adulten traten
auch bei anderen Enteromorpha-Arten auf. Allerdings wurden in vielen Gebieten auch nur
Enteromorpha spp.-Keimlinge gefunden ohne entsprechenden adulten Pflanzen dazu. Die
moglichen Griinde dafiir sind Gegenstand der Diskussion, aber es sei an dieser Stelle erwihnt,
daB in einem Labor-Experiment gezeigt werden konnte, daf3 Keimlinge von Enteromorpha
tiber acht Monate bei 0°C dunkel gestellt werden konnten, ohne einzugehen. Umgekehrt trat
jedoch auch der Fall auf, daB adulte Pflanzen in einem Gebiet vorhanden waren, aber keine

Keimlinge gefunden wurden.

Mit Ausnahme von Monostroma grevillei lieB sich bei den anderen Algen-Gattungen die
Prasenz von Keimlingen und adulten Pflanzen nicht in Einklang miteinander bringen. Keimlinge
von Chaetomorpha sutoria wurden im gesamten Konigshafen nicht gefunden, so daB ich
davon ausgehe, daB sich diese Art im Gebiet nur vegetativ verbreitet und den Winter
eingesandet im Sediment tberdauert, zumal auch keine Anbindung der Algen an ein Substrat
festgestellt werden konnte. Die adulten Pflanzen von Ulva spp. sind dagegen nach stirkeren
Winden in die entsprechenden Gebiete eingedriftet worden und haben sich dann vegetativ
vermehrt. Keimlinge waren nur vereinzelt zu finden. Vergleichbares gilt auch fiir die Gattung
Cladophora, von der zwar hiufiger im Jahr Keimlinge auf den Wattschnecken vorhanden
waren, jedoch nur in geringer Abundanz (siehe Kapitel 6.2.1.7).
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1992 - 93 April|Mai [Juni |[Juli |Aug. {Sep. {Okt. |Nov. {Dez. {Jan. |Feb. |Miirz |April
E. clathrata Keiml GT |MGT|MGT|MGT| MG MGT M
Adulte} G G |MGT M
E. compressa Keiml. M
Adulte T
E. flexuosa Keiml. GT | T |MT| G GT | M M | MT | GT
Adulte T G |[MGTIMGT| GT | GT | T T T T T
E. prolifera* Keiml. MGT |{MGT |[MGT |[MGT| M | MG | MT |MGT MG [ MG T
Adulte | GT | MT |MGT| MG |MGT|MGT| MT | GT | GT | GT GT | GT
E. radiata* Keiml.
Adulte] T G |GT | M G M T | GT | GT GT | GT
E. ralfsii Keiml.
Adulte M G T
E. simplex Keiml. T M T G M M
Adulte
E. torta Keiml. M M| M| M M M M
Adulte MT | MT | M G G T

Chaetomorpha | Keiml.

sutoria Adulte ] GT |[MGT M | GT [MGT}{ GT | G G G G | GT
Cladophora Keiml. MG IMGT{MGT| G [ MG|MG | G | MG M G
spp. Adulic] G | GT GT | GT |MGT| GT | GT | GT | GT G G
Monostroma Keiml.} T T T
grevillei Adulte |} GT | MG M
Ulva spyp. Keiml. MG| T M M

Adulte T | GT | GT | GT [MGT| GT | GT | GT T

Tab. 23: Jahreszeitliche Prasenz von Enteromorpha spp.-Keimlingen und adulten Pflanzen
sowie weiterer Griinalgen an den drei Dauerstationen im Konigshafen. Zeitraum: April 1992 -
April 1993. *Keimlinge von Enteromorpha prolifera und E. radiata wurden nicht voneinander
unterschieden. M = Mowenberg-Watt; G = Groning-Watt; T = Tonnenleger-Bucht.
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Im Mérz 1993 waren im Sediment des Groning-Wattes sehr viele Fragmente von Cladophora
spp. und Enteromorpha enthalten, die sich im Labor zu groflen Pflanzen heranziichten lieBen
(Tab. 24). Dagegen enthielt das Sediment des Mowenberg-Watte kaum Fragmente dieser
beiden Algen-Gattungen.

Parallele Mdowenberg-Watt Groning-Watt
(6,6 cm®) Enteromorpha Cladophora Enteromorpha Cladophora
1 16 0 5 11
2 0 0 3 3602
3 0 0 112 3163
4 1 0 3 9
5 0 0 331 0
6 0 0 214 2974
Mittelwert = 1SD 36 0+0 111 £ 137 1626 = 1786

Tab. 24: Prasenz von Enteromorpha- und Cladophora spp.-Bruchstiicken im Sediment des
Méwenberg- und Groning-Wattes. Datum: 15.03.93. ProbennahmegroBe: 6,6 cm® Boden-
oberfliche x 5 cm Einstichtiefe.
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6.3 Adulte Pflanzen

Im vorangehenden Ergebnisteil wurde schwerpunktmiBig die zeitliche Prisenz und
Verbreitung von Enteromorpha-Sporen (Kapitel 6.1) und -Keimlingen (Kapitel 6.2) im
Konigshafen dargelegt. Nur am Rande wurde dabei die Prasenz der adulten Pflanzen behandelt
(sieche Kapitel und 6.2.3.1 und Kapitel 6.2.3.2). Dieser dritte und letzte Abschnitt des
Ergebnisteiles beschiftigt sich mit zwei Themen-Komplexen, zum einen mit der Bedeutung

einer moglichen Beweidung der Algen durch die Wattschnecke Hydrobia ulvae und zum
anderen mit der Biomasse und der Produktion der Algen.

Die Bedeutung der Wattschnecke Hydrobia ulvae als Keimungssubstrat fiir Enteromorpha-
Sporen ist in den vorherigen Kapiteln ausfiihrlich behandelt worden, so daB3 sich die Frage
aufdrangt, ob sich fiir die Schnecken moglicherweise ein Vorteil daraus ergibt. Kann Hydrobia
ulvae Enteromorpha-Thalli fressen und falls ja, wie stark wird die Biomasse der Algen dadurch
verringert?

Die Untersuchungen zur Biomasse und Produktion von Enteromorpha spp. im Konigshafen
behandelten folgende Fragen: Zu welcher Biomasse flihrte die Entwicklung von Sporen,
Keimlingen und Fragmenten sowie driftenden Algen an den drei Dauerstationen und im
‘gesamten Konigshafen? Haben sich die Bestdnde 1992 und 1993 gleich stark entwickelt? Wie
‘produktiv sind die Enteromorpha spp.-Bestinde 1992 im Konigshafen gewesen? Welche
Bedeutung haben Griinalgen anderer Gattungen im Konigshafen?

6.3.1 Die potentielle Beweidung der adulten Planzen durch Wattschnecken

Die Effektivitit einer potentiellen Beweidung durch Wattschnecken an Enteromorpha-Thalli
wurde im Labor bei sechs unterschiedlichen Schnecken-Dichten (n=8) im Vergleich zu einer
Referenz (n=8) untersucht. Die Petrischalen enthielten 10, 25 oder 50 juvenile beziehungsweise
10, 25 oder 50 adulte Wattschnecken oder keine Wattschnecken (Referenz) und jeweils
ungefihr die gleiche Menge an Enteromorpha-Fragmenten (0,110 - 0,140 g Feuchtgewicht).
Nach zwolf Tagen wurde die Gewichtsverdnderung der Algen gemessen. Die Priifung auf
signifikante Unterschiede in der Gewichtszunahme der Algen erfolgte mit Hilfe einer einfachen
ANOVA mit festen Faktoren *'.

*! Statistik-Anhang: Seite X VIII; 19.Unters.



Es wurden keine signifikanten Unterschiede zwischen den einzelnen Parallelen und der

Kontrolle festgestellt (Tab.25). Die Wattschnecken fressen keine Enferomorpha-Fragmente.

einfache ANOVA, Modell: fixed

Faktor Freiheitsgrade Variabilitit Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Abundanz der 6 0,582 48 0,639 1,505 0,197
Schnecken

Tab. 25: Varianzanalytische Prifung signifikanter Unterschiede
Enteromorpha durch die Wattschnecke Hydrobia ulvae.

im WegfraB von

6.3.2 Biomasse und Produktion

6.3.2.1 Die Biomasse an den drei Dauerstationen

An den drei Stationen entwickelten sich in den Jahren 1992 und 1993 unterschiedlich dichte
Enteromorpha-Bestande. Waren 1992 noch geschlossene Algenmatten in der Tonnenleger-
Bucht und dem Groning-Watt vorhanden, kam es 1993 im Groning-Watt zu keiner Ausbildung
von geschlossenen Algenmatten. In der Tonnenleger-Bucht entwickelten sich 1993 dagegen
genauso dichte Bestinde wie 1992. An der Station im Mowenberg-Watt war das Vorkommen
von Grinalgen im Gegensatz zu den beiden anderen Gebieten schon 1992 auf wenige
umherdriftende Algenbiischel beschrinkt, solche waren 1993 dort nicht vorhanden. (Abb. 27).
Die Unterschiede in der maximalen Prasenz von Enteromorpha waren fir das Mowenberg-
Watt (p < 0,01) und das Groning-Watt (p < 0,05) signifikant, fir die Tonnenleger-Bucht
hingegen nicht ** (U-Test nach MANN-WHITNEY). In der Tonnenleger-Bucht entwickelten
sich in beiden Untersuchungsjahren neben Enteromorpha jeweils zum Spatsommer hin groBe
Mengen an Ulva spp.. Diese Alge wurde in beiden Jahren zundchst in das Gebiet
hineingedriftet und entwickelte sich dann dort weiter.

** Statistik-Anhang: Seite XVIII; 20.Unters.
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Abb. 27: Biomasse-Entwicklung von Enteromorpha und Ulva spp. an den drei Dauerstationen
im Konigshafen (Angaben in g TG x m?). Zeitraum: April 1992 - Mai 1994. (n = 6
Mittelwert + 1SD).
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Die Entwicklung der Algenbestinde

1992: Sowohl in der Tonnenlegerbucht als auch im Groning-Watt bildeten sich ab Mitte April
innerhalb eines Monats dichte Enferomorpha-Matten aus. Im Mowenberg-Watt hingegen
bildete Enteromorpha nur lockere Bestinde, deren Biomasse im Sommer 61 + 85 g TG x
m? nicht iberstieg. Verglichen mit den anderen beiden Gebieten, deren maximale
Enteromorpha-Biomassen im Juli 376 131 g TG x m™ (Tonnenlegerbucht) beziehungsweise
527 + 321 g TG x m™ (Groning-Watt) betrugen, war dies duBerst gering. Ab August diinnten
sich die Enteromorpha-Bestinde an den drei Stationen langsam aus, wihrend in anderen
Gebieten des Konigshafens in demselben Zeitraum eine Neubesiedlung mit Enteromorpha
stattfand, die jedoch bezogen auf die Biomasse keine Rolle spielte. Ab Mitte Juli 1992 stieg
vor allem im Groning-Watt die Biomasse von Cladophora spp. sprunghaft an. Diese lief3 sich
jedoch in der Folgezeit nicht von der Enteromorpha-Biomasse trennen, da beide vollig
miteinander verwoben waren. Die hochste Biomasse von Cladophora und Enteromorpha
betrug Ende August insgesamt 638 + 207 ¢ TG x m™. In der Tonnenlegerbucht hingegen
waren nur geringe Mengen an Cladophora vorhanden. Ulva spp. hingegen bildete dort bis
Ende August eine Biomasse 345 + 212 g TG x m? aus. Die fidige Griinalge Chaetomorpha
sutoria, die 1991 noch in groen Mengen im Groning-Watt vorkam (Mattentiefe bis 30 cm),
wurde 1992 nur vereinzelt festgestellt.

1993: Im Januar war die Oberfliche der Wattboden an allen drei Stationen frei von jeglichen
Griinalgen. Im Sediment des Groning-Wattes waren allerdings noch bis zu 100 g TG x m™ von
Enteromorpha enthalten. Diese eingesandeten Algen entwickelten sich in der Folgezeit nicht
weiter. In den beiden anderen Gebieten waren im Sediment keine bedeutenden
Gewichtsmengen von Enteromorpha vorhanden. Mitte April betrug die Biomasse von
Enteromorpha an allen drei Stationen weniger als 1 g TG x m” In den nachfolgenden
Monaten kam es lediglich in der Tonnenleger-Bucht zu einem intensiven Griinalgenwachstum.
Im Juli war dort eine maximale Enferomorpha-Biomasse von 429 + 188 g TG x m>
vorhanden. Die Biomasse von Ulva spp. war mit maximal 88 + 109 g TG x m™ signifikant
niedriger als im Vorjahr * (U-Test nach MANN & WHITNEY). Im Méwenberg-Watt betrug
die Enteromorpha-Biomasse maximal 0,1 g TG x m™ Im Groning-Watt entwickelte sich
Enteromorpha nur fleckenhaft. Bereits Mitte Mai war dort mit 46 = 60 g TG x m™ die hochste
Biomasse vorhanden. Chaetomorpha sutoria, Cladophora spp. und Ulva lagen mit ihrer
Biomasse sowohl im Mowenberg-Watt als auch im Groning-Watt stets unter einem Gramm
pro Quadratmeter.

< Statistik-Anhang: Seite XVIII; 21.Unters.
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6.3.2.2 Griinalgen-Biomasse und Verbreitung im Konigshafen

Parallel zu der im Juli 1992 durchgefiihrten Enteromorpha spp.-Kartierung wurden an 66
Stationen im Konigshafen quantitative Griinalgenproben (n = 3-6) genommen und die
mengenmiBige Verbreitung der drei Algengattungen Enteromorpha, Chaetomorpha und Ulva
zu diesem Zeitpunkt erfa3t. Cladophora spp. entwickelte sich nach diesem Zeitraum im Jahr in
groBerer Menge und wird deshalb im folgenden nicht weiter beriicksichtigt. Die dominierende
Griinalgen-Gattung im Konigshafen war Enteromorpha.

Enteromorpha spp. (Abb. 28): In weiten Bereichen der Tonnenleger-Bucht und des Groning-
Wattes waren im Juli dichte Matten von Enteromorpha spp. vorhanden. An den einzelnen
Stationen in der Tonnenleger-Bucht betrug die Enteromorpha-Biomasse zwischen 92 + 45 g
TG x m™” und 854 = 597 g TG x m™. Im Gréning-Watt wurde eine maximale Biomasse von
358 + 215 g TG x m™ verzeichnet. Das gesamte Mowenberg-Watt wies dagegen nur einen
fleckenhaft verteilten Bestand an Enferomorpha auf.

¥
108

-2
Enteromorpha x me 51-100gTG|E 2

1-10g TG ® 101-250gTG

* 11-50g TG [ ] >250¢g TG

Abb. 28: Verbreitung und Biomasse von Enteromorpha spp. an verschiedenen Stationen im
Konigshafen (Juli 1992). Angaben in g TG x m” (n =3 - 6).

Dort, wo im Konigshafen Rohren des Baumchenrohrenwurmes Lanice conchilega aus dem
Sediment hervorragten, waren diese grofBtenteils mit Enteromorpha spp. oder Diatomeen
bewachsen. Dies war im Ostfeuer-Watt besonders auffillig, wo die fast ausschlielich von
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Enteromorpha ralfsii gebildeten Algenmatten eine durchschnittliche Biomasse von 358 + 215
g TG m” ausbildeten. Lanice-Rohren waren ebenfalls in den prielnahen Gebieten des
Mowenberg-Wattes mit Enteromorpha spp. uberwachsen, fielen dort jedoch von der Biomasse
her nicht ins Gewicht. Die in verschiedenen Bereichen des Konigshafens vorkommenden
Miesmuschelbinke wurden fast nie direkt von Enferomorpha-Arten besiedelt, treibende
Exemplare wurden jedoch sekundir von den Muscheln festgesponnen. Die Besiedlung der
Herzmuschel Cerastoderma edule mit Enteromorpha spp. war im gesamten Konigshafen

gering.

Chaetomorpha sutoria (Abb. 29): Lediglich im Gréning-Watt bildeten sich einzelne Bestinde
von Chaetomorpha sutoria aus. Thre Biomasse betrug maximal 178 + 122 g TG x m™. In allen
iibrigen Gebieten wurden nur vereinzelt Exemplare gefunden, die beziiglich ihrer Biomasse
bedeutungslos blieben (< 1 g TG x m?).
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Abb. 29: Verbreitung und Biomasse der Grinalge Chaetomorpha sutoria an verschiedenen
Stationen im Konigshafen (Juli 1992). Angabenin g TG x m” (n=3 - 6).

Ulva spp. (Abb. 30): Zum Zeitpunkt der Kartierung befanden sich erst relativ geringe Mengen
an Ulva spp. auf den Wattflichen des Konigshafens. Thre hauptsichliche Entwicklung hatten
diese Algen erst in den nachfolgenden Wochen, in denen sich hauptsichlich in der
Tonnenleger-Bucht flichendeckende Bestande ausbildeten (siehe auch Kapitel 6.3.2.1).
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Abb. 30: Verbreitung und Biomasse von Ulva spp. an verschiedenen Stationen im
Konigshafen (Juli 1992). Angaben in g TG x m™ (n=3 - 6).

6.3.2.3 Gesamt-Biomasse und Netto-Primiirproduktion

Parallel zur im Juli 1992 durchgefiihrten Kartierung der Enteromorpha spp.-Bestinde im
Konigshafen (siehe Abb. 26) wurde die Biomasse von Enteromorpha spp. x m™ im Gebiet
berechnet (Tab.26). Auf insgesamt 84 Hektar des Konigshafens (GesamtgroBe der
beriicksichtigten Fliche = 481 Hektar) befanden sich Enteromorpha spp.-Thalli. Davon
bildeten sich auf 23 Hektar dichte Bestande beziehungsweise geschlossene Matten aus. Aus
dem Bedeckungsgrad des Wattbodens mit den Algen und den Biomasse-Werten (Abb.28)
wurde fiir den Konigshafen ein totales Enteromorpha spp.-Trockengewicht von 86 Tonnen
berechnet. Dies entspricht einer durchschnittlichen Biomasse von 18 g TG x m™ fiir den
gesamten Kongshafen.

Die Netto-Primarproduktion fur Enferomorpha spp. wurde analog einer von SHELLEM &
JOSSELYN (1982) angewandten Methode aus den Biomasse-Werten kalkuliert. Dies war
moglich, da die Kartierung und Biomasse-Beprobung zum Hohepunkt der Enteromorpha spp.-
Entwicklung durchgefithrt wurde. Bei einer durchschnittlichen Vegetationszeit von 90 Tagen
(Abb.27), einer Biomasse von 18 g TG x m?” (siche oben) und einer angenommenen
Produktion von 47 mg C x g’ TG x Tag' (KAUTSKY, 1982), ergab sich 1992 fiir den
Konigshafen eine Netto-Primarproduktion von 76 g C x m? pro Jahr.
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Bedeckung der Enteromorpha TG Bedeckte Fliche Gesamte Biomasse
Wattfliichen (g x m’z) in Hektar in Tonnen
in Prozent
1-10% 8,94 22,1 ha 2.0
11 -30% 29,62 18,0 ha 5.3
31-70% 72,51 21,3 ha 15,5
71 - 100 % 280,61 22,7 ha 63,6

Tab. 26: Bedeckung und Biomasse von ZLEnferomorpha spp. auf den Wattflichen im
Konigshafen, zusammengestellt nach einer Kartierung mit Biomasse-Probenahme (Juli 1992).

Die GrofBe des Untersuchungsgebietes betrug 481 Hektar.
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7 DISKUSSION

Seit Ende der siebziger Jahre kommt es regelmafBig zur Ausbildung dichter Algenmatten im
Friesischen Wattenmeer (REISE, 1983; REISE et al., 1989; SCHORIES & REISE, 1993).
Neben der Gattung Enferomorpha sind es vor allem die Gattungen Chaetomorpha,
Cladophora und Ulva, die sich in Massen ausbreiten kénnen. Dieses Phanomen ist eine neue
Erscheinung im Wattenmeer, die in diesem Ausmal bis zum Anfang der sechziger Jahre nicht
bekannt war (KUCKUCK, 1896-1903, unverdffentlicht; GOOR, 1923; NIENBURG, 1927,
THAMDRUP, 1935, WOHLENBERG, 1937; LINKE, 1939; PETERSEN, 1939;
KORNMANN, 1952; KORNMANN & SAHLING, 1947-1958, unveroffentlicht; DEN
HARTOG, 1959). In GroBbritannien hat es jedoch schon in der ersten Hilfte dieses
Jahrhunderts Massenentwicklungen von Griinalgen in Wattgebieten gegeben (CAREY &
OLIVER, 1918; DUNN, 1939), vor allem dort, wo grofle Mengen hauslicher und industrieller
Abwiisser eingeleitet worden sind (LETTS & RICHARDS, 1911).

Bei den Grinalgen konnen unterschiedliche Vermehrungsstrategien zu  einer
Massenentwickiung fiihren. Asexuelle oder sexuelle Fortpflanzung sind keine Voraussetzung
fiir die Ausbildung der Bestinde. Vegetative Vermehrung und Fragmentation konnen geniigen,
um langfristig in einem Gebiet dichte Algenmatten auszubilden (DODDS & GUDDER, 1992).
Bei der Gattung Enteromorpha ist sowohl die vegetative als auch die sexuelle Vermehrung
verbreitet. Wie die Untersuchungen dieser Arbeit zeigten, ist die Bildung von Enteromorpha-
Matten nicht zwangsldufig mit der Anzahl keimungsfihiger Sporen gekoppelt. Auf die
Wattsedimente des Konigshafens fielen 1993 teilweise mehrere Milliarden Sporen m™ (Kapitel
6.1.1). Schon innerhalb weniger Stunden konnte die Abundanz der zu Boden gesunkenen
Sporen 30 x 10° auskeimfihige Sporen m™ betragen (Kapitel 6.1.2). Viel geringer war dagegen
die tatsdchliche Priasenz von Keimlingen auf den Wattflichen (Kapitel 6.2.1.3.3). Lediglich
wenige zehntausend Keimlinge m™ waren im Frithjahr 1992 und 1993 auf den Wattsedimenten
vorhanden. 1992 bildeten diese allein oder gemeinsam mit iberwinternden adulten Thalli
innerhalb kurzer Zeit dichte Enteromorpha-Matten aus. 1993 kam es im Konigshafen dagegen
nur in einem der drei Untersuchungsgebiete zu einer groBeren Entwicklung von Enteromorpha
(Kapitel 6.3.2.1). Somit stellt sich die Frage, wodurch derart groe Unterschiede entstehen.
Ein wesentliches Ziel dieser Arbeit war, zum Verstandnis der Prozesse beizutragen, die fur
diese Unterschiede verantwortlich sind, da dies eine wesentliche Voraussetzung ist, um kurz-
und langzeitige Verdnderungen zufriedenstellend erklaren zu konnen.

Der gedankliche Hintergrund dafur ist, daf3 auf jedes Stadium von Enteromorpha, ob Spore,
Keimling oder adulte Pflanze, unterschiedliche Entwicklungseinfliisse wirken, die von einzelnen

oder einer Kombination mehrerer abiotischer oder biotischer Faktoren abhingen. Diese kdnnen
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fur das eine Stadium wachstumsfordernd, fiir das andere jedoch entwicklungshemmend sein.
Beziiglich der Prasenz und der Entwicklungsméglichkeiten der verschiedenen Enteromorpha-
Stadien sind im Wattenmeer insgesamt flinf Kombinationen zwischen Sporen, Keimlingen und
adulten Pflanzen verwirklicht (Abb.31).

A e
Umweltfaktoren
: X i T X
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Abb 31: Die fiinf moglichen Kombinationen in der Prasenz von Entwicklungsstadien (Sporen,
Keimlinge, adulte Pflanzen) der Griinalge Enteromorpha im Wattenmeer. Jede Kombination ist
Folge bestimmter Umweltfaktoren, dargestellt durch die Kurvenverlédufe im Hintergrund der
Abbildung, die auch asynchron verlaufen konnen. Die abnehmende KastchengréBe deutet die
Abnahme der Individuendichte an, die zunehmende Schattierung den Anstieg in der Biomasse.
Gestrichelte Kistchen zeigen das Fehlen eines bestimmten Stadiums an. a) Uber Sporen und
Keimlinge kommt es zur Ausbildung mehr oder weniger dichter Enteromorpha-Bestinde im
Wattenmeer. b) Das Heranwachsen adulter Enferomorpha-Pflanzen unterbleibt, obwohl sich
die Sporen zu Keimlingen weiterentwickeln. ¢) Es kommt lediglich zur Ansiedlung von
Enteromorpha-Sporen auf dem Substrat, ein Auskeimen dieser unterbleibt jedoch. d) Adulte
Enteromorpha-Pflanzen tiberdauern den Winter und setzen ihr Wachstum im darauffolgenden
Jahr fort. Sporen, die von ihnen entlassen werden, siedeln auf einem Substrat, sind jedoch nicht
in der Lage auszukeimen. e) Adulte Enteromorpha-Pflanzen tiberdauern den Winter und setzen
thr Wachstum im darauffolgenden Jahr fort. Eine erfolgreiche Ansiedlung von Sporen auf
einem Substrat findet nicht statt.

Die Entwicklung der Enteromorpha spp.-Bestande im Wattenmeer stellt somit ein héchst
komplexes Gefiige dar. Allein im Konigshafen von Sylt existieren mindestens 13
Enteromorpha-Arten (Kapitel 6.2.3.2, Tab.22), die sich beziiglich ihrer dkophysiologischen
Anspriiche unterscheiden (LOTZE, 1994). Trotzdem geniigte es fiir die in dieser Arbeit
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entwickelten Fragestellung mehrere Arten als eine Einheit zusammenzufassen (siehe Kapitel 1).
Dies bedeutet aber nicht, daB die Gattung Enferomorpha somit quasi als polymorphe Art zu
betrachten ist. LOTZE (1994) zeigte eine deutliche Sukzession einzelner Arten auf. Es wird in
dieser Arbeit aber gezeigt, dal libergeordnete Okologische Fenster bestanden haben (zum
Beispiel Licht- und Nahrstoffverhaltnisse), die von groBBerer Bedeutung fiir die Entwicklung
der Enteromorpha-Bestande waren, als ihre zwischenartlichen Unterschiede. Es konnte
allerdings sowohl durch die 6kophysiologischen Untersuchungen von LOTZE (1994) als auch
durch meine Untersuchungen nicht geklart werden, warum eine Enteromorpha-Art in einer
Algenmatte dominant ist, in einer anderen Algenmatte, die womoglich nur wenige 100 m
entfernt vorkommt, jedoch nur mit geringer Biomasse vertreten ist. Dies ist eine mogliche
Aufgabe zukiinftiger Arbeiten.

In den ersten zwei Kapiteln der Diskussion (Kapitel 7.1 und Kapitel 7.2) wird anhand der
Untersuchungsergebnisse aufgezeigt, welche Faktoren die Entwicklung von Enferomorpha im
Konigshafen beeinfluBt haben, und welche generellen Moglichkeiten ihrer Ausbreitung
existieren. Dabei werden jedem Abschnitt der Diskussion die eigenen Ergebnisse vorangestellt,
und es wird auf die speziellen Verhiltnisse des Sylter Wattenmeeres eingegangen. Dies ist flir
Sporen, Keimlinge und adulte Pflanzen getrennt durchgefiihrt worden. Es wird jedoch auf die
jeweils anderen Entwicklungsstadien und die Zusammenhdange zwischen den einzelnen
Faktoren eingegangen. Dabei wird deutlich werden, da3 generell die Bestandsentwicklung von
Enteromorpha in einem so variablen Gebiet wie dem Wattenmeer ohne Beriicksichtigung
zahlreicher EinfluBfaktoren kaum zufriedenstellend vorausgesagt werden kann. In kinftigen
Monitoring-Programmen sollte dies nicht aufBler Acht gelassen werden. Wie solch ein
Programm aussehen konnte, wird im dritten Kapitel der Diskussion, der SchluBbetrachtung
(siche dort Kapitel 7.3.2), beschrieben. Aus der weiteren Diskussion wird auch deutlich,
welche Faktoren fur die langfristige Veranderungen der Enteromorpha-Bestinde im gesamten
Wattenmeer von Bedeutung gewesen sein mogen, eine Bewertung dieser Faktoren wird
ebenfalls in der SchluBbetrachtung (siehe dort Kapitel 7.3.1) vorgenommen.
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7.1 Ausbreitung und Uberdauerung der Sporen

In diesem Teil der Diskussion werden die wesentliche Prozesse von der Freisetzung der
Enteromorpha-Sporen bis zu ihrer Anheftung und Uberdauerung am Substrat beschrieben. Die
Bedeutung einzelner Faktoren fur die Ausbreitungs- und Entwicklungsmoglichkeiten von

Enteromorpha wird diskutiert.

7.1.1 Sporenabgabe und Priisenz in der Wassersiiule

Fertilitiat und genetische Vielfalt

Die Ausbildung fertiler Thallus-Abschnitte ist Voraussetzung fur die asexuelle sowie sexuelle
Vermehrung von Enteromorpha spp.. Fur die Entwicklung der Enteromorpha-Bestinde im
Wattenmeer stellt sich die Frage, in welchem Zeitraum fertile Pflanzen vorhanden sind und ob
ein permanenter Sporenregen die Frithjahrsentwicklung einleitet. Bei meinen Untersuchungen
im Konigshafen waren in den Wintermonaten nur wenige, meist eingesandete Enferomorpha-
Thalli oder Fragmente vorhanden (Kapitel 6.2.3.2 und Kapitel 6.3.2.1). Diese waren jedoch
zum Teil fertil und setzten Sporen frei (Kapitel 6.1.1). Die Anzahl der in den Wintermonaten
vorhandenen Sporen war allerdings sehr gering. LOTZE (1994) fuhrte im Ko6nigshafen von
Mai bis September 1993 Untersuchungen zur Fertilitét einzelner Enteromorpha-Arten durch.
Der Gesamtanteil fertiler Pflanzen schwankte dabet zwischen 7,8 und 18,0 %, und er lag damit
sicherlich wesentlich hoher als zur Winterzeit. Auch BLACKER (1956) und CHRISTIE &
EVANS (1962) wiesen fur Lnteromorpha in Gebieten vergleichbarer Breitengrade eine
ganzjihrige Fertilitdit nach. ZECHMAN & MATHIESON (1985) konnten Enteromorpha-
Sporen das ganze Jahr tber in der Wassersdule nachweisen. Lediglich ZANEFELD &
BARNES (1965) schrankten aufgrund ihrer Untersuchungen im westlichen Atlantik den
Reproduktionszeitraum von Enteromorpha auf die Monate Juni bis Oktober ein. Dies steht
insofern in Ubereinstimmung mit den Untersuchungen im Kénigshafen, als dies der ungefihre
Zeitraum ist, in dem 1993 an den drei Dauerstationen die grofite Sporenmenge vorhanden war
(Mai-Oktober, Kapitel 6.1.1). Ich vermute, daB bei eingehenderer Uberpriifung der
Enteromorpha-Bestande im westlichen Atlantik die Ergebnisse von ZANEFELD & BARNES
(1965) relativiert werden miissen, da die Autoren moglicherweise nur die hauptsichliche
Fertilitatsspanne der Pflanzen erfalit haben, nicht jedoch die absolute. Im Wattenmeer kann
davon ausgegangen werden, dall Enteromorpha das ganze Jahr iiber fertil ist, wenn auch in
unterschiedlichem Maf3e. Aufgrund der starken Herbststiirme werden jedoch zum Winter hin
die meisten Bestdnde im Wattenmeer vernichtet, so daB8 ein permanenter Sporenregen kaum
ausreichen wiirde, um die Enteromorpha-Entwicklung im Frithjahr einzuleiten.
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Lediglich in den Sommermonaten sind Sporen im UberfluB vorhanden. Groe Mengen an
Sporen sind aus den dichten Enteromorpha-Bestinden der Tonnenleger-Bucht wihrend des
Sommers 1993 freigesetzt worden, und auch im Mowenberg-Watt und im Groning-Watt fielen
mehrere Millionen Sporen m™ auf den Wattboden (Kapitel 6.1.1). Gibt es trotz dieser groflen
Mengen an Sporen Prozesse, die einen EinfluB auf die Sporen-Freisetzung der einzelnen
Pflanzen haben, und welche Rolle mag dies im Wattenmeer spielen? LERSTON & VOTH
(1960) zeigten, daB3 dichte Bestinde von Enteromorpha einen hemmenden EinfluB auf die
Sporen-Entleerung der einzelnen Pflanzen haben. Die hohe Anzahl der Sporen, die sich in der
Tonnenleger-Bucht auf den ausgesetzten Platten ansiedelte, weist jedoch darauf hin, daf
Sporen in dichten Algenbestanden trotzdem stets im Uberflu vorhanden sind. Als positiver
Faktor fur die Freisetzung von Sporen ist das Trockenfallen der fertilen Pflanzen bekannt,
sowie eine Erhohung der Nihrstoffkonzentrationen (LERSTON & VOTH, 1960) und der
Temperatur (PANDEY & OHNO, 1985). Umgekehrt darf aber nicht darauf geschlossen
werden, daf3 Nahrstoffmangel einen hemmenden Einflu auf die Freisetzung von Sporen hat.
Im Mowenberg-Watt, dem Untersuchungsgebiet mit den geringsten Bestanden an adulten
Enteromorpha-Pflanzen, fielen etliche Millionen Sporen im Juli und August auf die
Sedimentoberfliche, obwohl in diesem Zeitraum kein freies Nitrat in der Wassersiule
vorhanden war (siehe Anhang Seite XIX). So mogen hemmende Einfliisse auf die Freisetzung
von Enteromorpha-Sporen im Wattenmeer existieren, sie sind aber wahrscheinlich keine
kritische Grof3e bei der Ausbildung und Verbreitung der Bestdnde.

In dieser Arbeit wurde nicht unterschieden, ob Gameten oder Zoosporen von den fertilen
Enteromorpha-Pflanzen freigesetzt worden sind. Trotzdem soll auf diesen Aspekt kurz
eingegangen werden, da Informationen dariiber fir den Konigshafen existieren, die wichtig
sind, fiir die Beschreibung der dort vorhandenen Enteromorpha-Populationen und deren
Ausbreitungsmoglichkeiten. Bei den bestandsbildenden Arten im Konigshafen handelt es sich
um Mischpopulationen, die sich sowohl aus Gametophyten, als auch aus Sporophyten
zusammensetzen, wobei letztere hédufiger vertreten sind (LOTZE, 1994). Welche Bedeutung
hat die Zusammensetzung der Algenbestinde im Konigshafen? Die Dominanz von
Enteromorpha spp.-Sporophyten tiber Gametophyten ist ein hiufiges Phanomen (YAMADA
& KANDA, 1938; PARRIAUD, 1963). Die Etablierung von Mischpopulationen ist sicherlich
ein Vorteil im Gezeitenbereich, da hierbei zwei Entwicklungsstrategien gleichzeitig verfolgt
werden; einerseits die kurzfristige Besiedlung eines Lebensraumes, andererseits die schnelle
Reaktion auf Anderungen im Lebensraum. Asexuell gebildete Sporen und nicht fusionierte
Gameten sind im wesentlichen genetisch identisch mit ihren Eltern-Pflanzen (STEBBINS &
HILL, 1980) und entwickeln sich rasch unter den gleichen Bedingungen, die fur das
Heranwachsen der Eltern-Pflanzen geeignet waren. Die daraus hervorgehenden Populationen
haben allerdings eine wesentlich geringere genetische Flexibilitit als solche, die sexuell

produziert worden sind. Letztere konnen besser auf jahreszeitliche Schwankungen einzelner
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Faktoren reagieren. Andererseits zeigten Untersuchungen von INNES (1987, 1988) an sich
asexuell vermehrenden Enteromorpha linza-Populationen, dal3 genetisch verschiedene
Populationen bereits in einer Entfernung von wenigen 100 m vorkommen und verschiedene
Umweltanspriiche ausgebildet haben koénnen (zum  Beispiel unterschiedliche
Temperaturoptima). Beriicksichtigt man, dafl es sich im Konigshafen nicht nur um
Gametophyten und Sporophyten einer Art handelt, sondern auch noch um verschiedene
Enteromorpha-Arten, ergibt sich daraus eine grofle genetische Bandbreite. Man kann wohl
davon ausgehen, daB es in der Wassersaule oder im Sediment immer gewisse Enteromorpha-
Stadien gibt, die auf die im Frithjahr herrschenden Verhéltnisse mit einer massiven Entwicklung
reagieren konnen. In den Sommermonaten hingegen spielt es kaum eine Rolle, was fiir Sporen
von den adulten Pflanzen freigesetzt werden, da praktisch keine Auskeimung stattfindet
(Kapitel 6.2.1.1).

Phasen verstirkter Sporen-Freisetzung

Eine zeitliche Ubereinstimmung zwischen der Mondphase, der Anzahl fertiler Enteromorpha
spp.-Thalli und der Abundanz von Sporen in der Wassersaule wird von mehreren Autoren
beschrieben (CHRISTIE & EVANS, 1962; TOWNSEND & LAWSON, 1972; MAIRH et
al.,1980; PANDEY & OHNO, 1985) und ist auch von anderen Griinalgen bekannt (SMITH,
1947; GAYRAL, 1960; OHNO, 1972). Jeweils zu Zeiten der Springtiden fanden die Autoren
die hochste Anzahl fertiler Thalli oder Sporen. Die Bedeutung solcher Phasen war fur die
Enteromorpha-Bestinde im Konigshafen im allgemeinen gering, da auf die Freisetzung von
Sporen in den Sommermonaten nicht direkt deren Auskeimung folgte (Kapitel 6.1.1 und
Kapitel 6.2.1.1). Eine mogliche Ausnahme davon wird im nachsten Absatz beschrieben. Sporen
waren wihrend der Sommermonate zumindest tagsiiber stets in groflen Mengen im Wasser
prisent. Bei einem Experiment (Kapitel 6.1.2), das im August 1993 bei Halbmond (drei Tage
vor der Nipptide) durchgefiihrt wurde, siedelten allein in der Tonnenleger-Bucht innerhalb von
drei Stunden fast 30 x 10° Sporen m”. Dieses Ergebnis bestitigt Untersuchungen von LOTZE
(1994), die fir die FEnteromorpha-Bestinde im Konigshafen keinen eindeutigen
Zusammenhang zwischen der Tidenphase und der Freisetzung von Sporen fand. Sie stellte
jedoch ebenso wie PRINGLE (1986) fest, daB es Zeitraume gibt, in denen die Gametophyten
besonders viele Gameten freisetzen. Dies ist fiir die Gametophyten auch wichtig, da die
synchrone Abgabe der Gameten deren Moglichkeit zur erfolgreichen Kopulation erhoht. Die
Uberlebenschance unfusionierter Gameten ist sehr gering. Im vorherigen Abschnitt wurde
jedoch bereits erwihnt, da im Konigshafen der Anteil an Gametophyten stets geringer war als
der Anteil an Sporophyten und somit die Bedeutung synchroner Sporenfreisetzung
eingeschrénkt ist.
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Kommt es dennoch im Eulitoral zur synchronen Abgabe von Enteromorpha-Sporen, so kann
dies auch unabhidngig von den Mondphasen erklart werden. Eine Freisetzung von
Enteromorpha spp.-Sporen wird durch ein Antrocknen fertiler Thallusabschnitte begiinstigt
(HOUGHTON et al., 1973). Im Freiland hangt das Antrocknen der Pflanzen wesentlich von
der Linge und der Tageszeit der Ebbphasen sowie von der Temperatur, dem Wind und dem
Salzgehalt des Standortes, ab (TOWNSEND & LAWSON, 1962). Bei den meisten
Untersuchungen zur periodischen Abgabe von Lnteromorpha spp-Sporen (siehe vorherigen
Absatz) ist eine mogliche Korrelation der Sporenabgabe mit der jeweiligen Trockenfallzeit der
Wattflachen nicht beriicksichtigt worden. Diese ist zwar in der Regel zur Zeit der Springtiden
am langsten, wird andererseits aber auch mafgeblich vom Wetter beeinfluit. So fallen im
Konigshafen die Wattflichen bei Ostwindlagen wesentlich langer trocken als bei Westwinden.
Eine verstarkte Freisetzung von Sporen muB} die Folge davon sein, vorausgesetzt es ist eine
hohe Anzahl fertiler Enteromorpha-Thalli vorhanden. Einen positiven EinfluB auf die
Ausbildung der Enteromorpha-Bestinde kann dies im Konigshafen jedoch nur wihrend eines
ganz kurzen Zeitraumes im Jahr gehabt haben. So waren 1992 und 1993 lediglich im Mai
adulte Pflanzen vorhanden und die Nahrstoffverhiltnisse und Lichtbedingungen gut (siche
Kapitel 6.3.2.1 sowie den Anhang Seite XIX und XXIV). In beiden Jahren gab es zudem im
Mai etliche Tage mit ostlichen Winden bei gleichzeitig geringem Niederschlag (siehe Anhang
Seite XXII und Seite XXVI), so dafB jeweils die duferen Faktoren sowoh! fiir die Freisetzung
als auch die Keimung der Sporen giinstig waren.

Tageszeitliche Freisetzung von Sporen und ihre Dichteabhiingigkeit

Die bisher diskutierten Ergebnisse sollen den Eindruck vermitteln, dafl es im Konigshafen in
den Sommermonaten Enferomorpha-Sporen zu jeder Zeit in Hiille und Fille gegeben hat und
die Verfiigbarkeit von Sporen keinen limitierenden Faktor in der Entwicklung darstellte,
sondern lediglich ihre absolute Menge aufgrund verschiedener abiotischer und biotischer
Faktoren variabel war. Trotzdem hat es aber im Sommer Zeiten gegeben, in denen sich
praktisch keine Sporen in der Wassersdule befanden, da die Abgabe der Sporen von der
Tageszeit abhing (Kapitel 6.1.2). Nachts wurden nur aus den dichten Bestdnden der
Tonnenleger-Bucht Sporen freigesetzt, jedoch nicht aus den lockeren Bestanden im
Mowenberg-Watt. Warum dies so war, und welche Bedeutung dies bei der Verbreitung von
Enteromorpha-Sporen gehabt haben kénnte, wird im folgenden dargelegt.

Es ist bekannt, da3 nicht zu jeder Tageszeit gleich viele Sporen von Enteromorpha freigesetzt
werden (PANDEY & OHNO, 1985). Nach LERSTON & VOTH (1960) erfolgt bei
Dunkelheit keine Sporen-Entleerung, sondern es wird eine Hellphase von mindestens einer
Stunde benétigt. Damit stimmen die Ergebnisse aus dem Mowenberg-Watt tGberein. Nachts
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fand dort praktisch keine Sporenabgabe der fertilen Thalli statt, tagsiiber wurden sie jedoch in
groBen Mengen von den fertilen Pflanzen entlassen. In der Tonnenleger-Bucht hingegen
wurden nachts so viele Sporen freigesetzt wie am Tage. Eine mogliche Erklarung fir die
Unterschiede bei der Sporenfreisetzung ist, daB im Mowenberg-Watt nur geringe
Enteromorpha-Bestande vorhanden waren, sich in der Tonnenieger-Bucht jedoch dicke Matten
ausgebildet hatten. Die Vermutung liegt nahe, daf3 die Dichte der Algenbestéinde einen Einflufl
auf den Zeitraum der Sporenabgabe hatte. Fir Sporen, die aus lockeren Bestanden freigesetzt
werden, ist es nicht so wichtig wie weit sie verdriftet werden, da noch genug freier Raum zur
Besiedlung in der Umgebung der adulten Pflanzen vorhanden ist, in dichten Bestinden ist dies
jedoch anders. Fur die Braunalge Macrocystis pyrifera beschreiben ANDERSON & NORTH
(1966), daB die Sporen aus dichten Bestanden 14 mal weiter verdriftet werden, als die isoliert
stehender Pflanzen. Fuir Postelsia palmaeformis hat DAYTON (1973) eine fiinfmal weitere
Verdriftung von Sporen aus dichten Bestinden gefunden als flir solche aus lockeren
Bestinden. HRUBY & NORTON (1979) haben gezeigt, daB3 in einem dichten Bestand von
Enteromorpha intestinalis die Anzahl von Sporen verschiedener Makroalgen, die das Substrat
erreichen, im Vergleich zu unbesiedelten Flachen deutlich reduziert ist. Bezogen auf den
Konigshafen, wiirde sich dies jedoch nur positiv auf die Verbreitung der Sporen aus der
Tonnenleger-Bucht auswirken, aber nicht die ganztigige Freisetzung der Sporen erkliren.
CHRISTIE & SHAW (1968) und CHRISTIE (1973) fanden jedoch heraus, daB sich bei
Dunkelheit Sporen nicht so stark an ein Substrat anheften wie bei Helligkeit und nach Angaben
von JONES & BABB (1968) langer in der Wassersdule verweilen. In einem Gebiet wie der
Tonnenleger-Bucht, in dem zum einen die Dichte der adulten Pflanzen so hoch war, da3 kaum
besiedelbarer Platz fur die Sporen tbrigblieb, kann es von Vorteil gewesen sein, auch nachts
Sporen freizusetzen, da dadurch zum einen die absolute Menge an Sporen, die sich zeitgleich
in der Wassersaule befand, verringert worden ist, zum anderen die nachts freigesetzten Sporen

weiter verdriftet werden konnten.

Unter dem Aspekt der tageszeitlichen Freisetzung von Sporen betrachtet, ist es von Bedeutung
zu wissen, daf3 es bei Sylt die Nipptiden sind, die regelmafig alle 14 bis 15 Tage mit ihrem
Niedrigwasser in die Mittagszeit fallen, wenn die Sonne am hochsten steht,
Springtidenhochwasser fallt ebenso regelmifig in die Mittags- und Mitternachtszeit. Diese
Tatsache ist im vorherigen Abschnitt nicht beriicksichtigt worden, dadurch kann aber erklart
werden, warum nach Nipptidenniedrigwasser ebenfalls groBe Mengen an Sporen freigesetzt
werden. Sie liegen beziiglich der méglichen Austrocknung von fertilen Enteromorpha-Thalli
mit  sich  anschlieBender  Sporenfreisetzung  tageszeitlich  giinstiger  als  die
Springtidenhochwasser.
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Verbreitung der Sporen in der Wassersdule (I) : Phototaxis und Sinkgeschwindigkeit

Im vorherigen Abschnitt wurde gezeigt, dafl die Sporenfreisetzung bei Dunkelheit einen
positiven EinfluB3 auf die weitrdumige Verbreitung von Lnteromorpha-Sporen haben kann, dies
aber womoglich nur in dichten Enteromorpha-Bestanden geschieht. Tagsiiber entscheiden
andere Faktoren, wie weit Sporen verdriftet werden. Bei der Untersuchung zur rdumlichen
Verbreitung von Enteromorpha-Sporen im Mowenberg-Watt sank der groBte Teil der Sporen
in unmittelbarer Néahe der adulten Pflanzen zu Boden, einige wurden jedoch tber groBere
Distanzen verdriftet (Kapitel 6.1.3). Was flihrte dazu, dafl einige Stadien linger in der
Wassersiule blieben als andere?

Im allgemeinen erhohen die Kleinheit der Fortpflanzungsstadien, ihre Mobilitdt und eine
positive Phototaxis die Wahrscheinlichkeit, dal eine Art sich iiber groBere Distanzen
auszubreiten vermag (NORTON, 1991). Enteromorpha-Sporen sind nicht groBer als 4-12 pm
(KOEMAN & VAN DEN HOEK, 1982 a, 1982 b, 1984) und sinken schon dadurch relativ
langsam zu Boden (COON et al., 1972). Phototaktische Reaktionen sind sowohl von den
Gameten als auch von den Zoosporen der meisten Enteromorpha-Arten bekannt (BLIDING,
1963; JONES & BABB, 1968, WOODHEAD & MOSS, 1975; KOEMAN & VAN DEN
HOEK, 1982 a, 1982 b, 1984). Verschiedene Populationen einer Art kénnen jedoch
unterschiedlich auf Licht reagieren. Fir Zoosporen von FEnteromorpha prolifera geben
BLIDING (1963) und KAPRAUN (1970) positive Phototaxis an, wiahrend KIM et al. (1991)
eine negative Phototaxis festgestellt haben. Zoosporen verschiedener Lnteromorpha linza-
Pflanzen reagieren bei gleichen Lichtbedingungen phototaktisch verschieden (BLIDING,
1933).

LOTZE (1994) zeigte, daB zum Zeitpunkt meiner Untersuchung vorwiegend fertile
Sporophyten von Enteromorpha radiata (mit geringen Mengen an E. prolifera, E. clathrata
und E. flexuosa) im Mowenberg-Watt vorhanden waren, deren Zoosporen phototaktisch
negativ reagierten. Eine weitrdumige Verbreitung phototaktisch negativer Stadien ist
unwahrscheinlich, da sie in der Regel kurz nach ihrer Freisetzung zu Boden sinken.
Unterschiede im phototaktischen Verhalten vorhandenen Sporen-Materials kann ein Grund fiir
ihre unterschiedlich weite Ausbreitung im Konigshafen gewesen sein. Die Unterschiede in der
Verbreitung konnen sich jedo/c/:h auch aus der jeweiligen Position der Sporen in der
Wassersdule und dem Wasserstand, der zum Zeitpunkt ihrer Freisetzung herrschte, ergeben
haben. Weitere Moglichkeiten ﬁf\Ausbreitung werden im nichsten Abschnitt diskutiert.
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Verbreitung der Sporen in der Wassersaule (IT) : Mobilitat und Verdriftung

Bei den Untersuchungen im Kdénigshafen lagen die Distanzen zwischen den Enteromorpha-
Bestinden und den Standorten, an denen die Besiedlungsexperimente durchgefiihrt worden
sind, hochstens wenige hundert Meter auseinander (Kapitel 6.1.1 bis Kapitel 6.1.3). Im
Folgenden wird dagegen auf ihre Verbreitung tiber groBe Distanzen eingegangen. Obwohl
hierzu keine eigenen Untersuchungen durchgefithrt worden sind, ist dieser Abschnitt mit in die
Diskussion aufgenommen worden, da die Ausbreitungssmoglichkeiten von Enteromorpha-
Sporen im Wattenmeer einer der wichtigsten Prozesse in der Neubesiedlung von Wattflichen
ist. Eine abschlieBende Betrachtung (Kapitel 7.3.1) Uber die Enferomorpha-Entwicklung zu
erstellen und mogliche Griinde fiir deren Massenentwicklung zu nennen, ohne diesen Aspekt

zu beriicksichtigen, erschien mir nicht gerechtfertigt zu sein.

Die Eigenbeweglichkeit von begeielten Fortpflanzungsstadien, wie sie Enferomorpha hat, ist
bezogen auf die FlieBgeschwindigkeit der Gezeitengewisser minimal. NORTON (1992) gibt
als hochste Schwimmgeschwindigkeiten der agilsten Algensporen einen Bereich an, der
zwischen 80-300 pm sec’ liegt. Die FlieBgeschwindigkeit von gezeitenbeeinfluBten
Kiistengewéssern kann dagegen zwischen 1-10 m sec™ liegen, einem Wert also, der mindestens
10.000 mal hoher ist als die Schwimmbewegungen von Sporen. Auf den Wattflichen des
Konigshafens hingegen ist die FlieBgeschwindigkeit des Wassers selten grofier als 0,2 m sec™,
nur im Priel wird eine FlieBgeschwindigkeit von fast 1 m sec” erreicht. Trotzdem kann auch im
Konigshafen die Eigenbeweglichkeit der Enteromorpha-Sporen beziiglich ihrer horizontalen
Verbreitung vernachldssigt werden. In Bezug auf die vertikale Position in der Wassersiule
kann die Mobilitdt von Sporen jedoch von Bedeutung sein und deren Zeit im Wasserkérper
wesentlich verlangern. Theoretisch kann eine Spore an einem einzigen Tag bei einer
kontinuierlichen Schwimmgeschwindigkeit von 100 um sec’ eine Strecke von fast neun
Metern zuriicklegen. Die meisten Enferomorpha-Sporen werden im Gezeitenbereich bei
auflaufendem Wasser freigesetzt, reagieren sie phototaktisch positiv brauchen die Sporen
lediglich ihre Position in dem oberen Bereich der Wassersdule zu halten, um iiber weite
Distanzen verdriftet zu werden (siche auch vorherigen Abschnitt). JONES & BABB (1968)
haben nachgewiesen, daB zweigeiBBelige Gameten beziehungsweise Parthenosporen von
Enteromorpha intestinalis bei Dauerlicht und standiger Wasserbewegung bis zu acht Tagen im
Wasser verbringen konnen. Reduziert sich allerdings die Hellphase auf 16 Stunden am Tag,
nimmt der Zeitraum, in dem sich Sporen in der Wassersiule befinden, um fast die Hailfte ab.
Die Ergebnisse von JONES & BABB (1968) wurden durch Untersuchungen von
HOFFMANN & CAMUS (1989) bestitigt, die die Verweildauer von Enteromorpha
intestinalis-Sporen im Wasser mit bis zu fiinf Tagen angeben. Neben dem Licht beeinfluBt die
Temperatur die Verweildauer von Sporen in der Wassersaule (JONES & BABB, 1968).
Innerhalb eines Temperaturbereiches von 17.5-27.5 °C bleiben Sporen verhaltnismiBig linger
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im Wasser als bei niedrigeren oder hoheren Temperaturen. Im Konigshafen wurden die meisten
Sporen wihrend der Sommermonate produziert (Kapitel 6.1.1) als die Wassertemperaturen am
hochsten waren (siehe Anhang Seite XXI), was ihre potentielle Verdriftung positiv beeinfluft
hat.

Es ist nicht bekannt, welche Vermehrungsstadien von Enteromorpha am ehesten iiber weite
Strecke verdriftet werden. Hochstwahrscheinlich sind es jedoch phototaktisch positive
Zoosporen, da die Sporophyten in vielen Gebieten mengenmiBig dominieren und weil
Gameten, wenn sie sich zu einer Zygote vereinigen, die Féahigkeit zur positiven Phototaxis
verlieren und zu Boden sinken (JONES & BABB, 1968, WOODHEAD & MOSS, 1975). Bei
einer potentiellen Verweilzeit von mehreren Tagen in der Wassersdule und unter
Beriicksichtigung der kiistennahen Stromungsgeschwindigkeiten ist es verstidndlich, daB man
Enteromorpha-Sporen noch in etlicher Entfernung von der Kuste nachweisen konnte.
SCHMIDT (1980) hat anhand von Farbpartikeln an der englischen Kiste gezeigt, daf3 kleine
Partikel wie zum Beispiel auch Sporen bereits wihrend einer einzigen Fluttide bis 13,4 km
fluBaufwirts transportiert werden konnen. Die Erstbesiedlung der in den sechziger Jahren vor
Island neu entstandenen Vulkaninsel Surtsey zeigte, dal sowohl Enteromorpha- als auch
andere Algensporen iiber etliche Kilometer verdriftet werden konnen (JONSSON, 1970).
ZECHMAN & MATHIESON (1985) fanden in 8 bis 24 km Entfernung von der Kiiste noch
Enteromorpha-Sporen im Wasser, AMSLER & SEARLES (1980) sogar in einer Entfernung
von Gber 35 km, wobei die Sporen uber die ganze Wassersdule verteilt waren. MENESES
(1993) berichtet von einer moglichen Verbreitung von Enteromorpha-Sporen iiber
Meeresschaum, inwieweit dabei groBere Distanzen zuriickgelegt werden, ist jedoch nicht
bekannt.

Ein weiterer Aspekt bei der Verbreitung von Enteromorpha-Sporen im Wasser ist, dafl auch
die adulten Pflanzen nicht ortsgebunden sein miissen. Im Konigshafen sowie in anderen
Wattgebieten driften regelmiaBig im Sommer vom Substrat losgerissene Lnteromorpha- und
andere Grunalgen-Thalli in den Gezeitenstromungen umher (KRAMER et al., 1990, THYBO-
CHRISTENSEN et al., 1993; GEERTZ-HANSEN et al., 1993). Driftende Algen koénnen
Strecken von 100 km und mehr zuriicklegen (YOSHIDA, 1963; OLIVEIRA, et al. 1979;
NORTON & MATHIESON, 1983; VAN DEN HOEK, 1987). Dadurch kann nicht nur den
adulten driftenden Pflanzen ein neuer Lebensraum erschlossen werden, sondern diese konnen
auch, falls sie ihre Fertilitdt beibehalten, Sporen abgeben und sich dauerhaft in einem neuen
Gebiet etablieren. Bei meinen Untersuchungen war ein Teil der im Konigshafen
umhergetriebenen Enteromorpha-Thalli stets fertil. Dies ist nicht selbstverstandlich. Viele
‘andere Algen-Gattungen verlieren ihre Fertilitdt, wenn sie vom Substrat losgerissen werden
(SCHILLER, 1909). So habe ich im Konigshafen niemals treibende Ulva-Thalli gefunden, die
fertil waren. Eine weitere Moglichkeit zur Verbreitung von Enteromorpha spp. ist auch die
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Anheftung ihrer Sporen an im Wasser treibenden Gegenstinden oder an Schiffsriimpfen
(KAMINSKI, 1980). Angespiilte Schulpe vom Tintenfisch Sepia officinalis, die ich bei Sylt
nach Herbststiirmen gesammelt habe, waren zum groflen Teil mit kleinen Ernteromorpha-Thalli

bewachsen, von denen einige Pflanzen wiederum fertil waren.

Auskeimpotential und Uberlebensfihigkeit der Sporen in der Wassersiule

Bei den Untersuchungen im Konigshafen wurde deutlich, da3 Millionen von Enteromorpha-
Sporen wiahrend der Sommermonate auf die Wattflichen fallen (Kapitel 6.1.1-6.1.3),
ausgezihlt wurden allerdings nur diejenigen, die unter den benutzten Kulturbedingungen zu
Keimlingen heranwuchsen. Die Anzahl der tatsichlich von den adulten Pflanzen freigesetzten
und zu Boden gesunkenen Sporen kann jedoch wesentlich hoher liegen, da héufig ein Teil von
ihnen nicht auskeimfahig ist (HOFFMANN & CAMUS, 1989). Desweiteren sind die Gameten
einiger Enteromorpha-Arten oder -Populationen auf die Kopulation mit einem anderen
Gameten angewiesen, da sie nicht in der Lage sind, sich parthenogenetisch zu entwickeln
(BLIDING, 1933). Um die potentiellen Entwicklungsmoglichkeiten von Enteromorpha in
einem Gebiet abzuschatzen (zum Beispiel fiir Monitoring-Programme, siehe Kapitel 7.3.2) ist
es daher empfehlenswert eine Methode zu benutzen, bei der das Auskeimvermégen der Sporen
berticksichtigt wird und nicht allein deren Abundanz in der Wasserséule. Dafiir spricht auch ein
weiterer Grund. Die Abundanz von Makroalgen-Sporen in der Wassersiule kann durch
Herbivore reduziert werden. Die im Wasser treibenden Enteromorpha-Sporen unterscheiden
sich nicht wesentlich vom Phytoplankton, das heif}t, sie werden ebenfalls vom Zooplankton
gefressen oder konnen von benthischen Filtrierern, wie zum Beispiel der Miesmuschel Mytilus
edulis, aufgenommen werden (SANTELICES & MARTINEZ, 1988; SANTELICES &
PAYA, 1989). Im Konigshafen von Sylt waren 1992 und 1993 die eulitoralen
Miesmuschelbdnke nicht mit Enteromorpha bewachsen, was unter anderem auf den
Beweidungsdruck der Strandschnecke Littorina littorea zuriickgefiihrt werden kann
(ALBRECHT, unveroffentlicht). Untersuchungen von ASMUS & ASMUS (1991) zeigten
aber auch, daf es zu einer erheblichen Reduzierung des Phytoplankton-Gehaltes einschlieBlich
der im Wasser treibenden Sporen von Makroalgen in dem tiber Miesmuschel-Binke flieBenden
Gezeitenwasser kommt.

7.1.2 Das Festheften der Sporen am Substrat und ihre ﬂberdauerung

In diesem Kapitel wird die Ansiedlung der Enteromorpha-Sporen am Substrat beschrieben
sowie ihr mégliches weiteres Schicksal bis zur Auskeimung.
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Die Anheftung der Sporen an das Substrat und Ausbildung der Zellwand

Die Untersuchungen im Konigshafen zeigten, daf} etliche Monate vergehen konnten, ohne daR
es zur Auskeimung der auf den Wattboden gesunkenen Enteromorpha-Sporen kam (Kapitel
6.1.1; Kapitel 6.1.5; Kapitel 6.2.1). Um solche langen Zeitrdune zu tberdauern und dann auch
noch erfolgreich auskeimen zu konnen, mussen sich die Sporen an méglichst geeigneten
Substraten ansiedeln. Die Anheftung einer Enteromorpha-Spore an ein Substrat ist die
Voraussetzung fur alle weiteren Entwicklungsprozesse. Eine direkte Entwicklung von

FEnteromorpha-Sporen in der Wassersdule zu mehrzelligen Stadien ist nicht bekannt.

Bei den im Konigshafen und den umliegenden Wattgebieten herrschenden
FlieBgeschwindigkeiten des Gezeitenwassers lag die Vermutung nahe, daB die Anheftung von
Enteromorpha-Sporen an dem Substrat nur bei Stauwasser oder verminderter
Stromungsgeschwindigkeit stattfand. Dies ist jedoch nicht richtig. HOUGHTON et al. (1973)
kamen zu dem Ergebnis, daf} sich die Sporen von FEnferomorpha noch bei einer
FlieBgeschwindigkeit des Wassers von mehr als 4,8 m sec” an ein Substrat festheften konnen.
Der Grund hierfiir liegt vermutlich darin, daB3 selbst bei starker Stromung ein Teil der Sporen
die Grenzschicht zwischen Wasser und Substrat erreicht, wo sie der starken Stromung nicht
mehr ausgesetzt sind. CHRISTIE (1973) zeigte in einem Laborexperiment mit Fnteromorpha
intestinalis, daB} die erfolgreiche Anheftung an das Substrat bei Zoosporen um ein vielfaches
hoher liegt als bei Zygoten oder einzelnen Gameten und daB3 die Kontaktzeit einer Zoospore
mit dem Substrat nicht ldnger als eine Minute sein muf3, um eine derart feste Anheftung zu
erlangen, dafl sie vom flieBendem Seewasser allein nicht mehr von ihrem Anheftungsort
abgelost werden kann.

Einen allgemeinen Uberblick iiber die physiologischen Prozesse bei der Anheftung von
Makroalgen-Sporen geben FLETCHER & CALLOW (1992) und FLETCHER et al. (1990).
Thigmophobische Reaktionen sind von Enteromorpha spp.-Sporen bekannt (CHRISTIE et al,
1970; CHRISTIE, 1973; GUNN et al., 1984), sie nehmen aber von der Zoospore tber die
Zygoten bis hin zum cinzelnen Gameten (CHRISTIE, 1973) sowie mit der Verweildauer der
Stadien im Wasser ab. Nach GUNN et al. (1984) kommt es zunichst zu einem schwachen
Festheften der Sporen an das Substrat. Erst wenn eine gute Adhasion zwischen den Flagellen
und dem Substrat erreicht ist, wird der Sporenkorper an sich stabilisiert und in direkten
Kontakt mit der Substratoberfliche gebracht. Schon kurz nach dem Festheften der
Enteromorpha spp.-Sporen an das Substrat bildet sich eine feste Zellwand, so daB3 innerhalb
einer kurzen Zeit ein guter physikalischer Schutz hergestellt wird.

Die Untersuchungen im Konigshafen zeigten, da3 Enteromorpha-Sporen nicht nur monatelang
an der Sedimentoberfliche iiberdauern konnen (zum Beispiel auf Hydrobia ulvae), sondern
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auch tief vergegraben im Sediment, was die besondere Wichtigkeit robuster Zellwinde
verdeutlicht (Kapitel 6.1.5). In einem so instabilen Lebensraum wie dem Wattenmeer ist der
mechanische Schutz der Sporen gegeniber Reibung besonders wichtig, dabei ist es von
Vorteil, daB sich die Zellwinde unmittelbar nach der Festheftung der Sporen am Substrat
verdicken. Ein anderes Beispiel aus dem Konigshafen mag die besondere Anpassung der
Enteromorpha-Sporen an das Wattenmeer veranschaulichen. Winter mit starker Kilte und
Eisbildung sind im Wattenmeer nicht selten (ZIEGELMEIER, 1964; REISE, 1985). Sowohl
im Winter 1992 als auch im Winter 1993 fiel die Dauerstation im Mowenberg-Watt nach
langanhaltenden Ostwinden fiir mehrere Tage trocken und fror im Oberflachenbereich ein.
Enteromorpha-Sporen, die im Sediment begraben waren, blieben von einer Vereisung
verschont, diejenigen jedoch, die sich an Substraten wie der Wattschnecke Hydrobia ulvae
nahe der Sedimentoberfliche festgeheftet hatten, hingegen nicht. Trotzdem lieBen sich auf den
Wattschnecken anschlieBend groBe Mengen an Sporen auskultivieren (Kapitel 6.1.5). Eine
ausgesprochen starke Kalteresistenz von Lnteromorpha-Sporen hat auch KYLIN (1947)
festgestellt.

Die Verfiiebarkeit und Wahl eines geeigneten Substrates

Auf den Sedimentboden des Wattenmeeres ist das Angebot an grofiflichigen Hartsubstraten
spirlich. Die Ergebnisse der Sediment-Probenahmen zeigten im Kénigshafen jedoch, daf3 auch
Sandkorner direkt von Enteromorpha-Sporen besiedelt werden konnen (Kapitel 6.1.5 und
Kapitel 6.2.2). Eine Auskeimung von Sporen unterblieb jedoch in den schlickigen Bereichen
des Konigshafens. Im Labor-Experiment konnte gezeigt werden, daf3 das fehlende Auskeimen
der Sporen in diesen Bereichen mit der zu geringen Korngrofe des Sedimentes zusammenhing
(Kapitel 6.1.6). Ubertragen auf andere Wattgebiete bedeutet dies, daB3 in sdmtlichen
Schlickwatten keine Entstehung von dichten Enteromorpha-Bestinden iber Sporen zu
erwarten ist, sofern nicht andere Substrate wie zum Beispiel die Wattschnecke Hydrobia ulvae
zur Verfugung stehen (Kapitel 6.2.1 und Kapitel 6.2.3.1). Die Wattsedimente werden von den
Enteromorpha-Sporen allerdings auch nicht wahllos besiedelt, sondern es lassen sich
verschiedene Substratpraferenzen aufzeigen. Es kann davon ausgegangen werden, daB im

Wattenmeer die fiir die Keimung gut geeigneten Substrate bevorzugt von den Sporen besiedelt
werden als zum Beispiel das reine Sediment.

Die Bedeutung des Mikroklimas fir die Ansiedlung und das Auskeimen von Makroalgen-
Sporen ist eingehend von AMSLER et al. (1992) beschrieben worden. Obwohl Enteromorpha
spp.-Sporen sich auch auf sterilen und glatten Substraten innerhalb kiirzester Zeit ansiedeln,

lassen sie sich bevorzugt an Oberflachen mit einer etablierten bakteriellen Mikroflora nieder
(THOMAS & ALLSOPP, 1983; DILLON et al, 1989).
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Nach HARLIN & LINDBERG (1977) ist die physikalische Beschaffenheit der
Substratoberfliche von primérer Bedeutung fiir die Entwicklung und Zusammensetzung von
Makroalgengemeinschaften. Obwohl Lnteromorpha-Sporen im Wattenmeer fast alle zur
Verfligung stehenden Substrate besiedeln, lassen sich im Experiment Siedlungspriferenzen
feststellen, mit denen sich eventuell auch unterschiedliche Verteilungsmuster der adulten
Pflanzen im Freiland erkléren lassen. Platten-Experimente von LUTHER (1976) zeigten, daB
Enteromorpha fein granulierte Oberfléchen gegeniiber groberen bevorzugt besiedelt. Dies liegt
womoglich daran, daf fein granulierte Hartsubstrate ungleich mehr Vertiefungen ihrer
Oberflache aufweisen als grob granulierte Substrate. Die Vertiefungen solcher Oberflichen
bieten den Sporen Schutz vor Wellenschlag und Stromung (CHRISTIE & SHAW, 1968;
RUSSELL & MORRIS, 1971; CHRISTIE, 1973).

Uberdauerung _und Dunkelresistenz von Sporen

Bei den Untersuchungen im Konigshafen fiel auf, daf3 in den Wintermonaten 1992 und 1993
weder Enteromorpha-Sporen in groflerer Menge in der Wassersaule vorhanden waren noch
Keimlinge im Sediment existierten (Kapitel 6.1.1 und Kapitel 6.2.1). Trotzdem kam es in
beiden Jahren zur Entwicklung adulter Pflanzen, wenn auch in unterschiedlichem Ausmaf3
(Kapitel 6.3.2.1). Diese Entwicklung beruhte im wesentlichen auf der Uberwinterung von
Sporen, welche sich an Wattschnecken, Sandkdrnern oder an anderen Substraten festgehefiet
hatten (Kapitel 6.1.5). Die zahlreichen Enteromorpha-Sporen, die sich unter
Kulturbedingungen auf lebenden Wattschnecken auskeimen lieBen, waren im Freiland nie vollig
'vom Licht abgeschirmt, so daB3 photosynthetische Prozesse moglich waren. Im Gegensatz dazu
konnten die Millionen Sporen m™, die sich im Februar 1994 bis zu 5 cm tief im Mowenberg-
Watt befanden, keine Photosynthese beteiben. Voraussetzung fir die Uberdauerung dieser
Sporen war eine lange Dunkelresistenz.

Literaturangaben tiber die Dunkelresistenz von Griinalgen-Sporen weichen stark voneinander
ab. WOODHEAD & MOSS (1975) zeigten, dafl Zygoten von Enteromorpha intestinalis
mindestens 6 Wochen Dunkelheit tiberstehen konnen, was in Einklang mit den Ergebnissen von
OHNO & ARASAKI (1969) steht, die berichteten, daB Sporen verschiedener Griinalgen
- wenigstens acht Wochen Dunkelheit tiberleben konnen. KYLIN (1947) hingegen wies schon
wesentlich frither darauf hin, da Sporen von FEnteromorpha linza, die starken
Temperaturschwankungen, einschlieBlich Minusgraden, ausgesetzt waren, noch nach tber 10
Monaten Dunkelheit auskeimfahig waren. ARASAKI (1953) stellte sogar fest, daB3 Sporen von
Enteromorpha intestinalis und anderen Grinalgen tber anderthalb Jahre im Dunkeln gehiltert
werden konnen ohne ihre Auskeimfihigkeit zu verlieren. Die eigenen Untersuchungen im
Konigshafen bestitigen die von KYLIN (1947) und ARASAKI (1953) beschriebene lange
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Dunkelresistenz von Enteromorpha spp.-Sporen (Kapitel 6.1.4). Es wurde jedoch auch
gezeigt, daf3 die Abundanz auskeimfihiger Sporen mit zunehmender Zeitdauer abnimmt, und
daf} dieé bei einer hoheren Temperatur stirker ausgepragt ist als bei einer niedrigen. Dies kann
fir die Uberdauerung von Sporen und die sich daran anschlieBende Ausbildung von dichten

Bestanden adulter Pflanzen weitreichende Konsequenzen haben.

Je spiter im Jahr noch Sporen von adulten Pflanzen produziert werden, desto groBer ist die
Wabhrscheinlichkeit, da3 sie im Frithjahr des nichsten Jahres auskeimen konnen. Dies ist nicht
nur so, weil zum einén ‘die-ljberlebensrate der Sporen im Laufe der Zeit abnimmt, sondern
auch, weil die Sporen s0 nicht den vergleichsweise hohen sommerlichen Temperaturen auf den
Wattflachen ausgesetzt sind. Diese wirken sich ebenfalls negativ auf ihre Uberlebensrate aus.
Giinstig wirkt sich auf die Entwicklung von Enteromorpha hingegen ein spites Einsetzen der
Herbststiirme aus, da die Algenmatten dann linger auf den Wattsedimenten liegenbleiben und
weiterhin grofle Mengen an Sporen produzieren konnen. Dies war 1993 in der Tonnenleger-
Bucht der Fall, noch im Oktober fielen dort mehr als 58 x 10° Sporen m™ auf den Wattboden,

Fir Sporen, die im Konigshafen im Sommer von den fertilen Pflanzen freigesetzt worden
waren, konnte es unter Umstdnden giinstig gewesen sein, sofort nach ihrer Festheftung am
Substrat im Sediment begraben worden zu sein. So waren sie vor starken abiotischen
Schwankungen geschitzt und konnten iberdauern bis sich die Bedingungen fiir ihre
Auskeimung verbesserten. Der reduzierte Bereich des Sedimentes, im Méwenberg-Watt zum
Zeitpunkt der Untersuchung 1,5 cm unterhalb der Sedimentoberfliche beginnend, wirkte sich
anscheinend nicht negativ auf die Uberlebensrate der Sporen aus, da bei den Untersuchungen
im Mowenberg-Watt keine signifikanten Abnahmen ihrer Abundanzen in den obersten 3 c¢cm
des Sedimentes festgestellt wurden (Kapitel 6.1.5). Da sich die Oberflichensedimente des
Konigshafens jahrlich 2 - 6 cm umlagern (BAYERL, 1992), wird auch tatsachlich wieder ein
Teil der im Sediment begrabenen Sporen an die Oberflache gebracht und kann auskeimen,
sofern es die 4ufleren Bedingungen zulassen.

Abweidung von Sporen

Von den 82 x 10° Enteromorpha-Sporen m™, die 1993 auf die Flichen des Mowenberg-Wattes
fielen (Kapitel 6.1.1), waren im Februar 1994 noch 2,7 x 10° Sporen m™ vorhanden. Wodurch
kam diese Abnahme zustande? Ausgekeimt sind vom Sommer 1993 bis Februar 1994 sicherlich
nur wenige Sporen (Kapitel 6.2.1), und ein groBer Teil der Sporen diirfie im Verlauf des
Winters auf natirliche Weise eingegangen sein (siehe vorherigen Abschnitt). Kann aber auch
die Abweidung der Sporen durch herbivore Organismen eine Rolle gespielt haben?
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Die erfolgreiche Abweidung mikroskopischer Stadien von Enteromorpha durch herbivore
Organismen und das daraus resultierende Fehlen der adulten Pflanzen wurde vor allem fiir den
felsigen Gezeitenbereich durch eine Vielzahl von Untersuchungen belegt (siche hierzu
insbesondere HAWKINS & HARTNOLL, 1983; NORTON et al, 1990). In den meisten
Arbeiten ist dabei nicht unterschieden worden, ob die Weideginger direkt die Sporen fressen
oder erst die Keimlinge. Vermutlich geschieht beides, ist aber wohl von der Beschaffenheit des
Substrates abhéngig. Je rauher ein Substrat ist und je mehr Vertiefungen es hat, desto
schwieriger ist es fiir die Weidegénger, an die Sporen zu gelangen. Im Konigshafen sind die
wichtigsten Weidegédnger die Strandschnecke Littorina littorea, die Wattschnecke Hydrobia
ulvae sowie verschiedene Gammariden- und Isopoden-Arten. Doch im Gegensatz zu
Untersuchungen, die auf Miesmuschel-Binken (ALBRECHT, unverdffentlicht) und in
Seegraswiesen (WILHELMSEN, 1993; WILHELMSEN & REISE, 1994; GERBERSDOREF,
1994) mit Weidegédngern durchgefiihrt worden sind, ist iiber deren Bedeutung in Sand- und
Schlickwatten nichts bekannt. In einem australischen Schlickwatt flihrte zwar der Ausschlufl
der pulmonaten Schnecke Amphibola crenata innerhalb eines Monats zu der Bildung eines
dichten Diatomeenrasens (McCLATCHIE et al., 1982), doch ein EinfluB auf die Entwicklung
von Makroalgen-Sporen wurde nicht aufgezeigt.

Der einzige Weidegénger, der auf den reinen Sand- und Schlickwatten des Konigshafens in
hohen Abundanzen vorkommt, ist die Wattschnecke Hydrobia ulvae. Im Labor-Experiment
konnte gezeigt werden, dafl die Wattschnecke Hydrobia ulvae Enteromorpha-Sporen frifit
(SCHORIES, 1991). Die gro3en Mengen an Sporen, die sich jedoch im Februar 1993 in dem
obersten Zentimeter des Wattbodens befunden haben, weisen darauf hin, da8 Enferomorpha-
Sporen sicherlich nicht die bevorzugte Nahrung der Schnecken sind, sondern allenfalls wahllos
zusammen mit anderen Partikeln aufgenommen werden. Bekriftigt wird diese Annahme durch
die im Untersuchungszeitraum vorhandenen hohen Abundanzen der Schnecken, die im
Mowenberg-Watt zu einem vollstandigen Rickgang der Sporen im obersten Sedimentbereich
hatten fuhren miissen. Desweiteren spricht gegen eine effektive Abweidung der Sporen durch
Hydrobia ulvae die Tatsache, daB die Gehause der Schnecken selbst stark mit Sporen

bewachsen waren.

Beweidung von Enteromorpha-Sporen ist sicherlich auf Sand- und Schlickwatten ohne
groflere Bedeutung. Aber selbst wenn Sporen von Weidegéngern gefressen wiirden, bliebe dies
moglicherweise ohne Folgen fiir die Entwicklung von Enteromorpha, da bei jeder
Sedimentumlagerung erneut Sporen an die Oberfliche gelangen wiirden. Wie schon im
vorherigen Abschnitt erwihnt, muf3 das voriibergehende Begraben einer Enferomorpha-Spore
im Sediment nicht unbedingt von Nachteil sein, sondern das Sediment kann im Gegenteil einen
geeigneten Schutzraum fiir Sporen darstellen. Eine méaflige Weideaktivitdt von Wattschnecken
kann zudem durchaus positiv fiir Enteromorpha-Sporen sein, da die Schnecken dadurch
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méglicherweise die Etablierung von benthischen Diatomeen unterbinden. Letztere verfestigen
nicht nur das Sediment und verringern dadurch die Moéglichkeit der Enteromorpha-Sporen, an
die Oberfliche zu gelangen, sondern wiirden die Sporen im Frihjahr auch vom Licht
abschirmen. Im Konigshafen entwickelten sich die ersten Diatomeenrasen im Friihjahr stets

eihige Wochen bevor die vermehrte Auskeimung der Enferomorpha-Sporen begann.

Nur bei einer Tierart, die in hohen Abundanzen im Konigshafen vorkommt, konnte festgestellt
werden, daf3 sie Enteromorpha-Sporen effektiv aus dem Sediment entfernen kann. Dabei
handelt es sich um den Wattwurm Arenicola marina. Dieser beeinflult aus zwei Griinden den
Gehalt an Enteromorpha-Sporen im oberen Sedimentbereich, zum einen durch die von ihm
verursachte Sedimentumlagerung, zum anderen durch den direkten Wegfral der Sporen
(Kapitel 6.1.9). CADEE (1976) errechnete, daf3 die Abundanzen der Wattwiirmer in den
hollandischen Wattgebieten ausreichen, um jahrlich eine Sedimentumwilzung von sechs bis
sieben Zentimetern zu verursachen; in dér gleichen Grofenordnung liegt auch die Umwilzung
des Oberflichensedimentes im Konigshafen. Durch die Grab- und FreBaktivitit des
Wattwurmes werden an Sedimentpartikeln haftende FEnteromorpha-Sporen entweder nur
umgelagert oder direkt von dem Tier verdaut. Bei meinen Untersuchungen im Mowenberg-
Watt lieBen sich in dem Bereich der Einsturztrichter der Wattwiirmer zahlreiche
Enteromorpha-Sporen im Sediment nachweisen, ihre Abundanz in den Kotschniiren der Tiere
war jedoch signifikant geringer. Da sich aber im Februar 1994, bei einer Dichte von 25 + 4
Wattwiirmern m’, noch immer zahlreiche Sporen aus dem Sporenfall von 1993 im Sediment
nachweisen lieen, ist fraglich, ob Arenicola bei solch einer Abundanz die Entwicklung von
Enteromorpha hemmen konnte. Vermutlich kénnte er dies auch bei hoheren Abundanzen

nicht, da die Tiere ihre Position im Sediment teilweise iiber mehrere Monate nicht verdndern
(THAMDRUP, 1935).

AbschlieBend kann das Fazit gezogen werden, daB8 Weideginger zwar lokal fiir die
Entwicklung von Enteromorpha spp.-Sporen von Bedeutung sein konnen (zum Beispiel in der
Seegraswiese oder auf einer Miesmuschelbank), daB sie jedoch sicherlich keinen
entscheidenden EinfluB auf die Abundanzen der Sporen im Sediment haben. Fir deren
Abnahme im Verlaufe des Winters sind andere Faktoren von groBerer Bedeutung (siehe
vorherigen Abschnitt).
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7.2 Auskeimung und Entwicklung

Im ersten Kapitel der Diskussion sind die Mechanismen, die zur Freisetzung, Verbreitung und
Ansiedlung von Enteromorpha-Sporen fithren, beschrieben worden. Dabei wurde einerseits
gezeigt, welche Moglichkeiten der Ausbreitung diese Algen-Gattung hat, zum anderen wurde
aber auch gezeigt, durch welche Faktoren sich die Abundanz der Sporen im Verlauf der Zeit
verringern kann. Die Untersuchungen im Konigshafen zeigten, daB selbst in einem Gebiet wie
dem Mowenberg-Watt, in dem sich im Sommer 1993 nur wenige Pflanzen von Enteromorpha
befanden (Kapitel 6.3.2.1), groBe Mengen an Sporen produziert worden sind (Kapitel 6.1.1).
Die Prisenz von Sporen ist im Wattenmeer vermutlich kein Faktor, der die Entwicktung von
Enteromorpha limitiert. Andererseits sagt die Besiedlung eines Substrates mit Sporen noch
nichts Gber deren Entwicklungsmoglichkeiten zu Keimlingen oder adulten Pflanzen aus. Dies
soll Gegenstand dieses zweiten Teiles der Diskussion sein. Einige der behandelten Faktoren
werden es erlauben, Riickschliisse auf die moglichen Ursachen der starken Zunahme der
Enteromorpha-Bestinde im Wattenmeer zu ziehen (siche SchiuBbetrachtung, Kapitel 7.3).
Desweiteren wird in diesem Teil aufgezeigt, wodurch trotz reichhaltiger Priasenz von Sporen
starke jdhrliche Schwankungen in den Algenbestinden verursacht werden konnen. Der
Konigshafen mit seiner in den Jahren 1992 und 1993 unterschiedlich starken Enteromorpha-
Entwicklung gibt dafiir ein gutes Beispiel.

‘Begonnen wird dieses Kapitel mit den Entwicklungsmoéglichkeiten der Enteromorpha-Sporen
in Abhéngigkeit vom Substrat. Aufgrund der Untersuchungen im Konigshafen und bei Keitum
wird detailliert auf die besondere Rolle der Wattschnecke Hydrobia ulvae als
Keimungssubstrat eingegangen. Danach schlief3t sich die Diskussion verschiedener abiotischer
Faktoren (Licht, Temperatur), der Uberwinterung und der Beweidung der Algen an.
AbschlieBend wird auf die Bedeutung der Néhrstoffverhiltnisse im Wattenmeer fir die oo

Entwicklung von Enteromorpha eingegangen. R
P &t ‘
SR
Das Substrat (1): Die Bedeutung von Sandkornern N
\\’t [f

Die Bedeutung kleinmafBiger Substrate, wie sie Sandkorner oder die Gehéduse von
Wattschnecken darstellen, ist fiir die Entwicklung von Enteromorpha im Wattenmeer in
friheren Arbeiten meist nicht beriicksichtigt worden. Das Verteilungsmuster der Makroalgen
im Wattenmeer lie3 sich scheinbar auf die Prasenz grofBBerer Substrate wie Steingriinde, Schill
oder Muscheln zuriickfiihren (BAUMERT, 1924; LINKE, 1939; KREGER, 1940;
NIENHUIS, 1970, KOEMAN, 1975). Die Massenentwicklung von Enteromorpha im
‘Wattenmeer zeigt aber deutlich, daB diese Erklarung unbefriedigend ist, da die oben erwéhnten
* Substrate gar nicht in dem dafiir notwendigeﬁ Umfang zur Verfigung stehen.
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FITZGERALD (1978) stellte fest, daB ein Zusammenhang zwischen Wasserstromung,
Wellenschlag und der Priasenz von Enteromorpha clathrata auf unterschiedlich groflen
Substraten besteht. Er berticksichtigte dabei jedoch nicht, daB3 die Substrate gemeinsam mit den
Algen verdriften kénnen und so womoglich frei flottierende Matten ausbilden (Kapitel 6.2.15;
SCHORIES & REISE, 1993). In dieser Arbeit wurde jedoch gezeigt, da3 sowohl dem
Substrat Sandkorn als auch dem Substrat Wattschnecke trotz ihrer Kleinheit eine besondere
Rolle bei der Entwicklung von Enteromorpha im Wattenmeer zukommt. Es zeigten sich aber
auch klare Unterschiede in der Bedeutung, die diese beiden Substrate bei der Auskeimung der
Sporen spielen. Ein grofler Teil der Wattschnecken war in den Bereichen des Konigshafens, in
denen sie vorkamen, auch tatsichlich mit Enferomorpha-Keimlingen bewachsen (Kapitel 6.2.1
bis Kapitel 6.2.3.1), so wie es zuvor aufgrund der im Winter auf ihnen sitzenden Sporen zu
vermuten war (Kapitel 6.1.5). Das Sediment blieb dagegen in seiner Rolle als
Keimungssubstrat weit hinter dem zuriick, was man aufgrund der in ihm enthaltenen Sporen
hétte erwarten konnen (Kapitel 6.2.3.1 und Kapitel 6.1.5). Welche Bedeutung hat dann aber

das Sediment tatsichlich?

DEN HARTOG (1972) mifit dem Auskeimen von Enteromorpha auf Sandkérnern nur eine
regionale Bedeutung zu. NIENBURG (1927) hingegen hielt das Sediment fiir einen
wesentlichen Faktor bei der Ausbildung sich im Frithjahr bildender Enferomorpha-Giirtel im
Konigshafen. SCHORIES & REISE (1993) fanden wiederum heraus, daf3 im Frithjahr 1992
Sandkorner nur zu maximal 20 Prozent an der Bildung der Enteromorpha-Bestinde beteiligt
waren und im Schlickwatt sogar bedeutungslos blieben. Die in dieser Arbeit durchgefiihrten
Labor-Untersuchungen zum Auskeimvermoégen von Lnteromorpha-Sporen an verschieden
groBBen Sandkornern erklaren die fehlende Priasenz von Keimlingen auf Sandkérnern in
Schlickwatten (Kapitel 6.1.6). Schon unter Labor-Bedingungen eignen sich fast nur
Sandkorner, die im Durchmesser grofer als 250 um sind, als Keimungssubstrat fuir
Enteromorpha-Sporen. Bei den Freiland-Untersuchungen im Koénigshafen war zudem bereits
im Mischwatt ein Auskeimen der Sporen stark eingeschrankt, da feinere Partikel die groberen
vom Licht abschotteten und so eine mogliche Keimung der Sporen unterbanden (Kapitel
6.2.3.1; siehe auch die Sedimentkarten des Konigshafens bei AUSTEN [1990]).

Das Sediment hat somit in Schlick- und Mischwatten keine Bedeutung als Keimungssubstrat
fur Enteromorpha, im Sandwatt hingegen mufl die Frage zur Zeit offenbleiben, ob das
immense Potential an Sporen unter anderen Bedingungen besser ausgenutzt werden konnte als
in den Beobachtungsjahren 1992, 1993 und 1990 (Angaben fiir das Jahr 1990 sind in
SCHORIES & REISE [1993] enthalten). Eine Massenentwicklung von FEnferomorpha,
basierend auf einer Auskeimung an Sandkérnern, ist meiner Ansicht nach bei ruhigem Wetter,
wenig Sedimentumlagerung und guten Nahrstoffbedingungen im Konigshafen durchaus
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moglich. Es muf3 jedoch erwihnt werden, daf weite Regionen des Wattenmeeres vorwiegend
Sandkérner < 125 um aufweisen (DJKEMA, 1989) und somit fiir die Entwicklung von
Enteromorpha-Sporen nicht geeignet sind.

Das Substrat (I1): Die Bedeutung von Wattschnecken

In dieser Arbeit wurde gezeigt, da3 Wattschnecken von wesentlich groferer Bedeutung fiir das
Auskeimen von Enteromorpha-Sporen sind als Sandkorner, obwohl auch ihre GrofSe nur
wenige Millimeter betragt ( Kapitel 6.2.1.4). Was unterscheidet sie von dem Substrat Sandkorn

und worin liegt ihre Bedeutung flir die Bildung dichter Enferomorpha-Bestande im
Wattenmeer?

Hydrobia ulvae kommt an der nordwesteuropéischen Kiiste (WALTERS & WHARFE, 1980)
in teilweise betrichtlichen Mengen vor. SMIDT (1951) und HUNTER & HUNTER (1962)
geben maximale Dichten von 663.000 beziehungsweise 420.000 Wattschnecken m? an. Im
Konigshafen lagen ihre Abundanzen wihrend des Untersuchungszeitraumes in Abhingigkeit
von der Jahreszeit und dem Standort zwischen 20.000-300.000 Tieren m™ Unter
Berticksichtigung der Abundanz der juvenilen Tiere befanden sich zeitweise sogar weit {iber
eine Million Tiere m™” im Mowenberg-Watt und im Groning-Watt (Kapitel 6.2.1.3.1; fur
Abundanzen von Hydrobia ulvae in anderen Bereichen des Nordfriesischen Wattenmeeres
sieche REISE [1987]). Damit stellen Wattschnecken ein biogenes Substrat dar, dessen Dichte
und Verbreitung im oberen Gezeitenbereich von kaum einer anderen Tierart erreicht wird. Im
Gegensatz zu den Schalen von Myfilus edulis auf Muschelbanken werden die Gehduse der
Wattschnecken nicht von anderen Tieren abgeweidet. Die Aussichten, da3 Sporen auf einer
Wattschnecke auskeimen, sind somit giinstig.

Im Konigshafen und bei Keitum waren Wattschnecken unabhingig von der
Sedimentzusammensetzung des Gebietes, in dem sie vorkamen, im Frihjahr mit
Enteromorpha-Keimlingen bewachsen (Kapitel 6.2.1.1). Wattschnecken ermdglichten selbst in
den  Schlickwatten eine Keimung von  FEnferomorpha, die aufgrund der
Sedimentzusammensetzung sonst ausgeschlossen gewesen wire. Dies war moglich, weil sich
die Schnecken einen GroBteill des Tages auf der Sedimentoberfliche befanden. Die
Schneckengehiduse waren dort im Gegensatz zu den Sandkérnern nicht mit feinen
Schwebstoffen bedeckt, so daB die Sporen ungehindert auskeimen konnten.

Desweiteren zeigte sich, dafl der prozentuale Anteil bewachsener Schnecken ein geeignetes
MafB war, um im Friihjahr die relative Sporenmenge von Enferomorpha aus dem Vorjahr
abzuschitzen (Kapitel 6.2.3.1). Dort, wo sich 1991 die dichtesten Enferomorpha-Bestinde
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befanden (REISE, unveroffentlicht), waren im Frithjahr 1992 auch die meisten Schnecken mit
Keimlingen bewachsen. Fuir einen exakteren Vergleich der einzelnen Gebiete miteinander, hitte
auch noch die Gehauselinge der Schnecken berucksichtigt werden miissen, da im Frihjahr

gréBefe Tiere haufiger mit Enteromorpha-Keimlingen bewachsen waren als kleinere (6.2.1.4).

Die Abundanz und der Bewuchs von Wattschnecken mit Keimlingen sagt allerdings noch
nichts dariiber aus, ob sich in einem Gebiet auch wirklich im Sommer dichte Enferomorpha-
Bestinde ausbilden. 1992 kam es aber tatsichlich in den Gebieten, in denen die meisten
Schnecken bewachsen waren, zur Bildung dichter Algenmatten (Kapitel 6.2.3.1). Im April
1993 hingegen waren an den Dauerstationen die Abundanzen der Wattschnecken noch héher
als 1992, und viele von ihnen waren auch schon mit Keimlingen bewachsen (Kapitel 6.2.1.1
und Kapitel 6.2.1.3.1), doch eine geschlossene Enteromorpha-Matte bildete sich im Sommer
nur in der Tonnenleger-Bucht. Sowohl im Méwenberg-Watt als auch im Groning-Watt waren
1993 nur wenige adulte Pflanzen vorhanden.

Verdriftung der Keimlinge mit dem Substrat

Wachsen Enteromorpha-Keimlinge auf kleinen Substraten, wie Sandkoérnern und
Wattschnecken, heran, fiihrt dies bei den im Konigshafen herrschenden Gezeitenstromungen
dazu, daf3 die Algen gemeinsam mit ithrem Substrat verdriften (SCHORIES & REISE, 1993).
Ohne den Enteromorpha-Keimling, der wie ein Segel wirkt, wiirden groflere Sedimentkorner
bei diesen Stromungsgeschwindigkeiten normalerweise noch nicht in Bewegung geraten
(POSTMA, 1967). Lediglich in dem stromungsarmen Wattgebiet bei Keitum bildeten sich bis
zu 20 cm lange Enteromorpha-Fiaden auf Wattschnecken aus, ohne dafl dies zu ihrer
Verdriftung fiihrte (Kapitel 6.2.1.5). Welche Konsequenzen kann die Verdriftung der
Keimlinge oder juvenilen Pflanzen fuir die Ausbildung der Enteromorpha-Bestiande haben?

Treiben die Enteromorpha-Keimlinge oder juvenilen Pflanzen mit ihrem Substrat im
Gezeitenwasser umher, kénnen sie je nach Stromungs- und Windverhéltnissen Gebiete neu
besiedeln. Ihre Verankerung kann durch partielles oberfliachliches Einsanden oder Bioturbation
erfolgen. Letzteres wird im Wattenmeer durch hohe Abundanzen des Wattwurmes Arenicola
marina begunstigt (CLOKIE & BONEY, 1980 ; REISE, 1983; SCHORIES & REISE, 1993).
Die Algen-Thalli rutschen dem Wattwurm passiv in seinen FreBtrichter und werden dadurch im
Sediment verankert. Bei der Verdriftung von Enteromorpha-Keimlingen und juvenilen
Pflanzen besteht andererseits auch die Gefahr, langfristig aus dem oberen Gezeitenbereich, der
fir thre Auskeimung geeignet war, entfernt zu werden. Im Konigshafen traten nur wihrend
eines kurzen Zeitraumes im Jahr vermehrt Keimlinge und juvenile Pflanzen auf (siehe auch

nidchsten Abschnitt). Die Monate April bis Juni waren diejenigen, die entscheidend flir die
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mengenmafige Ausbildung der Enteromorpha-Bestinde im Kénigshafen waren. Unter dem
Gesichtspunkt der Bedeutung von Verdriftung juveniler Pflanzen wurde der Versuch
unternommen, die unterschiedliche Prasenz der Algenbestinde im Sommer 1992 und Sommer
1993 anhand von Winddaten zu erkliren (siehe Angang Seite XXII - XXIII). Der
Grundgedanke war dabei, da} sich die Algenmatten im Konigshafen im Herbst meist bei
Westwindlagen ausdinnen und aus dem Gebiet hinausgedriftet werden. Gleiches miiBte
demzufolge auch fiir die juvenilen Algen-Aggregate in den Monaten April und Mai gelten.
Hitte im Frihjahr 1993 starker Westwind geherrscht, so wire dies ein Hinweis darauf
gewesen, warum sich in der Folgezeit so wenig Algen ausbildeten. Im April und Mai 1993 blies
der Wind allerdings an 18 beziehungsweise 14 Tagen vorwiegend aus ostlichen Richtungen.
Sturm aus Westen kam in den beiden Monaten wberhaupt nicht vor. Somit schied diese
Erklarungsmoglichkeit aus.

Jahreszeitliche Prisenz von Keimlingen

Keimlinge von FEnferomorpha treten in den gemiBigten Breitengraden in der Regel nur
wihrend eines bestimmten Zeitintervalls im Jahr auf (KIM et al., 1991, SCHORIES & REISE,
1993, FLAVIER & ZINGMARK, 1993). Wie die Untersuchungen im Konigshafen zeigten,
mulB der Zeitpunkt der Keimung nicht unmittelbar auf den Sporenfall folgen, sondern kann sich
um Monate verzogern. Ein geeignetes Mall, um den Proze der Auskeimung bei
Enteromorpha-Sporen aufzuzeigen, war der prozentuale Anteil bewachsener Wattschnecken
(Kapitel 6.2.1.1), wihrend der Bewuchs von Sandkérnern keine Aussagen tiber den Jahresgang
der Keimlinge zulieB (Kapitel 6.2.2). Die Abundanzen bewachsener Sandkérner waren zu
gering daflir. Im Konigshafen erfolgte die wesentliche Entwicklung der Keimlinge von Mitte
April bis Ende Juni. Obwohl an den Dauerstationen Keimlinge mehrerer Enteromorpha-Arten
vorhanden waren (6.2.3.2), bildete sich stets nur ein gemeinsames Maximum aller Arten im
Frihjahr heraus. Bereits im Frithsommer waren die meisten Wattschnecken schon wieder frei
von jeglichem Enteromorpha-Bewuchs (warum dies so gewesen ist, wird an anderer Stelle
diskutiert). Welche Sporen bildeten hauptsiachlich die Keimlinge aus, die aus der Wassersaule
oder die aus dem Vorjahr?

Bereits im ersten Teil der Diskussion (Kapitel 7.1) wurde auf die Bedeutung iiberwinternder
Sporen eingegangen und darauf hingewiesen, dafl im Konigshafen im Frihjahr zunichst nur
sehr wenige Sporen in der Wassersdule vorhanden waren (Kapitel 6.1.1). 1992 vergingen
ungefahr vier Wochen vom Erscheinen der ersten Keimlinge bis hin zur Ausbildung groBerer
Bestdnde fertiler Pflanzen. Zu diesem Zeitpunkt war jedoch sowohl im Mowenberg-Watt als
auch im Groning-Watt schon das Maximum der Keimlingsentwicklung erreicht, so daf3

vermutlich in der gesamten Vegetationsperiode nicht mehr als ein oder zwei Generationen von
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Enteromorpha aufeetreten sind. Wihrend des Sommers war die Zunahme der Enteromorpha-
Biomasse dann nur noch mit einem Langenwachstum der vorhandenen adulten Pflanzen

verbunden und nicht mit einer Erhohung der Anzahl von Individuen.

Bei ein- bis zweijdhrigen Wattschnecken, die im Sommer, Herbst oder Winter mit
Enteromorpha-Keimlingen bewachsen waren, bestand keine Moglichkeit festzustellen, aus
welchem Jahr die Sporen stammten, wihrend dies beim Bewuchs der juvenilen Schnecken
eindeutig war. Im Sommer 1992 waren allerdings nur noch sehr geringe Mengen an
Keimlingen auf den Wattschnecken vorhanden. Wiahrend im Groning-Watt und der
Tonnenleger-Bucht die Abundanzen der Keimlinge bis zum Ende des Jahres stark abnahmen,
war die absolute Anzahl (aber nicht die relative !!!) an Keimlingen im Mowenberg-Watt im
Winter genauso hoch wie im vorherigen Frithjahr. Dies war eine direkte Folge der Verdriftung
von Wattschnecken in das Gebiet hinein (siehe auch ARMONIES, 1994). Zwar war nur ein
geringer Prozentsatz der Schnecken bewachsen, aber durch ihre insgesamt sehr hohe
Abundanz, war die Abundanz der Keimlinge auch relativ hoch. In den Wintermonaten wuchsen
die Keimlinge nicht zu gréBeren Pflanzen heran, sondern verharrten auf diesem
Entwicklungsstadium bis zum Friihjahr (siehe auch nachfolgenden Abschnitt).

Uberwinterung von Keimlingen und adulten Pflanzen

Im bisherigen Teil der Diskussion wurde gezeigt, da8 im Konigshafen die Uberwinterung von
Enteromorpha-Sporen eine wichtige Voraussetzung fiir die Ausbildung der Algenbestinde im
Friihjahr ist. Trotzdem ist sie nicht die einzige Moglichkeit der Entwicklung. Auf weitere Modi
der Verbreitung ist bereits am Anfang der Diskussion hingewiesen worden (Abb.31). Im
folgenden wird dargelegt, inwiefern diese Faktoren im Konigshafen wirksam geworden sind.

Fragmentation von Makroalgen ist weit verbreitet (NORTON & MATHIESON, 1983) und
kann durch eine Vielzahl von Faktoren ausgelost werden. Junge Pflanzen von Enteromorpha
sind sehr empfindlich und brechen leicht ab. Im Konigshafen trugen bis zu zehn Prozent der
Schnecken neben intakten Enferomorpha-Keimlingen auch basale Reste abgebrochener
Keimlinge auf ihrem Gehause. Fragmente groBerer Enteromorpha-Thalli entstanden
moglicherweise durch Abfral von Weidegéngern, mechanische Belastung oder durch teilweise
Verrottung dlterer und eingesandeter Thalli. Sedimentproben, die im Mérz 1993 im Groning-
Watt genommen wurden, enthielten sowohl zahlireiche Fragmente von Cladophora sp. als auch
von Enteromorpha. Welche Bedeutung diese Fragmente im Vergleich zu den Sporen hatten,
konnte im Konigshafen nicht gezeigt werden, da sich 1993 keine groBeren Algenbestinde im
Groning-Watt ausbildeten. In der Tonnenleger-Bucht wuchsen jedoch 1993 zeitgleich mit dem
ersten Auftreten der Keimlinge auch oberflachlich uberwinternde Enteromorpha-Thalli zu
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groflen Exemplaren heran. Moglichereise ist die Bildung einer dichten Algenmatte in diesem
Gebiet auch vollstandig uber Fragmente moglich.

Es ist bekannt, da schon wenigzellige Fragmente von Enteromorpha spp. in der Lage sind, in
der Wassersdule heranzuwachsen oder sich durch Bildung sekundirer Rhizoide erneut an
einem Substrat zu befestigen (MULLER-STOLL, 1952; DANEGEARD, 1957; EATON et
al., 1960, DE SILVA & BURROWS, 1973; MARSLAND & MOSS, 1975: MOSS &
MARSLAND, 1976). Die Entwicklung von I[nteromorpha im Wattenmeer durch
tberwinternde Fragmente und Keimlinge setzt voraus, daB diese, sofern sie sich nicht an der
Oberfliche befinden, ebenso wie ihre Sporen iiber Monate im Sediment iiberdauern miissen. Im
Labor habe ich dies fur Enferomorpha-Keimlinge (< 5 mm), die aus dem Konigshafen
stammten, gezeigt. Eine achtmonatige Dunkelphase (bei 5°C) iiberstanden die meisten

Keimlinge und wuchsen anschlieBend unter geeigneten Kulturbedingungen zu groBBen Pflanzen
heran.

Die lange Dunkelresistenz von Enteromorpha ist somit nicht nur auf ihre Sporen beschrankt,
sondern umfaf3t auch iltere Stadien und Fragmente. Dadurch existiert eine Vielzahl weiterer
Moglichkeiten, wie Enteromorpha-Bestinde im Friihjahr entstehen kénnen, in denen die
direkte Auskeimung tber Sporen eingeschriankt ist. Im Konigshafen allerdings war die
Auskeimung und Verbreitung liber Sporen der wichtigste Proze bei der Entwicklung von
Enteromorpha.

Licht (I): Die Lichtverhiltnisse am Sedimentboden

In diesem ersten von drei Abschnitten Giber die Bedeutung des Lichtes fiir die Auskeimung und
Entwicklung von Enteromorpha im Wattenmeer, wird an Beispielen aus dem Koénigshafen
dargelegt, welche physikalischen und biogenen Faktoren das Auskeimen und Wachstum
beeinflussen.

Nur wenn Enteromorpha-Sporen oder Keimlinge dem Licht ausgesetzt sind, konnen sie sich
entwickeln. Bei anhaltender Dunkelheit finden weder bei Sporen (ARASAKI, 1953) noch bei
Keimlingen Zellteilungen statt. Sporen, die nicht auf einem lebenden Substrat (wie zum
Beispiel Cerastoderma edule, Hydrobia ulvae) sitzen, sondern sich direkt auf dem Sediment
niedergelassen haben, mussen sich in der Phase, in der Keimungsprozesse méglich sind,
unmittelbar an der Sedimentoberfliche befinden. Selbst Sporen oder Fragmente, die nur
wenige Millimeter tief im Sediment begraben sind (Kapitel 6.1.5), konnen dort nicht
auskeimen. Bei Untersuchungen von KUHL & JORGENSEN (1992) an marinen
Sedimentkernen lag die untere Grenze der euphotischen Zone bei 2,2 mm Sedimenttiefe
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(Restlicht: 12 pE m™ sec’), und die Nachweisgrenze flir photosynthetische Aktivitdt lag
zwischen 0,8 - 2,5 mm Sedimenttiefe. Bei einer Wellenlange von 600 nm waren dort nur noch
0,2 - 0,6 % des Ausgangsstrahlenwertes vorhanden (JORGENSEN et al. 1987; PLOUG et al.
1993). In feinen Sedimenten reduzierten sich die Eindringtiefen des Lichtes in das Sediment

sogar noch weiter.

Die Umlagerung des Sedimentes, hervorgerufen durch Seegangs- und Stromungsrippel,
Erosion, Kolke oder Bioturbation, beeinfluflt die Prasenz von Enteromorpha-Sporen und
Fragmenten an der Sedimentoberfliche. Ist deren Abundanz an der Sedimentoberflache gering,
konnen sich Umlagerungen positiv auswirken, da moglicherweise eine hohere Anzahl von
Sporen und Fragmenten aus tieferen Sedimentschichten an die Oberfliche gebracht wird.
Andererseits fithren Umlagerungen der Sedimentoberfliche in Wattgebieten wie dem
Konigshafen, bei denen Schlick-, Misch- und Sandwatten nahe beieinander liegen, zu einer
erhohten Tritbung des Wassers, die die Keimung oder das Wachstum hemmen kénnte.

Eine grofle Eindringtiefe des Lichtes in das Wasser ermoglicht Makroalgen-Sporen nur dann
eine Keimung auf der Sedimentoberfliache, auf Schill oder auf anderen Substraten, wenn diese
nicht durch feine Partikel abgeschirmt werden (MOSS et al., 1973; NORTON, 1978). Bereits
in den Mischwatten des Konigshafens (zum Beispiel Bereiche des Groning-Wattes) waren
grobere Sandkorner mit einer dinnen Ton-Schluff-Auflage und Silt verhafiet, so daB3 ein
Auskeimen von Enteromorpha-Sporen unterbunden wurde (Kapitel 6.2.2 und Kapitel 6.2.3.1).
Eine Ausnahme lieB sich dabei jedoch feststellen, namlich bei Anwesenheit des
Baumchenrohrenwurmes Lanice conchilega. Dieser baut seine Wohnrohren und die aus dem
Sediment ragenden Baumchenkronen selektiv aus den groben Bestandteilen des Sediments
zusammen, in einem Mischwatt also aus den Sandkornern, auf denen potentiell Sporen
auskeimen konnten (Kapitel 6.1.6). 1990 lag der Median der Korngréf3e an einer Station im
AuBlenwatt des Konigshafens bei 0,365 mm, der der Lanice-Rohren in demselben Gebiet
betrug hingegen 0,732 mm (SCHORIES, unveroffentlicht). Wahrend keine Keimlinge von
Enteromorpha im Sediment nachweisbar waren, befanden sich jedoch welche auf den Kronen
der Lanice-Rohren, die frei von Ton-Schluff-Partikeln aus diesem herausragten. Hohe
Abundanzen von Lanice conchilega sind im Wattenmeer nicht selten (WOHLENBERG, 1937,
ZIEGELMEIER, 1952; BUHR, 1979) und ein dichter Bewuchs seiner Kronen mit
Enteromorpha ist bekannt (SCHORIES & REISE, 1993). Im Konigshafen ist Lanice
conchilega 1992 und 1993 jedoch fiirr die Auskeimung von Enferomorpha-Sporen nur von
lokaler Bedeutung gewesen, da die Bestinde von Lanice klein und fleckenhaft verteilt waren
(siehe auch Kapitel 6.3.2.2).

Ob oberflachennahe Partikel des Sedimentes, auf denen Enteromorpha-Sporen sitzen, direkt
dem Licht ausgesetzt sind oder nicht, hangt nicht nur von physikalischen Faktoren ab, sondern
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wird auch durch verschiedene biologische Prozesse stark beeinfluft. Das Auskeimen von
Enteromorpha kann durch benthische Diatomeen und Blaualgen oder Planktonbliiten reduziert
werden. Erstere verfestigen das Sediment durch Produktion von Schleim und schirmen so
grobere Partikel vom Licht ab (WOHLENBERG, 1953; HOLLAND et al.,, 1974; COLES,
1979). Das Plankton trdgt zum einen durch Triibung des Wassers zur Beschattung der Sporen
bei und zum anderen durch die Bildung amorpher Mucus-Aggregate, die bei ihrem Absterben
entstehen und somit direkt Sporen oder Keimlingen bedecken (MUNDA, 1993).

Abschliefend sollte nicht unerwidhnt bleiben, daB Kotpillen von Wirmern (Heteromastus
filiformis) oder Schnecken (Hydrobia ulvae) im Konigshafen (Groning-Watt) teilweise in so
hoher Dichte vorkommen, dal3 sie das gesamte Oberflichensediment bilden (zum Beispiel im
Groning-Watt; AUSTEN, pers. Mitteilung) und ebenfalls eine direkte Entwicklung von
Enteromorpha auf Sandkornern unterbinden kénnen.

Licht (I): Steuerung der Auskeimung, des Wachstums und der Verbreitung iiber die
Lichtmenge

Im vorherigen Abschnitt wurde beschrieben, welche physikalischen und biotischen Faktoren
die relative Lichtmenge beeinflussen, die den Lnteromorpha-Sporen zur Auskeimung zur
Verfligung steht, und es wurde gezeigt, unter welchen Bedingungen sie innerhalb kurzer Zeit
vom Licht abgeschottet werden konnen. In diesem Abschnitt wird die Steuerung des
Wachstums und der Verbreitung der Algenbestinde durch Lichtmenge und Tagesldnge
beschrieben. Ldft sich die jahreszeitliche Priasenz der ILnteromorpha-Keimlinge im
Konigshafen tber die zur Verfugung stehende Lichtmenge erkldren oder iiber eine endogene
Rhythmik? War die Lichtmenge ein bedeutender Faktor bei der unterschiedlichen Auspragung
der Algenbestinde in den Jahren 1992 und 19937

In den gemiBigten Breiten treten sowohl starke jéhrliche Schwankungen hinsichtlich der
Tagesldnge als auch der Lichtstarke auf, wobei letztere direkt durch die Wetterverhéltnisse
beeinflult wird und sich somit kurzfristig dndern kann (siehe Anhang Seite XXIV). Die
Bedeutung der Tageslinge als Steuerungsgrofle fur die jahreszeitliche Pridsenz einzelner
Makraoalgen-Arten ist bekannt. Zwei Faktoren miissen dabei jedoch auseinandergehalten
werden, einerseits die Lichtdosis, die mit zunehmender Tageslinge grofer wird, andererseits
die absolute Lichtmenge, die fur die Photosynthese vorhanden ist. Die Tageslange kann ein
Umweltsignal fiir Makroalgen sein, durch den ein bestimmter Entwicklungsprozef3 (z.B.
Wachstum) eingeleitet werden kann (LUNING 1986). Circannuale Rhythmik bei mehrjahrigen
Braunalgen ist von LUNING & TOM DIECK (1989), TOM DIECK (1991) und
SCHAFFELCKE & LUNING (1993) beschrieben worden. Obwohl im Konigshafen ein klarer
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jahreszeitlicher Verlauf in der Prisenz von Enteromorpha-Keimlingen festgestellt werden
konnte (Kapitel 6.2.1), ergaben Laboruntersuchungen keine Anzeichen fiir eine bestehende
endogene Rhythmik der Pflanzen (Kapitel 6.1.8). Bei 15°C waren sowohl unter Kurztag- als
auch unter Langtagbedingungen keine signifikanten Unterschiede in der Auskeimung der
Enteromorpha-Sporen auf den Wattschnecken festzustellen. Dies ist ein sicherer Hinweis, dal3
die Tageslinge nicht die Keimung von Enteromorpha steuert. Dagegen wirkt sich die
Lichtmenge sehr wohl auf die Wachstumsraten der Keimlinge aus. Die eigenen
Untersuchungen bestitigten Ergebnisse von ARASAKI (1953) und KIM et al. (1991), die
zeigten, daB Langtagbedingungen (16 Stunden Licht) oder Dauerlicht zu den hdochsten

Wachstumsraten von Enteromorpha fuhren.

Bei fiinf im Konigshafen vorkommenden Enteromorpha-Arten stellte LOTZE (1994) bei einer
Lichtintensitét von 120 pmol m?sec™ eine Lichtsittigung der Algen fest. Steht den Algen auf
den Wattflichen solch eine Lichtintensitdt zur Verfiigung, lassen sich demzufolge hohere
Wachstsumsraten nur noch uber die Tageslange erzeugen. Fur die Auskeimung der
Enteromorpha-Sporen reicht hingegen bei 12 Stunden Licht am Tag eine Lichtstarke von 10
pmol m” sec’ aus (LOTZE, 1994). Messungen, die ich im Koénigshafen durchgefiihrt habe,
zeigten, daf} an einem klaren Sommertag bei Niedrigwasser eine Lichtintensitét bis zu 1500 uE
m” sec” auf die Wattflichen strahlen kann. Bei auflaufendem Wasser durchdringt jedoch nur
noch ein Bruchteil davon die oberen Wasserschichten. LUNING & DRING (1979) haben bei
ihren Untersuchungen auf Helgoland im Juli (Monatsmittel) eine Lichtstarke von 143 pE m™
sec” in 2 m Wassertiefe gemessen, im Dezember hingegen betrug sie nur noch 6 pE m™ sec™.
Ein Vergleich der Untersuchungen von LOTZE (1994) und LUNING & DRING (1979) zeigt,
daBB ein Auskeimen von Enteromorpha im Winter im Konigshafen zumindest im unteren
Gezeitenbereich nicht moglich ist, da dort die Lichtintensitit zu gering ist. Bei meinen
Untersuchungen fand sie jedoch aufgrund der hohen Wassertrilbung auch im oberen
Gezeitenbereich nicht statt. Selbst im Sommer dringt das Licht bei weitem nicht so tief in das
Wasser ein wie bei Helgoland. Anhand von Tauchuntersuchungen habe ich festgestellt, daB3 im
naheren Umkreis der Insel Sylt unterhalb einer mittleren Tidenhochwasserlinie von 3 m
praktisch kein Makroalgenbewuchs mehr vorhanden ist. Das Vorkommen simtlicher
Enteromorpha spp.-Bestande war 1992 und 1993 sogar auf den obersten Meter beschrinkt.
Eine dynamische Tiefenvereilung im Verlauf des Jahres wie sie OHNO & TAKAHASHI
(1988) beschreiben, war aufgrund der geringen Tiefenzonierung, in der Enteromorpha spp.
vorkam, nicht feststellbar. Keimlinge waren jedoch im Frihjahr 1992 auch in den
tieferliegenden Bereichen des Konigshafens vorhanden, der im Sommer frei von adulten
Enteromorpha-Thalli war (Kapitel 6.2.3.1). Eine mogliche Erklarung dafir geben
Untersuchungen tber das Wachstum von Enteromorpha-Keimlingen entlang eines
Tiefengradienten (FLAVIER & ZINGMARK, 1993). In Ubereinstimmung mit LOTZE (1994)
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zeigten die beiden Autoren, daB eine relativ geringe Lichtintensitit die Auskeimung von
Enteromorpha-Sporen noch zulaBt, fiir ihre weitere Entwicklung jedoch nicht ausreicht.

Wie bereits erwéhnt, keimte im Konigshafen sowohl im Frithjahr 1992 als auch 1993 eine hohe
Anzahl von Enteromorpha-Sporen auf Wattschnecken aus, doch nur 1992 bildeten sich an
allen drei Dauerstationen lockere bis dichte Algenbestinde aus. Hing dies mit unterschiedlichen
Lichtintensitdten zusammen, die in den beiden Jahren herrschten, und mit der Triibung des
Gezeitenwassers? Ein Vergleich der Globalstrahlung zeigt, daf diese 1993 fiir die Monate Mai
und Juni aufgrund geringerer Sonnenscheindauer fast um 20 Prozent niedriger war als 1992
(siehe Anhang Seite XXIV). Die Seston-Gehalte im Gezeitenwasser, die man als Parameter fiir
die Wassertriibung benutzen kann, waren dagegen 1993 hoher als 1992 (siehe Anhang Seite
XX1V). Fur die Entwicklung von Enteromorpha im Konigshafen stand den verschiedenen
Entwicklungsstadien somit 1993 weniger Licht zur Verfiigung als im Vorjahr. (siche Anhang
Seite XXIV). Trotzdem konnen die Unterschiede in der Triibung des Gezeitenwassers und in
der Globalstrahlung nicht die einzige Ursache fiir die Schwankungen der Enteromorpha-
Bestdnde in den beiden Jahren gewesen sein.-In der Tonnenleger-Bucht entwickelte sich
némlich im Gegensatz zu den beiden anderen Stationen sowohl 1992 als auch 1993 eine dichte
Algenmatte von vergleichbar hoher Biomasse.

Licht (III): Aleenmatten

Die Bedeutung des Lichts als Kontrollgroe fiir die Entwicklung von Enteromorpha ist im
vorherigen Abschnitt diskutiert worden. Eine besondere Lichtsituation ist dann gegeben, wenn
sich die einzelnen Enteromorpha-Thalli zu dichten Matten zusammenlagern. Fiir das Jahr 1992
habe ich fiir den Konigshafen eine Nettoprimarproduktion von durchschnittlich 76 g C m™ pro
Jahr berechnet (Kapitel 6.3.2.3). Dal} dieser Wert allerdings nur eine grobe Schitzung darstellt,
well er aus Biomasse-Daten berechnet wurde, zeigt sich auch, wenn man die Lichtverhaltnisse
in den Enteromorpha-Matten genauer betrachtet. Untersuchungen von GORDON et al. (1980)
ergaben, dafBl das Licht innerhalb einer Matte der Grunalge Cladophora sp., schon nach dem
obersten Zentimeter soweit abgeschwiacht wird, daB3 der Lichtkompensationspunkt erreicht sein
kann. Zu etwas groferen Eindringtiefen von Licht in Algenmatten kamen BACH &
JOSSELYN (1978), sie wiesen photosynthetische Aktivitat bis in eine Mattentiefe von 3-4 cm
nach.

Im Konigshafen, wie auch in anderen Wattgebieten, deren Gezeitenwasser einen relativ hohen
Anteil an Triibstoffen enthilt, wirken die Algenmatten zudem als Sedimentfalle, da sie die
Stromungsgeschwindigkeit herabsetzen. Deutlich sichtbar wurde dies durch die zunehmende
Verschlickung der Algenmatten im Laufe der Vegetationsperiode. Die Konsequenz daraus
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mufl eine weitere Herabsetzung des Lichtkompensationspunktes gewesen sein. Vom
Hochsommer an trieben im Groning-Watt (1992) und in der Tonnenleger-Bucht (1992 / 1993)
bei Flut nur noch dic oberen Lagen der Enteromorpha-Thalli auf und konnen das einfallende
Licht fiir ihre Photosynthese nutzen, wahrend der untere Teil der Algenmatte im Lauf der Zeit
bakteriell abgebaut wurde. Weitraumig verbreitete diilnne Enteromorpha-Bestande sind deshalb
wesentlich produktiver als geringé Ansammlungen dichter Matten gleicher Biomasse.

Der EinfluB der Temperatur auf die Entwicklung

Gemeinsam mit der Lichtdosis steigen vom Frithjahr bis zum Sommer auch die Lufi- und
Wassertemperaturen im Konigshafen an und konnen dann iiber 20°C liegen (Anhang Seite

XXTI). Inden Wintermonaten sind Temperaturen unter 0°C nicht selten.

Die meisten der im Konigshafen vorkommenden Enteromorpha-Arten sind eurytherme Arten,
die schon bei Temperaturen um den Gefrierpunkt wachsen (BISCHOFF & WIENCKE, 1993;
LOTZE, 1994), adult jedoch kurzfristig auch extrem hohe Temperaturen (Lnteromorpha
clathrata bis zu 40°C; FITZGERALD, 1978) beziechungsweise extrem niedrige Temperaturen
(Enteromorpha intestinalis bis zu -20°C; KYLIN, 1917) iiberstehen konnen. Im Kénigshafen
kam es sowohl im Januar 1993 als auch im Februar wahrend der Niedrigwasserphasen zu
einem vorlibergehenden Einfrieren von Sporen, Keimlingen und tberwinternden Thalli.

Negative Auswirkungen wurden fiir keines der Stadien festgestellt.

Der Faktor "Temperatur” spielt sicherlich keine so groBe Rolle fiir die fleckenhafte Verteilung
von Lnteromorpha spp. im Wattenmeer wie die Faktoren "Licht" und "Substrat". Die
Machtigkeit der Algenbesténde hingt jedoch stark von den jeweils herrschenden Temperaturen
ab, da sich die Wachstumsraten der einzelnen Arten um ein Vielfaches steigern lassen, wenn sie
sich in ihrem optimalen Temperaturbereich befinden. Meine Untersuchungen, die ich mit einem
Gemisch von Sporen verschiedener Enteromorpha-Arten durchgefiihrt habe, ergaben ein
optimales Wachstum der sich bildenden Keimlinge in einem Temperaturbereich von 16°C bis
23°C (Kapitel 6.1.7; Angaben fiir einzelne Arten siehe LOTZE [1994]). Ein Vergleich der
Wasertemperaturen von 1992 mit 1993 zeigt, da3 diese von Mitte Mai bis Ende August 1992
iber 16°C lagen, 1993 hingegen waren sie erst ab der zweiten Juni-Woche héher als 16°C
(siche Anhang Seite XXT). Neben den besseren Lichtbedingungen, die 1992 herrschten, war
somit in dem gleichen Jahr auch die Temperatur giinstiger fir das Wachstum von
Enteromorpha als 1993.
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Die Labor-Experimente zeigten, da} niedrige Temperaturen bei Enteromorpha-Keimlingen
lediglich ihre Wachstumsgeschwindigkeit mindern, wahrend Temperaturen oberhalb ihres
optimalen Wachstumsbereiches zu ithrem Ausbleichen und Absterben fiihren kénnen (Kapitel
6.1.7). Die juvenilen Stadien von Enferomorpha reagieren empfindlicher als die adulten auf
Temperaturstref. Im Gegensatz zum Sublitoral wurden auf den Wattflichen des Konigshafens
sowohl 1992 als auch 1993 an einzelnen Sommertagen Temperaturen oberhalb von 30°C
gemessen. Ein Ausbleichen der Keimlinge in Folge von hohen Temperaturen konnte ich jedoch
nicht feststellen. Es bleibt zu bezweifeln, ob eine einzige Ebbphase von 5,5 Stunden
(Mowenberg-Watt) ausreicht, um zu einem Absterben der Keimlinge zu flihren (siehe auch den
nachfolgenden Abschnitt).

Die Bedeutung des periodischen Trockenfallens der Wattflichen fiir die Entwicklung

Das periodische Trockenfallen wahrend der Ebbphasen ist kennzeichnend fiir den grofiten Teil
der Enteromorpha spp.-Bestdnde und ihrer Juvenilstadien an der deutschen Nordseekiiste. Die
Bedeutung des Trockenfallens fiir die Entwicklung von Enteromorpha wird in diesem
Abschnitt diskutiert. Insbesondere wird wieder darauf eingegangen wie sich die Jahre 1992 und
1993 voneinander unterschieden haben, und welche Bedeutung dies fiir die Entwicklung der
Algen gehabt haben konnte.

Die Trockenfallzeit ist fur viele Makroalgen eine kritische Grof3e, die ihre vertikale Position im
Gezeitenbereich mitbeeinflul3t (DOTY, 1946). In Abhingigkeit von Temperatur, Wind,
Luftfeuchtigkeit und aufgrund des geringen Verdunstungsschutzes von Enteromorpha kann es
zu einem hohen Wasserverlust in ihnen kommen. Mit Ausnahme der vermehrten
Sporenfreisetzung wirkt sich dieser Wasserverlust vorwiegend negativ fiir die Pflanzen aus.
Die Uberlebensrate von Keimlingen hingt sowohl von ihrem Alter als auch von ihrer Dichte
ab. Sieben bis vierzehn Tage alte Keimlinge reagieren unempfindlicher auf Austrocknung als
jingere Stadien (HRUBY & NORTON, 1979). Im einem Labor-Experiment zeigten HRUBY
& NORTON (1979), daB ein dichter Bestand von Enteromorpha-Keimlingen das
Gezeitenwasser besser zuriickhilt und dadurch nicht so leicht austrocknet, als einzeln stehende
Keimlinge. Auf den untersuchten Substraten im Konigshafen war ein gegenseitiger
Verdunstungsschutz der Enteromorpha-Keimlinge allerdings nicht gegeben, da ihre Anzahl pro
Fliche zu gering war (Kapitel 6.2.1.2).

TOWNSEND & LAWSON (1972) zeigten experimentell, da3 Keimlinge von Enteromorpha
flexuosa eine maximale Toleranz gegeniiber Austrocknung von vier Stunden (25°C, 60-75 %
relative Luftfeuchtigkeit) haben. BIEBL (1938, 1956) hingegen kam zum Resultat, da3 adulte
Pfllanzen von Enteromorpha linza und Enteromorpha clathrata bei einer Luftfeuchtigkeit von
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83 - 86% eine vierzehnstiindige Phase ohne Wasserbedeckung tolerieren konnen, E. clathrata
jedoch nicht, wenn die Luftfeuchtigkeit nur 61% betrdgt. Fiur die Untersuchungen im
Konigshafen wurde uberpriift, ob die Luftfeuchtigkeit die Keimlingsentwicklung von
FEnteromorpha 1992 und 1993 unterschiedlich beeinflult haben kénnte (siehe Kapitel 2.1.1 fur
die durchschnittlichen Trockenfallzeiten an den Dauerstationen). Dies wire dann neben den
Unterschieden in der Temperatur und dem Licht ein weiterer Faktor, der fiir die unterschiedlich

starke Entwicklung der Algenbestinde verantwortlich gewesen sein konnte.

Die von der Wetterstation List gemessene Luftfeuchtigkeit schwankte 1992 und 1993 im
Zeitraum von Mai bis Juli zwischen 53 % und 95 %, beziehungsweise 58 und 92 % (siehe
Anhang Seite XXV). Im Mai, dem Monat mit dem maximalen Bewuchs der Schnecken mit
Keimlingen (Kapitel 6.2.1.1), lag die Luftfeuchtigkeit in beiden Jahren jeweils an zwolf Tagen
unter 65 %. Damit schied der Faktor "Luftfeuchtigkeit" als weitere mogliche EinfluBgrofie auf
die unterschiedliche Enteromorpha-Entwicklung aus. Wie bereits erwihnt, wurde bei den
Freilanduntersuchungen allerdings auch nie ein Ausbleichen der Keimlinge festgestellt.
Hochstwahrscheinlich ist dies in Gebieten, in denen die Keimlinge auf einem grofflichigen und
unbeweglichen Substrat sitzen, von gréfBerem Einflul, zumal sich die Wattschnecken im
Konigshafen meistens bei Niedrigwasser im Sediment eingegraben haben oder sich in
Gezeitenpfutzen aufhielten, so dafl fur die auf ihnen sitzenden Keimlinge ein anderes
Mikroklima geherrscht hat (mit hoherer Luftfeuchtigkeit) als grofiriumig anhand der Daten der

Wetterwarte List zu schlieBen war.

Negative Auswirkungen der Trockenperiode auf die adulten Enteromorpha -Pflanzen konnten
ebenfalls nicht festgestellt werden. Von den drei Dauerstationen war die im Méwenberg-Watt
nicht nur diejenige, die die lingsten Trockenfallzeiten aufwies, sondern sie war auch die einzige
von den dreien, die 1992 keine dichten Algenmatten ausbildete. Wegen des ungewohnlich
warmen Sommers in jenem Jahr (siehe Anhang Seite XXI), hitte ein negativer Effekt als Folge
von Austrocknung dort am ehesten sichtbar sein miissen. Dies war jedoch nicht der Fall. An
den anderen beiden Stationen hingegen wurde sowieso schon eine groBere Menge des
zuriicklaufenden Gezeitenwassers zwischen den Algen zuriickgehalten, so daB auf diese Weise
ein gewisser Verdunstungsschutz erreicht wurde.

Die Bedeutung von Weidegingern

Neben der Bedeutung einiger benthischer Organismen als Substrat fiir Enteromorpha wurde in
Kapitel 7.1.2 bereits darauf hingewiesen, dal Weideginger und Filtrierer ebenfalls einen
Einflu} auf die Bildung von Enteromorpha-Bestinden ausiiben konnen. Im folgenden wird die
potentielle Bedeutung von Weidegingern vorgestellt und mit der Situation im Koénigshafen



Diskussion 117

verglichen. Eigene Untersuchungen wurden durchgefiithrt, um zu Gberprifen, ob die
Wattschnecke Hydrobia ulvae lediglich ein Substrat fiir Enteromorpha-Sporen und Keimlinge
darstellt oder ob sie die adulten Stadien auch beweiden kann.

Ebenso wie die Sporen werden auch die juvenilen und adulten Stadien von Enteromorpha von
zahlreichen herbivoren Organismen beweidet (HAWKINS & HARTNOLL, 1983).
Weideganger (Idotea spp.; Gammarus spp.; Littorina spp.) konnen Teilbereiche des Felswattes
oder des flachen Sublitorals fast vollig frei von fadigen Griinalgen halten (NEWELL, 1958;
NICOTRI, 1980; POMEROY & LEVINGS, 1980; LUBCHENCO, 1983; WILLOWS, 1987).
Kifigexperimente von LEIN (1980) zeigten, daf3 sich bei Aussperrung der Strandschnecke
Littorina littorea innerhalb kurzer Zeit auf den unbeweideten Flachen FEnteromorpha-
Keimlinge ausbreiteten. SUMMERS (1990) berichtet von dem Wegfrall von Enteromorpha
durch Ringelginse. Im Konigshafen spielen diese allerdings keine Rolle, da sie erst im Herbst
nach der hauptsiachlichen Vegetationsperiode der Algen in das Gebiet einziehen und dann
Uberwiegend Seegriser abweiden und nicht Griinalgen.

Im Konigshafen untersuchten WILHELMSEN & REISE (1994) sowohl die Verteilung von
Littorina littorea in der gesamten Bucht als auch deren Bedeutung fir die Entwicklung
makroskopischer Griinalgen einschlieBlich Enteromorpha. Auf Steinen und Muschelbinken
war die Abundanz der Strandschnecken hoch, und es kam dort nicht zur Entwicklung von
Ehtefomorpha. Auf den reinen Sand- und Schlickflichen dagegen war die Abundanz von
Littorina gering und eine Entwicklung von Enteromorpha moglich. Auf den Sand- und
Schlickflichen des oberen Gezeitenbereiches war die Wattschnecke Hydrobia ulvae der einzige
potentielle Weidegdnger, der im Konigshafen in hohen Abundanzen vorkam. Nach
Untersuchungen von NEWELL (1965) und GREEN (1977) frit Hydrobia ulvae an adulten
Enteromorpha-Thalli. Meine Untersuchungen kamen zu einem gegenteiligen Ergebnis (Kapitel
6.3.1). Unabhdngig vom Alter und der Abundanz der im Experiment benutzten Tiere fand
wihrend der zwolftdgigen Versuchsphase keine Beweidung der angebotenen
Thallusbruchstiicke statt. In einem friheren Experiment wurde bereits gezeigt, dalB3
Enteromorpha-Keimlinge nicht effektiv. von den Wattschnecken beweidet werden
(SCHORIES, 1991).

Hat sich in einem Teilbereich des Wattenmeeres erst einmal eine Algenmatte ausgebildet, so
kann diese wihrend ihrer Vegetationsperiode kaum noch von herbivoren Organismen effektiv
abgeweidet werden, auch wenn deren Abundanzen steigen. Verschiedene Untersuchungen
zeigten, dafB3 die Beweidung stets geringer war als die Wachstumsgeschwindigkeit der Algen.
HYLLEBERG & HENRIKSEN (1980) errechneten, dafl der bedeutendste Herbivore in ithrem
Untersuchungsgebiet, der Polychaet Nereis brandti, lediglich ein bis zehn Prozent der

vorhandenen Griinalgenmatte reduzieren konnte. In einer Matte von Ulva fenestrata war der
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Amphipode Eogammarus confervoides zwischen acht und zwanzig Prozent am Abbau der
Algenbiomasse beteiligt (PRICE & HYLLEBERG, 1982).

Im Konigshafen von WILHELMSEN & REISE (1994) durchgefiihrte Kafigexperimente
zeigten, daB Littorina littorea adulte Enteromorpha-Thalli innerhalb weniger Tage vollstandig
auffressen kann. Bei einer Algenbedeckung von tiber 50 Prozent, konnten 50 Schnecken x
2300 cm? die Algenmenge jedoch nicht mehr reduzieren. Ich habe wihrend meiner
Untersuchungen im Konigshafen allerdings niemals hohe Dichten von Litforina littorea in einer
Enteromorpha-Matte festgestellt. Einige wenige Schnecken, die in den Matten vorkamen,
waren stattdessen selber mit Enferomorpha-Fiden bewachsen. REISE (unveroffentlicht)
berichtete mir jedoch von einer fritheren Beobachtung von ihm im Konigshafen, bei der er sehr
hohe Dichten von Littorina am Rand einer kompakten Enteromorpha-Matte vorfand. Obwohl
Littorina bevorzugt Enteromorpha friBt, ist ihre Abundanz auf den Sedimentboden des
Konigshafens zu gering, um im Fruhjahr das fleckige und plotzliche Aufireten von

Enteromorpha und anderen Griinalgen nachhaltig zu verhindern.

Sporen Keimlinge Adulte Adulte
(geringe Biomasse) (hohe Biomasse)
Cerastoderma - + + +
edule Filtrierer Substrat Substrat Substrat

(Herzmuschel stirbt)

Mytilus edulis - + + +
~ Filtrierer Substrat Substrat Substrat
sek. Verankerung | (Miesmuschel stirbt)
Arenicola - - + Wattwurm
marina Abweidung Einsandung sck. Verankerung wandert aus
+ + + +
Hydrobia ulvae | Substrat, geringe Substrat beweidet Aufwuchs | beweidet Aufwuchs
Abweidung
Littorina littorea - - - Abweidung
Abweidung Abweidung Abweidung effektlos

Tab. 27: Vorwiegende Effekte von Weidegingern und Filtrierern auf die Entwicklung
einzelner Enteromorpha-Stadien im Wattenmeer. Zeichenerklarung: - tiberwiegend negativer
Effekt; + iberwiegend positver Effekt.
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Die Bedeutung von Weidegiangern und Filtrierern fur die Entwicklung von Enteromorpha darf
im Wattenmeer nicht isoliert von den moglichen positiven Auswirkungen betrachtet werden,
die die Tiere fur andere Entwicklungsstadien von Enteromorpha haben konnen. Innerhalb der
bisherigen Diskussion zeigte sich, da mehrere Vertreter der benthischen Fauna negative
Auswirkungen auf ein bestimmtes Entwicklungsstadium von Enteromorpha haben, auf ein

anderes jedoch positiv wirken, indem sie diesem als Substrat dienen oder es sekundir
verankern (Tab. 27).

Nihrstoffe

Als letzter Faktor, der in diesem Kapitel der Diskussion behandelt wird, wird in den folgenden
drei Abschnitten auf die Nahrstoffverhaltnisse des Wattenmeeres eingegangen. Zunichst wird
aufgezeigt, daB das zeitlich begrenzte Vorkommen der ZEnferomorpha-Keimlinge im
Konigshafen, welches in den vorherigen Abschnitten durch andere Faktoren nicht erklirt
werden konnte, vermutlich mit der Nitrat-Konzentration in der Wassersdule zusammenhéngt.
Im zweiten Abschnitt wird erklart, wie Enteromorpha die zur Verfligung stehenden Nihrstoff-
Konzentrationen nutzt und warum die Entwicklung der adulten Pflanzen im Gegensatz zu den
Keimlingen jahreszeitlich nicht so stark eingeschrankt ist. Der letzte Abschnitt beschiftigt sich
mit den langfristigen Veranderungen der Enferomorpha-Bestande im Wattenmeer. In der
Schlu3betrachtung (Kapitel 7.3.1) wird die Massenentwicklung von Enteromorpha als Folge
eines Anstieges der Nahrstoftkonzentrationen im Wattenmeer angesehen.

Nihrstoffe (1): Bedeutung fiir das Auskeimen von Sporen im Koénigshafen

Nur unter Beriicksichtigung der Nahrstoff-Konzentrationen im Sylter Gezeitenwasser bieten
sich Erklarungsmoglichkeiten fiir das jahreszeitlich begrenzte Auftreten von Enteromorpha-
Keimlingen im Kénigshafen. Dabei steht Phosphat stets in ausreichendem Male zur Verfiigung
und bildet keinen das Wachstum der Keimlinge limitierenden Faktor (siehe Anhang Seite XX).
Die Abnahme der Keimlingsabundanzen zum Sommer 1992 hin (Kapitel 6.2.1.1) wurde
hochstwahrscheinlich von der schwindenden Nitrat-Konzentration in der Wasserséule
beeinfluBt (Anhang Seite XIX). Im Sylter Gezeitenwasser ist freies Nitrat in den
Sommermonaten praktisch nicht in der Wassersaule vorhanden (SCHNEIDER & MARTENS,
1994). 1992 war bereits in der ersten Juni-Hélfte der Nitrat-Gehalt im Gezeitenwasser von
iiber 60 pmol NO; Liter" (Winterwert) auf unter 10 pmol NO5 Liter’ abgesunken. Parallel
zur Abnahme des Nitrat-Gehaltes in der Wasersdule ging der Bewuchs der Wattschnecken mit
Enteromorpha ebenfalls zuriick (Abb.32; die Tonnenleger-Bucht blieb aufgrund der Einleitung
der Klaranlage unberiicksichtigt). Uberraschend ist allerdings der frilhe Zeitpunkt, zu dem dies
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geschah. Der prozentuale Anteil der mit Enferomorpha bewachsenen Wattschnecken ging
schon zuriick, bevor das Nitrat im Wasser vollstindig aufgebraucht worden war. Obwohl
Anfang Juni 1992 noch deutlich mehr als 10 umol NO;™ Liter" im Gezeitenwasser enthalten
waren, kam es schon zu diesem Zeitpunkt zu einem signifikanten Rickgang der
Enteromorpha-Keimlinge. Trotzdem lieB sich zeigen, dafl die verminderte Auskeimung von
Enteromorpha auf die Néhrstoffsituation zurtickzufiihren war. Sporen aus dem Freiland lieBen
sich im Labor auch wahrend der Sommermonate in groBen Mengen auskeimen (Kapitel 6.1.1),
sofern das Gezeitenwasser aus dem Konigshafen mit Nahrstoffen angereichert wurde (LOTZE,
1994, eigene Versuche). Es bestand somit tatsdchlich ein direkter Zuammenhang zwischen der
sommerlichen Néhrstoff-Konzentration im Wasser und der Keimung der Sporen.
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Abb.32: Prozentualer Bewuchs der Wattschnecke Hydrobia ulvae mit Enteromorpha im Jahr
1992 an 2 Untersuchungsstandorten sowie die Entwicklung des Nitrat-Gehaltes in der
Wasserséule, gemessen am Eingang des Konigshafens (MARTENS, unveroffentlicht). Der
stdrkste Bewuchs der Wattschnecken mit Enteromorpha in den beiden Gebieten wurde jeweils
als 100 % betrachtet, damit ein direkter Vergleich mit den Nitrat-Werten moglich war.

Anhand des Verlaufes der Nahrstoff-Konzentrationen im Wasser zeigt sich, daB der
Konigshafen, wie zahlreiche andere Gebiete auch (RYTHER & DUNSTAN, 1971;
HANSITAK, 1983; SFRISO et al., 1987, LAVERY et al., 1991), im Sommer stickstofflimitiert
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ist und die Primérproduktion dadurch begrenzt wird beziehungsweise Keimungsprozesse
unterbunden werden. In anderen marinen Bereichen kann hingegen auch Phosphatmangel die
Primérproduktion limitieren (CADEE & HEGEMAN, 1993).

Obwohl im sommerlichen Gezeitenwasser des Konigshafens kaum Nitrat enthalten ist, gibt es
verschiedene Nihrstoffquellen, die Stickstoffverbindungen wihrend der Sommermonate
freisetzen. Diese werden jedoch unabhéngig davon, ob sie aus dem Sediment (HUTTEL, 1990;
CHRISTIANSEN et al, 1992; BRENNAN & WILSON, 1993), aus sich zersetzenden
Algenmatten (ZIMMERMANN & MONTGOMERY, 1984; LAVERY & McCOMB, 1991;
HANSIAK, 1993) oder aus FluB- und Regeneintragen (MALLIN et al., 1993; PIRIOU &
MENESGUEN, 1992) stammen, sofort wieder von Mikro- oder Makroalgen aufgenommen
und sind in der Wassersdule kaum mefbar. Fir eine verstarkte Auskeimung von
Enteromorpha-Sporen scheinen diese Mengen jedoch nicht auszureichen. Nur hohe
Nahrstoffkonzentrationen garantieren den Sporen eine rasche Auskeimung und anschlieBendes
schnelles Wachstum (FORD et al., 1983). Im Konigshafen fand ein merklicher Anstieg der
Nitrat-Konzentrationen erst wieder im Herbst statt. Eine zweite Massenentwicklung von
Enteromorpha ist dann jedoch nicht mehr moglich, da die vorherrschenden Licht- und
Temperaturbedingungen nicht mehr optimal sind. Ein begrenztes Wachstum einzelner Pflanzen
und eine vereinzelte Auskeimung von Sporen wurde 1992 und 1993 jedoch festgestellt.

Nahrstoffe (II): Die Aufnahme und Verfligbarkeit von Néhrstoffen

Im Frihjahr verschaffen die hohe Aufnahmeraten von Néhrstoffen (WALLENTINUS, 1984),
insbesondere von anorganischem Stickstoff (PRINCE, 1974, KAUTSKY, 1982; OWENS &
STEWART, 1983), Enteromorpha spp. sowohl kurz- als auch langfristig Vorteile gegeniiber
dem Mikrophytobenthos und dem Phytoplankton, dessen Aufnahmeraten niedriger liegen
(RYTHER & DUNSTAN, 1971). Mikrokosmos-Studien von FONG et al. (1993) zeigten, daf3
Enteromorpha- und benthische Blaualgen-Matten das Wachstum des Phytoplanktons stark
vermindern konnen.

Den im Konigshafen bereits im Frithjahr 1992 und 1993 vorhandenen Enteromorpha-Pflanzen
kam die Speicherung von Stickstoff-Komponenten zugute, da sie diese fiir ihr spiteres
Wachstum nutzen konnten. Sowohl Der Anstieg von Temperatur und Tagesldnge wirkte sich
dabei positiv auf die Nitrat-Aufnahmeraten aus (HARLIN, 1978). Die maximale Biomasse von
Enteromorpha bildete sich in den beiden Jahren erst in den Monaten Juli und August (Kapitel
6.3.2.1), also zu einem Zeitpunkt, als das Nitrat in der Wassersdule aufgebraucht war, aber
Lichtintensitdten und Wassertemperaturen besonders giinstig fiir das Wachtum der Algen
waren. Bertcksichtigt man, daB im Frihjahr 1992 sowohl die Licht- als auch die
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Temperaturbedingungen fiir die Entwicklung von Enteromorpha giinstiger waren als 1993 und
sich deshalb bereits zu diesem Zeitpunkt mehr Algen auf den Wattflachen befanden, wird Klar,
daB sich die Unterschiede in der Algenentwicklung zum Sommer hin noch weiter verstarken
muBten, als das freie Nitrat aufgebraucht war und sich keine Keimlinge mehr entwickeln
konnten. Im Frihjahr entscheidet sich somit, welche Mengen an Enferomorpha auf den

Wattfiichen moglich sind.

Ein Vergleich der Zeitrdume, in denen 1992 die Enteromorpha-Keimlinge beziehungsweise die
adulten Pflanzen ihre maximalen Abundanzen erreichten, macht deutlich, dal3 erstere stdarker
von einer Reduzierung des Nitrat-Gehaltes betroffen waren (Kapitel 6.2.1.1 und Kapitel
6.3.2.1).

Neben dem Nitrat stellt das Ammonium eine weitere Stickstoffquelle dar, die von Bedeutung
sein kann. Im Konigshafen tiberstieg deren Konzentration in der Wassersaule sowohl 1992 als
auch 1993 jedoch im allgemeinen nicht 5 pmol NH,> x Liter” (siehe Anhang Seite XIX). Sie
war somit im Vergleich zu den Nitrat-Werten sehr gering. Eine Ausnahme davon bildeten
lediglich die Gebiete, die im Einzugsbereich der Lister Kldranlage liegen oder wo sich dicke
Enteromorpha-Matten befanden, die aus ihren unteren Schichten Ammonium freisetzten
(PARUSEL, unverdffentlicht). In beiden Fallen konnte das freigesetzte Ammonium von
intakten Enteromorpha-Thalli wieder aufgenommen werden. KAUTSKY (1982) beschreibt
jedoch auch negative Auswirkungen auf die Entwicklung von Enteromorpha durch extrem
hohe Ammonium-Werte. Solche Konzentrationen sind mir vom Konigshafen allerdings nicht

bekannt.

Nihrstoffe (IT1): Massenentwicklung durch Eutrophierung

Die in héuslichen, industriellen oder landwirtschaftlichen Abwissern enthaltenen Nihrstoffe
begtnstigen das Wachstum und die Massenverbreitung von Enteromorpha spp.- und anderen
Grunalgen-Arten (FORD et al, 1983; LOWTHION et al, 1985; SOULSBY et al., 1985;
SFRISO et al,, 1987, 1992; FLETCHER et al., 1990, LAVERY, 1991; REISE & SIEBERT,
1994). Solche Abwisser konnen deshalbt direkt zur Kultivierung der Algen genutzt werden
(HOUVENAGHEL & MATHOT, 1983). In einer Aquakultur mit Enteromorpha intestinalis,
die uiber einen stindigem Néhrstoffeintrag verfugte, lie} sich eine Biomasse von bis zu 5 kg
Feuchtgewicht m? innerhalb von ein bis zwei Wochen erneuern (PARCHEVSKIJ &
RABINOVICH, 1991). OWENS & STEWART (1983) errechneten mit Hilfe von
Nahrstoffaufnahmeraten von Enteromorpha, dafl in Abhingigkeit von den einzelnen
Jahreszeiten eine theoretische Verdopplung ihrer Biomasse innerhalb von 10 - 50 Tagen
moglich ist.
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1992 verdoppelte sich die Biomasse von Enferomorpha spp. im Konigshafen an den drei
Dauerstationen innerhalb weniger Wochen von Mai bis zum Juli mehrmals (Kapitel 6.3.2.1).
1993 war diese Entwicklung nur in der Tonnenleger-Bucht zu beobachten. 1992 waren groBie
Bereiche des Konigshafens verhaltnisméBig dicht mit Lnteromorpha bewachsen, 1993 dagegen
nicht.

Im Wattenmeer sind die Néhrstoffwerte langfristig stark angestiegen, und trotz teilweise
gegenlaufiger Tendenzen sind sie im Winterwasser noch deutlich hoher als vor 25 Jahren
(MARTENS, 1989a, 1989b; DE JONGE & ESSINK, 1991; MARTENS, 1992; HICKEL et
al., 1993). Die Massenentwicklung von Enteromorpha und anderen Griinalgen kann als eine
direkte Konsequenz daraus angesehen werden. Zwei Untersuchungsjahre im Konigshafen
reichten jedoch aus, um zu zeigen, daf3 es in einzelnen Wattenmeerbuchten trotzdem nicht
alljahrlich zu dichten Enteromorpha-Matten kommen muf3, da lokal zu viele Faktoren einen
starken Einfluf} auf die Entwicklung der Algen ausiiben. In anderen Gegenden, in denen
weniger Faktoren die Entwicklung von Makroalgen beeinflufien, sind die Auswirkungen hoher
Nihrstoffeintrage lokal starker und regelmaBiger ausgepragt (KAUTSKY et al., 1986;
WULFF et al., 1986, BADEN et al., 1990; GRAY, 1992). Andert man im Wattenmeer
allerdings den BetrachtungsmaBstab weg von einzelnen Buchten hin zu ganzen Regionen, 143t
sich auch dort, trotz der von Jahr zu Jahr starken raumlichen Variabilitat der Enteromorpha-
Bestinde, ihr regelmifliges Massenvorkommen belegen (REISE & SIEBERT, 1994).
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7.3 Schlufibetrachtung

In den ersten zwei Kapiteln der Diskussion wurde am Beispiel des Konigshafens aufgezeigt,
welche abiotischen und biotischen Faktoren die Entwicklung von Enferomorpha beeinflussen.
Voraussetzung dafiir war eine umfassende Kenntnis von der jahreszeitlichen Prédsenz der
Sporen, Keimlinge und adulten Pflanzen sowie ihrer Entwicklungsmoglichkeiten zu den
verschiedenen Jahreszeiten. Erst dadurch konnten die sensiblen Phasen in der Entwicklung von
Enteromorpha aufgezeigt und mogliche Ursachen benannt werden, die schon kurzfristig zu
Anderungen in den Algenbestinden fiihren koénnen als auch langfristig flir deren
Massenentwicklung im Wattenmeer mitverantwortlich sind. Dies war die Grundlage fur die
Erstellung eines Konzeptes fiir ein mogliches Monitoring von Griinalgen im Wattenmeer.

7.3.1 Kurz- und langfristige Verinderungen

Die Untersuchungen im Sylter Wattenmeer zeigten, da8 praktisch zu jeder Jahreszeit im
kustennahen oberen Gezeitenbereich irgendwelche Lnteromorpha-Stadien vorhanden sind,
seien es nun Fortpflanzungsstadien in der Wassersaule, Sporen und Fragmente im Sediment,
festsitzende oder driftende Thalli. Die Verfugbarkeit dieser Stadien stellt zur Zeit, groBraumig
betrachtet, sicherlich kein Nadelohr in der Entwicklung von Enferomorpha bis hin zu einer
dichten Algenmatte dar. Im Gegenteil, in den Sedimenten sind Kapazititen von
Entwicklungsstadien vorhanden, die in diesem Maf3stab fur das Wattenmeer bisher nicht
bekannt waren. Doch wie war die Situation vor flinfzig bis einhundert Jahren? Aufgrund der
Untersuchungen von NIENBURG (1927) und KORNMANN & SAHLING (1948-1958,
unverdffentlicht) kann davon ausgegangen werden, dal3 Enteromorpha auch schon frither dort,
wo sie vorkam (zum Beispiel im Konigshafen), groBBe Mengen an Sporen produziert hat. Dies
fuhrte jedoch nie zu ihrer Massenentwicklung. Damit scheidet die Verfiigbarkeit von
Enteromorpha-Entwicklungsstadien als Grund fir den allgemeinen Anstieg der Griinalgen-
Bestinde mit hoher Wahrscheinlichkeit aus.

Zahireiche Interaktionen finden zwischen dem Makrozoobenthos und Enteromorpha statt.
Frafldruck durch Weidegianger und Filtrierer, Anheftungsmoglichkeiten an ein biogenes
Substrat und sekundire Verankerung durch Bioturbation sind nur einige Beispiele, wie die
Prisenz von Enteromorpha durch Schwankungen der Abundanzen benthischer Organismen
beeinfluflt wird. Veranderungen in der Zusammensetzung des Makrozoobenthos konnen lokal
zu drastischen Schwankungen der Enferomorpha-Bestande fuhren, ihren derartigen Anstieg im
Wattenmeer erklaren sie jedoch nicht. Es ist zwar bekannt, daB sich wihrend der letzten
einhundert Jahre das Aussehen des Wattenmeeres in Bezug auf das Makrozoobenthos
verindert hat und ein Anstieg ihrer Biomasse stattgefunden hat (REISE et al., 1989, REISE
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1990, 1994, BEUKEMA, 1991; MICHAELIS & REISE, 1994). Diese Veranderung kann sich
aber nicht in einem solchen Mafle vollzogen haben, daf3 sie weitrdumig in Relation zu dem
Anstieg von Enteromorpha gesetzt werden konnte. Dichte Vorkommen einzelner benthischer
Organismen, die fir Enteromorpha-Sporen ein geeignetes Substrat darstellen oder ihre
Entwicklung auf andere Art fordern, hat es auch schon in der ersten Hilfte dieses Jahrhunderts
gegeben ohne zu einer Massenentwicklung der Algen zu fithren (THAMDRUP, 1935:
WOHLENBERG, 1937, LINKE, 1939). Eine allgemeine positive Forderung von
Enteromorpha durch die Zunahme einiger Vertreter des Makrozoobenthos hat aber sicherlich
wihrend der letzten 50 Jahre stattgefunden.

Starke Schwankungen des Wetters mit sehr heiflen Monaten, méfligkalten Wintern bis hin zu
vollig verregneten Sommern und extrem kalten Wintern hat es schon in der ersten Hilfte dieses
Jahrhunderts gegeben, auch wenn sich langfristig Verinderungen des Klimas andeuten.
Historisch gesehen 1aBt sich die Zunahme von Enteromorpha anhand von Wetterdaten nicht
erklaren. Jahrliche oder auch periodische Wetterschwankungen sind allerdings ein gutes
Hilfsmittel, um heutzutage zu erkldren, warum in einem Jahr nur wenige Enferomorpha-
Matten die Wattflachen bedecken, in einem anderen Jahr hingegen Massenentwicklungen
stattfinden. Die Unterschiede in der Auspragung der Lnteromorpha-Bestinde im Konigshafen
in den beiden Untersuchungsjahren 1992 und 1993 waren wahrscheinlich wetterbedingt,da sich
bei den anderen untersuchten Faktoren keine Hinweise finden lieBen, warum die Entwicklung
von Enteromorpha in den beiden Jahren so unterschiedlich verlaufen konnte (Tab.28; siche
auch Anhang Seite XIX-XXVI). Die Konstanz der Griinalgenmengen in der Tonnenleger-
Bucht in den Jahren 1992 und 1993 steht nur scheinbar im Widerspruch zur Annahme, daB das
Wetter fiir die in den beiden anderen Gebieten unterschiedliche Auspragung der Algenbestiande
verantwortlich war. In der Tonnenleger-Bucht war die Entwicklungsmoglichkeit von
Enteromorpha wesentlich besser als in den beiden anderen Gebieten, da die Ausbildung der
Algenbestiande nicht allein von der erfolgreichen Auskeimung der Sporen abhing, sondern
zahlreiche tberwinternde Thalli vorhanden waren, die kurzfristig auf jegliche positive
Wetterdnderung mit Wachstum reagieren konnten.

Zwei Faktoren haben sich jedoch langfristig im Wattenmeer verandert, beide wirken aber
beziiglich der Entwicklungsmaéglichkeiten von Enteromorpha in entgegengesetzte Richtungen.
Zum einen sind die Nihrstoff-Konzentrationen im Wattenmeer seit funfzig Jahren stark
angestiegen, zum anderen haben sich die Lichtverhaltnisse im Gezeitenwasser wahrscheinlich
verschlechtert. Fiir die Abnahme der Eindringtiefe des Lichtes in das Gezeitenwasser gibt es
jedoch nur indirekte Nachweise.



126

betrachteter 1992 1993
Zeitraum
biotische Faktoren:
Auskeimung von Sporen Mitte April gut gut
Verfiigbarkeit des Substrates Mirz - April signifikant hoher
Fra3druck Frithjahr gering gering
abiotische Faktoren:
Nahrstoff-Gehalt in der Frihjahr hoch hoch
Wassersaule
Globalstrahlung Mai - Juli 16 % hoher -
am Boden
Seston-Gehalt in der Frithjahr, Herbst, - hoher
Wassersdule Winter
Lufttemperatur Mai-Juli 17 % hoher -
Wassertemperatur Mai-Juli 9 % hoher -
Tage mit emner Mai-Juli 9 24
Regenmenge tber 1 mm
. Tage mit einer 1.-15.Mai 0 8
relativen Lufifeuchtigkeit (Mai-Juli) (33) (18)
unter 65 %
. Tage mit vorwiegend Mai (Juni; Juli) 15 (14; 19) 12 (24;24)
westlichen Winden (181-359°)
Tage mit Mai (Juni; Juli) 22 (14; 16) 21 (16; 20)
Windstirken iiber 6 m x sec”’
Priisenz von Mai-Oktober hoch niedrig
Enteromorpha
Tab.28: Gegeniiberstellung  einzelner abiotischer und biotischer Faktoren, die die

unterschiedliche Entwicklung der Enferomorpha-Bestinde im Konigshafen in den beiden
Jahren 1992 und 1993 beeinfluBt haben konnen. Daten: a) biotische Faktoren: diese Arbeit;
b) Nahrstoffdaten, Seston-Gehalt: MARTENS, unveroffentlicht; ¢c) Wetterdaten: Wetterwarte
List.

Zum einen ist als Indiz fiir eine gesunkene Eindringtiefe des Lichts in das Wasser das
Verschwinden von Rotalgen aus den etwas tieferen Bereichen des Sublitorals (in den 30er
Jahren bis in etwa 8 m Wassertiefe vorkommend) zu nennen, zum anderen die Zunahme an
Trubstoffen im Gezeitenwasser, hervorgerufen durch stirkere Wasserbewegungen in Folge von
Vordeichungen, Dammen und Fahrwasservertiefungen. Ein Beispiel fiir einen verinderten
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Sedimenttransport im Gezeitenwasser in Folge von BaumafBnahmen stellen die Wattflichen
entlang des Hindenburg-Dammes bei Sylt dar, die bereits wenige Jahre nach dem Bau des
Dammes stark verschlickten (WOHLENBERG, 1953). Welchen bedeutenden EinfluR die
Lichtbedingungen und der Gehalt an Sinkstoffen im Wasserkorper als Regelgrofen fir die
Entwicklung und jéhrlichen Schwankungen der Enteromorpha-Bestinde haben, wurde bereits
ausfuhrlich diskutiert. Als langfristig positive Regelgrofe fiir die Massenentwicklung von
Enteromorpha im Wattenmeer kann letztendlich nur der Anstieg der Nihrstoffkonzentrationen
in der Wassersdule genannt werden. Alle anderen Faktoren sind, sowohl historisch betrachtet
als auch gegenwirtig, nur in der Lage, lokale Veranderungen aufzuzeigen, auch wenn diese
dann recht dramatisch sein kdnnen.

Es ist um so bedenklicher, daB heutzutage Massenentwicklungen von Enteromorpha und
anderen Griinalgen im Wattenmeer stattfinden, obwohl sich ihre Wachstumsbedingungen
vermutlich aufgrund der geringeren Eindringtiefen des Lichts ins Wasser verschlechtert haben.
Es bleibt offen, welche Mengen an Makroalgen wir heutzutage im Wattenmeer vorfinden

wiirden, wenn keine Triibung des Wassers stattgefunden hitte.

7.3.2 Monitoring

Solange die Nahrstoftkonzentrationen in der Wassersdule auf einem &hnlich hohen Niveau
bleiben wie heutzutage, kann kurzfristig kaum ein Riickgang der Enferomorpha-Bestinde
erwartet werden. Langfristige Tendenzen ihrer weiteren Entwicklung koénnen nur dann
aufgezeigt werden, wenn es gelingt, diese von den naturlichen starken jahrlichen
Schwankungen der Bestinde zu trennen. Dazu wird ein Monitoring empfohlen, das zwei
aufeinander aufbauende Ansitze verfolgt. Die Auswahl der zu erfassenden Parameter
begriindet sich auf die vorherigen Kapitel der Diskussion und auf den Ergebnisteil (Kapitel 6).
Es wird deswegen empfohlen, diese Kapitel zuerst zu lesen. Im folgenden werden deshalb nur
kurze Anmerkungen zu der vorgeschlagenen Vorgehensweise gemacht.

Das Erkennen jahrlicher Schwankungen:

In rdumlich begrenzten Untersuchungsgebieten, wie zum Beispiel eingeschlossenen Buchten,
lassen sich an einzelnen Stationen die Ursachen fur die jdhrlichen Schwankungen der
Enteromorpha-Bestinde herausarbeiten. Unabhéngig davon, ob sich das Monitoring nur auf
das Nordfriesische oder das Ostfriesische Wattenmeer bezieht oder ob das gesamte
Wattenmeer betrachtet wird, sollte mindestens in drei Untersuchungsgebieten gearbeitet
werden, von denen bekannt ist, dafl dort innerhalb der letzten zehn Jahre wiederholt
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auftretende Massenentwicklungen von Enteromorpha stattgefunden haben. In den Gebieten

sollten folgende Parameter gemessen und Beobachtungen notiert werden:

1) RegelmiBige Erfassung der Biomasse von Enferomorpha und anderen Griinalgen. Von
Mitte April bis Ende August sollte jede zweite Woche eine Probenahme mit sechs bis zehn
Parallelen erfolgen. Im iibrigen Zeitraum geniigen monatliche Probenahmen. Die Biomasse ist
als Trockengewicht anzugeben (zur Methode und ProbenahmegréfBe siehe Kapitel 4.6). Die
Erfassung weiterer Griinalgen-Gattungen, insbesondere der Gattungen Chaetomorpha,
Cladophora und Ulva, ist notwendig, da Massenentwicklungen von ihnen ebenfalls bekannt
sind und sie mit Enteromorpha in Konkurrenz um die verfligbaren Nahrstoffe treten konnen.
Es ist also moglich, daB in einem Jahr die Enteromorpha-Bestinde deswegen geringer
ausgepragt sind, weil sich andere Algen-Gattungen entwickelt haben. Von Mitte Mai bis Mitte
September sollte zumindest einmal im Monat festgestellt werden, welches die dominanten
Enteromorpha-Arten im Gebiet sind. Die Arten-Zusammensetzung kann sich im Laufe der

Vegetationsperiode dndern (Kapitel 6.2.3.2).

Bei den regelmiBigen Probenahmen ist weiterhin darauf zu achten, ob sich sowohl kurzfristig
als auch langfristig die Sedimentbeschaffenheit des Gebietes verdndert. Ist beispielsweise eine
zunehmende Verschlickung des Gebietes feststellbar, kann dies unmittelbare Folgen fiir das
Auskeimen der Sporen haben. Aus den gleichen Grunden sollte notiert werden, ob sich im
Frithjahr Diatomeen-Rasen oder Blaualgen auf der Sedimentoberfliche befinden, da diese aktiv
den Anteil an Feinmaterial auf der Sedimentoberfliche erhchen und zudem zur Beschattung am
Sediment sitzender Enteromorpha-Sporen beitragen.

2) Wenn moglich sollte jihrlich Mitte Mérz das Auskeimpotential der tGberwinternden Sporen
festgestellt werden (zur Methode siehe Kapitel 4.2 und Kapitel 4.4). Zur Bestimmung des
Auskeimpotentials konnen je nach Wattgebiet Enteromorpha-Sporen direkt aus
Sedimentproben kultiviert werden oder es miissen dazu biogen geformte Substrate (siehe auch
nachfolgenden Absatz) gesammelt werden, um potentiell an ihnen haftende Sporen zu
kultivieren. Um eine Vorstellung tiber die GroBenordnung des Auskeimpotentials zu
bekommen, empfiehlt es sich, vorweg einen Vergleich zwischen Standorten mit keinem,
geringen und dichten sommerlichen Enteromorpha-Vorkommen durchzufiihren (Kapitel 6.1.5).

Desweiteren sollte ebenfalls im Mirz festgestellt werden, ob und in welcher Menge
uberwinternde Thallus-Fragmente im Sediment vorhanden sind (Kapitel 6.2.3.2),Die Présenz
adulter iberwinternder Stadien wird dagegen Uber die Beprobung ihrer Biomasse erfal3t (siche
vorherigen Abschnitt).
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3) Die Verfugbarkeit der potentiell geeigneten Substrate und v erankerungsmoglichkeiten fur
Enteromorpha spp. st jéhrlich im April zu erfassen. Als potentielles Substrat sollten folgende
Organismen beriicksichtigt und ihre jeweilige Abundanz erfait werden:

Hydrobia ulvae
Cerastoderma edule
Mytilus edulis

Lanice conchilega
Es sind ebenfalls Angaben iiber die GroBenverteilung der Organismen zu machen.

Im Gebiet sollte dariiberhinaus notiert werden, in welcher Menge Seegréser (im Sommer),
Muschelschill und Steine vorkommen.

Fir die sekundare Verankerung driftender Enferomorpha spp.-Thalli konnen folgende
Organismen von Bedeutung sein:

Mytilus edulis
Arenicola marina

4) Littorina spp. sind Weideginger, die bei hoher Abundanz einen erheblichen EinfluB} auf die
Auskeimung von FEnteromorpha spp.-Sporen haben kénnen (zum Beispiel auf
Miesmuschelbinken). Thre Abundanz sollte in den Untersuchungsgebieten mindestens einmal
jéhrlich im April erfafit werden, wiinschenswert wire jedoch eine Wiederholung der Zihlung
im Sommer unter Berticksichtigung der dann vorhandenen juvenilen Schnecken.

5) Je nach Gebiet sollte im Winterzeitraum in zwei bis drei aufeinanderfolgenden Wochen die
Néhrstoff-Konzentrationen bei auf- und ablaufendem Wasser gemessen werden. Die zweite
beziehungsweise dritte Messung ist notwendig, um so gegebenenfalls fehlerhafte Messungen
oder ungewdhnliche Abweichungen von der normalen Konzentration der Néhrstoffe aufdecken
zu koénnen. Die Messungen sind in dem Monat mit der hdchsten winterlichen Nahrstoff-
Konzentration durchzufithren (im Konigshafen ist dies der Januar).

6) In den Untersuchungsgebieten sollten automatisierte Dauermessungen von Licht und
Temperatur durchgefiihrt werden. Die MeBgerite sollten auf der Sedimentoberflidche befestigt
sein und in dem Bereich ausgebracht werden, in dem eine Entwicklung von Enteromorpha spp.
zu erwarten ist. Die Geridte werden also regelmaBig tiberflutet.
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7) Sofern moglich sollten folgende Wetterdaten (eventuell verfugbar durch kontinuierliche

Messungen einer Wetterstation) erfait werden:

Windrichtung
Windgeschwindigkeit
Niederschlagsmenge
Sonneneinstrahlung

Das Erfassen langfristigcer Verdnderungen:

Im gesamten Wattenmeer sollte in regelmaBigen Abstdnden die flichenhafte Ausbreitung von
Enteromorpha spp. und anderer Griinalgen wahrend der Sommermonate mit Hilfe von
Flugbeobachtungen dokumentiert werden. Es wird vorgeschlagen, monatliche Kartierungen
von Juni bis August durchzufiihren. Die Flughohe sollte zwischen 150 und 300 m liegen.

Daten-Auswertung und weitere Empfehlungen

Bei der Auswertung der Daten ist zu beachten, daB sich langfristige Verdnderungen nur dann
aufzeigen lassen, wenn auch wirkliche lange Zeitrdume miteinander verglichen werden.
Darunter verstehe ich Zeitraume von mindestens zehn Jahren, das heit zum Beispiel ein
Vergleich der Situation der Jahre 1990-2000 mit den Jahren 2000-2010. Eine andere
Moglichkeit der Daten-Auswertung liegt in der statistischen Analyse von Zeitreihen. Ein
Monitoring-Programm, das auf einen kirzeren Zeitraum als 20 Jahre ausgelegt ist, sollte
allerdings konsequent abgelehnt werden, da dieses fur die wissenschaftliche Bewertung
langzeitlicher Verdnderungen nicht geeignet ist.

Worauf mogliche Veranderungen in einem Gebiet beruhen, 146t sich mit Hilfe der erfaBBten
Parameter mit ziemlich grofler Sicherheit aufzeigen. Ebenso kann man Angaben tber die
Stabilitat der Veranderung machen und erklaren, ob es sich dabei um eine natiirliche oder
anthropogen beeinflufite Verdnderung handelt. Eine Ursache fiir eine mogliche Zunahme der
Enteromorpha spp.-Bestande aufgrund natirlicher Veranderungen kann eine Verringerung des
Beweidungsdruckes sein (beispielsweise verursacht durch natirliche Schwankungen der
Littorina spp.-Dichten auf Miesmuschelbidnken). Durch die Flugkartierungen wird deutlich, ob
es sich um eine lokale Veranderung der Enteromorpha-Bestinde handelt oder um einen
allgemeinen Trend.
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¢) Tonnenleger-Bucht

H(6.n=84)=69411; p<0.0001
Tahreszeit Anzahl der Platten Summe der Ringe
Marz / April 1993 n=12 368
Mai / Juni 1993 n=12 779
Juli / August 1993 n=12 819
September / Oktober 1993 n=12 794
November / Dezember 1993 n=12 419
Januar / Februar 1994 n=12 94
Miirz / April 1994 n=12 296
Anschluf-Test: NEMENYI-Vergleiche ( p <0.05/0.01)
Kritische Differenzen D, = 352.4 (p <0.05); D, =412.5 (p <0.01)
* signifikant (5 %); ** signifikant (1%)
Mai/ Juni 93 | Juli/ Aug. 93 | Scpt. / Okt. 93 | Nov. /Dez. 93 | Jan. /Feb. 94 | Marz/ Apr. 94
Mirz / Apr. 93 411 ** 4351 ** 383 * n.s. n.s. n.s.
Mai / Juni 93 - n.s. n.s. 360 * 685 ** 483 **
Juli / Aug. 93 IL.S. - .. 400 * 725 ok 523 ok
Sept. / Okt. 93 n.s. 1.S. - 375 * 700 ** 498 **
Nov. / Dez. 93 360 * 400 * 375 * - 1.8, n.s,
Jan. / Feb. 94 685 ** 725 ** 700 ** n.s. - 1.s.
2. Untersuchung: Tag / Nacht-Unterschiede in der Priisenz von Enteromorpha-Sporen
Fragestellung: 1) Gibt es Unterschiede in der Menge des Sporenfalls zwischen Tag und Nacht?
2) Gilt dies fiir beide Untersuchungsgebiete?
Testverfahren: zweifache ANOVA, beide Faktoren fixed
Transformation der Daten: Iog (x+1)
Tests zur Uberpriifung der Homogenitiit der Varianzen:
Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
4475 0.399 2.385 3 0.496
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitit | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Standort 1 84.863 20 0.336 2524.622 <0.0001
Tageszeit 1 21.972 20 0.336 653.664 < (0.0001
Interaktionen 1 25.164 20 0.336 748.602 < 0.0001

Anschlufl-Test: TUKEY-Test

getesteter Effekt: Interaktionen (Standort x Tageszeit)

Mowenberg x Tag | Mowenberg x Nacht Tonnenleger x Tag | Tonnenleger x Nacht
Mowenberg x Tag - <0.0002 0.0002 0.0002
Mowenberg x Nacht 0.0002 - 0.0002 0.0002
Tonnenleger x Tag 0.0002 0.0002 - 0.592 n.s.
Tonnenleger x Nacht 0.0002 0.0002 0.592 ns. -
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3. Untersuchung: Sporenverteilung im Kénigshafen

1) Fragestellung: Wie verdndert sich die Dichte von Sporen mit zunehmnder Entfernung von ciner Enteromorpha-
Matte (1.Station innerhalb der Algen-Bestinde)?

2) Fragestellung: Wie dndern sich die Signifikanzen, wenn man anstatt der Gesamtwasserbedeckung. dic stiindliche
Wasserbedeckung zu Grunde legt?

Testverfahren: cinfache ANOVA, Modell fixed
Transformation der Daten: log (x)

1) Ansatz (gesamter Sporenfall pro Tide)

Tests zur Uberpriifung der Homogenitéit der Varianzen:

Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
1.800 0.252 0.617 4 0.961
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitit | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Entfernung 4 5.259 25 0.157 33.367 <0.0001
zum Ufer

Anschlufl-Test: NEWMAN-KEULS-Test ( p <0.05 ), kritische Rénge

Mittelwerte der Daten nach Transformation:

Ufer (1); 2 3 4 Pril (5)
Enteromorpha-Matte
6.783 5.643 5.529 4.198 5.107
Kritische Rénge:
1. Schritt 2. Schritt 3. Schritt
0.471 0.574 0.635

Homogene Gruppen (beim niedrigsten Wert beginnend):

4 5 3 2 1

2) Ansatz (Sporenfall pro Stunde)

Tests zur Uberpriifung der Homogenitit der Varianzen:
Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz

1.800 0.252 0.617 4 0.961
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ANOVA-Tabelle:

Faktor Freiheitsgrade | Variabilitat | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Entfernung 4 7.683 25 0.157 48.752 <0.0001
zum Ufer
AnschluB-Test: NEWMAN-KEULS-TEST ( p <0.05), kritische Rénge
Mittelwerte der Daten nach Transformation:
Ufer (1); 2 3 4 Priel (5)
Enteromorpha-Matte
4.969 3.697 3.412 1.930 2.747
Kritische Ringe:
1. Schritt 2. Schritt 3. Schritt
0.471 0.574 0.635

Homogene Gruppen (beim niedrigsten Wert beginnend):

4. Untersuchung: Dunkelresistenz von Sporen bei 2 verschiedenen Temperaturen

Fragestellung: 1) Nimmt die Auskeimfihigkeit von im Dunkeln gehilterten Sporen im Laufe der Zeit signifikant

ab?

2) Gibt es Unterschiede bei Hilterung der Sporen bei 5°C beziehungsweise bei 15°C ?

Testverfahren: 1) zweifache ANOVA, beide Faktoren fixed (1.-10. Monat).
2) zweiseitiger T-Test fiir unabhéngige Proben, zur Ermittlung von Unterschieden zwischen den
Zeitpunkten " 0. Monat " und " 1. Monat ".

1.y ANOVA

Transformation der Daten: log (x+1)

Tests zur Uberpriifung der Homogenitit der Varianzen:

Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
93.557 0.352 17.506 11 0.093
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitdt | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Zeit 5 13.123 36 0.919 14.272 < 0.0001
Temperatur 1 8.288 36 0.919 9.013 0.0048
Intcraktionen 5 0.543 36 0.919 0.591 0.707 n.s.
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AnschluB-Test: NEWMAN-KEULS-Test ( p <0.05), kritische Réinge
Mittelwerte der Daten nach Transformation:

IM(5?) [ 2M(5°) | 4M(5) | 6M(5%) | 8M(5%) [ 10M(5%) | 1M(15%) [ 2 M(I5) [ A M(15%) | 6 M(15%) | & M(197) | T0M(15)

5.634 4.457 4.015 3.865 2.801 2.181 4.384 4.622 2.924 3.167 1.701 1.168
Kritische Ringe:

1. Schritt 2. Schritt 3. Schritt 4. Schritt 5. Schritt
1.374 1.669 1.842 1.964 2.060

homogene Gruppen (beim niedrigsten Wert beginnend):
10M (15°) 8M (15°) 10M (5°) 8M (5°) 4M (15°) 6M (15°) 6M (5°) IM (15°) 2M (5°) 2M (15°) 1M (5°)

I 1
I I
2.) T-Test (zweiscitig)
t (zweiseitig) Signifikanz 1. Gruppe 2. Gruppe | Mittel (1.Grp.) | Mittel (2.Gmp.)
0.M/1.M(59) - 1.082 0.315 n.s. n=>, n=4 242 297
0. M/1. M (15°) 1.960 0.91 n.s. n=>5 n=4 247 111
1.M(5°) /1M (159) 3.502 0.031 n=4 n=4 297 111

S. Untersuchung: Auskeimung (Labor) von Sporen auf der Wattschnecke Hydrobia ulvae

Fragestellung: 1.) Gibt es zwischen den 3 Untersuchungsgebieten (Mowenberg- .Groning-Watt, Tonnenleger-
Bucht) Unterschiede in der prozentualen Menge der Wattschnecken auf denen sich in den

Wintermonaten im Labor Enteromorpha auskeimen 146t7
2.) Gibt es Unterschiede zwischen juvenilen und adulten Wattschnecken?

Testverfahren: einfache ANOVA, fixed
Transformation der Daten: arcsin sqrt(x)

Tests zur Uberpriifung der Homogenitit der Varianzen:

Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
27.911 0.642 13.366 4 0.010
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitdt | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Bewuchs der 4 0.444 25 0.010 42.47 < 0.0001
Schnecken

AnschluB-Test: TUKEY-Test

getesteter Effekt: Unterschiede im Bewuchs mit Enteromorpha

M¢. Hydrobia kl. | Mo. Hydrobia gr. { Gro. Hydrobia ki. | Gré. Hydrobia gr. | To. Hydrobia gr.
Mo. Hydrobia kl. - 0.0004 0.0001 0.0001 0.0001
M0. Hydrobia gr. 0.0004 - 0.0070 0.0004 0.0001.
Gro. Hydrobia KI. 0.0001 0.0070 - 0.9047 n.s. 0.1887 n.s.
Grd. Hydrobia gr. 0.0001 0.0004 0.9047 n.s. - 0.5406 n.s
To. Hydrobia gr. 0.0001 0.0001 0.1887 n.s. 0.5406 n.s, -

\Y
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6. Untersuchung: Tiefenverteilung von Sporen im Mowenberg-Watt

Fragestellung: Ab welcher Sedimentticfe nimmt die Anzahl iiberwinternder Sporen signifikant ab?

Testverfahren: einfache ANOVA, Modell fixed
Transformation der Daten: sqrt (0.5x -1)

Tests zur Uberpriifung der Homogenitét der Varianzen:

Hartlev (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
8.996 0.404 10.124 4 0.038
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitat | Freiheitsgrade Fehler Signifikanz
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Sedimenttiefe 147.583 35 9.421 15.666 <0.0001
Anschluf-Test: NEWMAN-KEULS-Test ( p <0.05), kritische Réinge
Mittelwerte der Daten nach Transformation:
0-1cm 1-2cm 2-3cm 3-4¢m 4-5cm
14.014 13.271 11.996 7.574 3.899
Kritische Réinge:
1. Schritt 2. Schritt 3. Schritt
3.112 3.782 4.174

Homogene Gruppen (beim niedrigsten Wert beginnend):

4-5¢cm

3-4cm

2-3cm

1-2cm

O0-1cm

7. Untersuchung: Auskeimung von Sporen auf verschieden grofien Sandkérnern

Fragestellung: Hingt die Auskeimfihigkeit von Sporen von der Gréfie ihres Substrates (hier Sandkérner) ab?

Testverfahren: einfache ANOVA, Modell fixed
Transformation der Daten: arcsin sqrt (x)

Tests zur Uberpriifung der Homogenitiit der Varianzen:

Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
7.117 0.350 6.530 4 0.163
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitdt | Freiheitsgrade Fehler Signifikanz
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Korngrofie 1.526 30 0.005 295.263 < 0.0001




Anschlufi-Test: NEWMAN-KEULS-Test ( p <0.05), kritische Riinge

Mittelwerte der Daten nach Transformation:
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500 - 1000 um 250 - 500 pm 125 -250 ym 62.5 - 125 pym <62.5 pm

1.174 1.132 0.524 0.230 0.234

Kritische Rénge:
1. Schritt 2. Schritt 3. Schritt
0.078 0.095 0.105

Homogene Gruppen (beim niedrigsten Wert beginnend):

<62.5 um 62.5-125pm  125-250 ym 250 - 500 um 500 - 1000 pm

I I I 1

[ 1

8. Untersuchung: Einflufl der Temperatur auf das Auskeimen von Sporen (Freiland-Probenahme: Tonnenleger-
Bucht)

Fragestellung: Bei welchen Temperaturbereichen keimt aus dem Freiland stammendes Sporenmaterial am besten aus?

Testverfahren: einfachc ANOVA, Modell fixed

Transformation der Daten: 1/ sqrt (x + 0.5)

Tests zur Uberpriifung der Homogenitit der Varianzen:

Hartley (F-max) Cochran (G max) { Bartlett (chi-quadrat) Frciheitsgrade Signifikanz
3.931 0.238 11.819 6 0.066
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitat | Freiheitsgrade Fchler Signifikanz
zwischen den (Variabilitat
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Temperatur 1.503 119 0.023 65.038 <0.0001
Anschlufi-Test: NEWMAN-KEULS-Test ( p <0.05), kritische Réinge
Mittelwerte der Daten nach Transformation:
5-8°C 9-12°C 13 - 15°C 16 - 19°C 20 - 23°C 24 -27°C 28 - 30°C
1.286 1.253 1.203 0.684 0.642 0.832 1.247
Kritische Rénge:
1. Schritt 2. Schritt 3. Schritt
0.100 0.121 0.133
Homogene Gruppen (beim niedrigsten Wert beginnend):
20 -23°C 16 - 19°C 24 -27°C 13-15°C 28-30°C 9-12°C 5-8°C
I I 1
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9. Untersuchung: Einflufl der Tageskinge auf das Auskeimen von Sporen und ihrem anschlieBenden Wachstum

Fragestellung: 1) Wachsen Enteromorpha-Keimlinge auf flydrobia ulvae unter Langtag-Bedingungen schneller als
bei kiirzeren Tageslingen?
2) Keimen mehr Sporen unter Langtag-Bedingungen aus als bei kiirzeren Tageslangen?

1) H-Test von KRUSKAL-WALLIS (Wachstum)
2) H-Test von KRUSKAL-WALLIS (Keimung)

Testverfahren :

1. Test (Wachstum):

H (2, n=840) = 283.312 ; p <0.001
Faktor Anzahl der Wattschnecken Summe der Riinge
8 Std. Licht n =280 77090
12 Std. Licht n =280 106207
16 Std. Licht n =280 169922

AnschluB-Test: NEMENYI-Vergleiche ( p < 0.05/p <0.01)

Kritische Differenz D = 16727:

8 Std. Licht 12 Std. Licht 16 Std. Licht
8 Std. Licht - 29117 ** 92832 **
12 Std. Licht 29117 ** - 63715 **
16 Std. Licht 92832 ** 63715 ** -
** = signifikanter Unterschied (p <0.01)
2. Test (Keimung):
HQ2,n=18)=0.817; p = 0.665

Faktor Anzahl der Parallelen Summe der Ringe
unbew. Schnecken; 8 Std. Licht n=6 56
unbew. Schnecken; 12 Std. Licht n==6 65.5
unbew. Schnecken; 16 Std. Licht n==6 49.5

10. Untersuchung: Wegfraf} von Sporen durch Arenicola marina

Fragestellung: Enthilt das Sediment beim Freftrichter von Arenicola marina mehr Enteromorpha-Sporen als
die Kotschniire der Wattwiirmer?

Testverfahren: U-Test nach MANN & WHITNEY

Rangsumme Rangsumme
Gruppe (n = 8) Gruppe (n =8) U Z p
Einsturztrichter Kotschnur
100 36 0.00 -3.361 P <0.001
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11. Untersuchung: Prozentuale Verteilung von Keimlingen auf Wattschnecken
Fragestellung: In welchen Monaten ist der prozentuale Anteil von Wattschnecken, die mit Enteromorpha
bewachsen sind. am hochsten?
Testverfahren: einfachc ANOVA, Modell fixed
Transformation der Daten: arcsin sqrt (x)
a) Mowenberg-Watt
Tests zur Uberpriifung der Homogenitit der Varianzen:
Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
25.297 0.108 40.526 25 0.026
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Varabilitdt | Fretheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Jahrszeit 25 0.1783 130 0.008 22.224 <0.0001
AnschluB-Test: NEWMAN-KEULS-Test ( p <0.05), kritische Rénge
Mittelwerte der Daten nach Transformation:
15392 120392 1263.92 [31392 [8492 [13.492 [21.492 [27.492 [4592 [11.592 [18592 [1692 |15.692
0.141 0.225 0.242 10305 0408 [0493 0449 10506 {0.550 0462 [0.477  10.475 0.393
30.6.92 [13.7.92 128792 [10.892 |24892 {7992 [3.1092 [1.11.92 [11292 [4193 [8293 110393 |15.4.93
0307 [0122 |0104 10220 0129 [0133 lo112 [0.116 [0.128 0120 [0075 10092 [0.599
Kritische Ringe:
1. 2, 3. 4. 5. 6. 7. 8. 9. 10. 11. 12, 13. 14. 15,
0.101 {0.122 10.134 | 0.143 | 0.150 ]0.155 | 0.160 [ 0.164 | 0.167 | 0.171 [0.174 1 0.176 {0.179 | 0.181 | 0.183
Homogene Gruppen (beim niedrigsten Wert beginnend):
8 10. 28 3. 1. 4 13 1. 24 7 15 10. 20. 26. 31 30. 15 8 21. 1. 1. 18 13. 27. 4 15
203 7. 1. 1L 1L 7 128 9 3 & 3 3 3 6 6 4 4 5 6 5 4 4 5 4
93 92 92 92 92 93 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 93
I 1 I 1
I 1 | I
b) Groning-Watt
Tests zur Uberpriifung der Homogenit4t der Varianzen:
Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
22.736 0.164 39.915 24 0.022
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitdt | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Jahrszeit 24 0.448 125 0.007 61.238 < 0.0001




Anschluf-Test: NEWMAN-KEULS-Test ( p <0.05), kritische Riinge

Mittelwerte der Daten nach Transformation:

5302 120302 126392 131392 |8452 [13.452 [21.492 [27492 |4592 111592 18592 [1.692 [15692
0120  |0102 0165 ]0.185 0323|0468 0766 [0743 0846 10.777 0.776 0624 10476 |
30692 ]13.7.92 128702 |10.892 24892 [7.992 |3.1092 [1.1192 111292 |4193 8293 1154.93
0317 |0163 |0173 {0262 |0.185 (0202 |0.083 0042 0020 0017 0.067 10333
Kritische Ringe:
1. 2. 3. 4. S. 6. 7. 8. 9. 10. 11 12, 13. 14,
0.097 10.11710.128 10.1537 [0.143 {0.148 [0.153 |0.157 | 0.160 [0.163 | 0.166 [0.168 {0.170 [0.173
Homogene Gruppen (beim niedrigsten Wert beginnend):
4 1. 1. 8 3. 20 6 13 26 28 31 24 7 10. 30. 8 15 13. 15 1. 27 21 18 1l. 4
i 12 1. 2 103 3 7 3 7 3 8 9 8 6 4 4 4 6 6 4 4 5 5 5
93 92 92 93 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 93 92 92 92 92 92 92 92 9N
I 1 1 | 1---1
I I 1 I I 1
¢) Tonnenleger-Bucht
Tests zur Uberpriifung der Homogenitét der Varianzen:
Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
57.516 0.108 49.339 25 0.013
ANOVA-Tabelle: -
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitit | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitat
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Jahrszeit 25 0.483 128 0.007 73.431 <0.0001
Anschluf-Test: NEWMAN-KEULS-Test (p <0.05), kritische Ringe
Mittchwerte der Daten nach Transformation:
6392 120392 26392 31392 [8492 [13492 21492 |27492 |43592 [11.592 118592 [1692 [156.92
0.071 0102 |0.122 10148 0318 0407 0693 0657 (0736 [0726 10716 {0819 {086l
30692 |13.792 [28.7.92 [10.892 [24892 [7692 [3.1092 |1.11.92 [1.1292 [4.1.93 [8293 [103.93 [15493
0785 0573 {0374 [0377 (0230 10230 [0176 [0117 [0.121 0.023 0.074 10,038 0555
Kritische Ringe:
1. 2. 3. 4. S, 6. 7. 8. 9. 10. 11. 12, 13. 14, 15.
0.093 10.112 10.123 |{0.131 {0.137 |0.142 {0.146 10.150 | 0.153 | 0.156 {0.159 [0.161 [0.163 10.165 | 0.167
Homogene Gruppen (beim niedrigsten Wert beginnend):
4. 10 6. 8 20. 1. 1. 26 31 3. 7 24 8 28 10. 13. 15 13. 27. 21. 18 1. 4 30. 1 1S
1. 3 3 2 3 1. 12 3 3 10 9 8 4 7. 8 4 4 7 4 4 5 5 5 6 6 6
93 93 92 93 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 93 92 92 92 92 92 92 92 92 92
I 1 | O 1 I 1
I- I O I
I 1
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12. Untersuchung: Zeitliche Unterschiede im mengenmiiBligen Bewuchs der Wattschnecken mit Keimlingen

Fragestellung: Andert sich die Anzahl von Enteromorpha-Kecimlingen pro bewachsene Wattschnecke im Verlauf
der Vegetationsperiode?

Testverfahren: einfache ANOVA, Modell fixed

Transformation der Daten: arcsin sqrt (x)

(prozentualer Anteil der Schnecken, dic zu einem Untersuchungszeitpunkt mehr als fiinf Enteromorpha-Keimlinge
auf dem Gehiuse trugen)

a) Mowenberg-Watt

Tests zur Uberpriifung der Homogenitit der Varianzen:

Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
13.750 0.135 13.035 13 0.445
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitit | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz.
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Jahrszeit 13 0.142 70 0.0316 4.495 <0.0001
Anschlufi-Test: NEWMAN-KEULS-Test (p < 0.05), kritische Range
Mittelwerte der Daten nach Transformation:
31.3.92 [8.492 [13.492 [21.492 {27492 14592 |11.592 {18592 [1692 |15692 [30.692 [13.7.92 [28.7.92 |10.8.92
0.183 10299 |0377 |0454 [0442 (0395 [0519 10391 [o0274 "J0202 (0145 0047 J0.119 0.066
Kritische Ringe:
1.Schritt | 2. Schritt | 3.Schritt [ 4. Schritt | 5. Schritt | 6. Schritt | 7. Schritt | 8. Schritt | 9. Schritt | 10. Schritt | 11. Schritt
0.204 0.248 0.273 0.291 0.305 0316 0.326 0.334 0.341 0.347 0.354
Homogene Gruppen (beim niedrigsten Wert beginnend):
13.7. 10.8. 28.7. 306. 313, 156. 16 8.4. 13.4. 18.5. 45 274. 214, 115,
I [
I 1

b.) Gréning-Watt

Transformation der Daten: arcsin sqrt (x)

(prozentualer Antcil der Schnecken, die zu einem Untersuchungszeitpunkt mehr als fiinf Enteromorpha-Keimlinge
auf dem Gehiuse trugen)

Tests zur Uberpriifung der Homogenitit der Varianzen:

Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Frciheitsgrade Signifikanz
11.414 0.274 9.237 6 0.156
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitat | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitét
Gruppen inncrhalb der
Gruppen)
Jahrszeit 6 0.163 35 0.0056 29.071 p <0.0001
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AnschiuB-Test: NEWMAN-KEULS-Test ( p <0.05), kritische Range

Mittelwerte der Daten nach Transformation:

13.4. 23.4. 27.4. 4.5. 11.5. 18.5. 1.6.
0.377 0.834 0.804 0.691 0.798 0.775 0.577
Kritische Ringe:
1. Schritt 2. Schritt 3, Schritt 4. Schritt 5. Schritt
0.088 0.107 0.118 0.126 0.131
Homogene Gruppen (beim niedrigsten Wert beginnend):
13.4. 1.6. 4.5, 18.5. 11.5. 274, 234,
(- I I 1
N 1 I 1
¢) Tonnenleger-Bucht
Tests zur Uberpriifung der Homogenitit der Varianzen:
Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
7.801 0.193 11.945 11 0.368
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitit | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitiit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Jahrszeit 11 0.205 60 0.276 7.441 p <0.0001
Anschlufi-Test: NEWMAN-KEULS-Test ( p <0.05), kritische Rénge
Mittelwerte der Daten nach Transformation:
8.4.92 13.492 [21.492 [27.4.92 |4.592 11592 [1.692 15692 [30692 [13.792 [28792 |10.892
0.048 0.170 0.408 0.330 0.422 0.489 0.630 0.690 0.507 0.413 0.387 0.210
Kritische Rénge:
1.Schritt 2. Schritt 3. Schritt 4. Schritt S. Schritt 6. Schritt 7. Schritt 8. Schritt 9. Schritt 10. Schritt
0.192 0.232 0.256 0.273 0.286 0.296 0.305 0.313 0.320 0.326
Homogene Gruppen (beim niedrigsten Wert beginnend):
8.4. 13.4. 10.8. 274, 28.7. 21.4. 13.7. 435, 11.5. 30.6. 1.6. 15.6.
1 1 I 1
I I
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13. Untersuchung: Veriinderungen der Abundanzen von Hydrobia ulvac von Miirz 1992 bis August 1992
Fragestellung: Verdndern sich die Abundanzen von Hydrobia ulvae wihrend der Sommermonate signifikant?

Testverfahren: H-Test von KRUSKAL-WALLIS
Es wurden jeweils die Ergebnisse von zwei Probenahmen zusammengefaBt (siche nachfolgende Tabellen).

a) Mowenberg-Watt

H(5,n=72)=13.207; p=0.0215
Probenahme Anzahl der Parallelen Summe der Ringe
20.3.92/31.3.92 n=12 380
13.4.92/27.4.92 n=12 541.5
11.5.92/31.5.92 n=12 482.5
15.6.92 /30.6.92 n=12 415
13.7.92/28.7.92 n=12 291.5
10.8.92/24.8.92 n=12 317.5

Anschlufl-Test: NEMENYI-Vergleiche ( p < 0.05)
Kritische Differenz D <292.5

Es wurden keine signifikanten Unterschiede festgestellt

b) Groning-Watt

HG,n=72)=10.179 ; p=0.0704
Probenahme Anzahl der Paraliclen Summe der Rénge
20.3.92/31.3.92 n=12 350
13.4.92/27.4.92 n=12 368
11.5.92/31.5.92 n=12 545.5
15.6.92/30.6.92 n=12 471.5
13.7.92/28.7.92 n=12 289
10.8.92/24.8.92 n=12 404

Anschluf-Test: NEMENY!-Vergleiche ( p <0.05)
Kritische Differenz D = 292.5

Es wurden keine signifikanten Unterschiede festgestellt

¢) Tonnenleger-Bucht

H (5, n="72)=22.560; p = 0.004
Probenahme Anzahl der Parallelen Summe der Réinge
20.3.92/31.3.92 n=12 534
13.4.92/27.4.92 n=12 454
11.5.92/31.5.92 n=12 285
15.6.92 /30.6.92 n=12 2235
13.7.92/28.7.92 n=12 506.5
10.8.92 /24.8.92 n=12 625
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AnschluB-Test: NEMENYI-Vergleiche ( p <0.05/0.01)

Kritische Differenzen D, = 292.5 (p <0.05): D> = 3449 (p <0.01)

20.3./31.3. 13.4./7274. 11.5./31.5. 15.6./30.6. 13.7./28.7 10.8./248.
20.3./31.3. - n.s. n.s. 3105 * n.s n.s.
134./274. 1.S. - n.s. n.s. n.s n.s.
115./31.5. n.s. n.s. - n.s. ns 340 *
15.6./30.6. 3105 * ns. n.s. - n.S 401.5 **
13.7./28.7. n.s. LS. n.s. n.s. - n.s.
10.8./24.8. I.S. n.s. 340 * 401.5 ** n.s -

* signifikant (5 %)

** signifikant (1

%)

14. Untersuchung: Vergleich der Abundanzen von Hydrobia ulvae zwischen dem Friihjahr (Mirz / April) 1992
und dem Friihjahr (Miirz / April) 1993

Fragestellung: Unterscheiden sich die Abundanzen der Wattschnecken vom Frithjahr 1992 signifikant von denen des

Friihjahrs 19937

Testverfahren: U-Test nach MANN & WHITNEY
Es wurden dic Ergebnisse von jeweils zwei Probenahmen zusammengefaft. ( 10.3.92 /13.4.92) / (11.3.93 / 15.4.93)

Rangsumme Rangsumme
Gebict n=12 n=12 8] Z p - level
Frithjahr 1992 Frithjahr 1993
Mowenberg-Watt 94.5 205.5 16.5 -3.204 p <0.01
Groning-Watt 80 220 2 -4.041 p <0.0001
Tonnenleger-B. 83 217 5 -3.868 p <0.001

15. Untersuchung: Monatliche Anderungen in den Abundanzen bewachsener Wattschnecken

Fragestellung: Zu welchem Zeitpunkt im Jahr befanden sich die meisten mit Enteromorpha bewachsenen
Wattschnecken an den Probenahmestationen?

Testverfahren: einfache ANOVA, Modell fixed
Transformation der Daten: log (x+1)

a) Mowenberg-Watt

Tests zur Uberpriifung der Homogenitit der Varianzen:

Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
12.846 0.195 21.397 13 0.065
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitit | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitat
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Zeit 13 2.247 70 0.251 8.936 <0.0001
AnschluB-Test: NEWMAN-KEULS-Test ( p <0.05), kritische Ringe
Mittelwerte der Daten nach Transformation:
63.92 | 8492 | 4592 | 1.692 {30692 | 287921 7992 {31092 [1.11.92 [ 1.1292 | 4.1.93 | 8.2.93 | 93.93. | 14.4.93
1.987 | 2.956 | 2.815 | 2.694 | 1.847 | 2.795 | 2.910 ] 2,399 | 2,640 | 3.888 | 3.624 | 3.432 | 3.252 | 3.702
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Kritische Riinge:
1. Schritt 2. Schritt 3. Schritt 4. Schritt 5. Schritt 6. Schritt 7. Schritt 8. Schritt
0.577 0.698 0.770 0.820 0.859 0.891 0.918 0.941
Homogene Gruppen (beim niedrigsten Wert beginnend):
30692 6392 31092 11192 1692 28792 4592 7992 8492 9392 8293 4193 144.93 1.12.92
I 1 I 1
I 1
b) Groning-Watt
Tests zur Uberpriifung der Homogenitit der Varianzen:
Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
26.748 0.287 21.878 12 0.039
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitdt | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Zeit 12 9.833 65 0.327 29.997 <0.0001
Anschlub-Test: NEWMAN-KEULS-Test ( p <0.05), kritische Riinge
Mittelwerte der Daten nach Transformation:
6392 | 8492 | 4592 | 1692 | 30652 | 287.92 | 7992 | 3.10.92 | 1.11.92 | 11292 | 4.1.93 | 8293 | 14.4.93
1.116 | 2.249 | 3933 | 3.259 | 2.202 | 3.608 { 2.485 | 0.682 | 0.682 | 0.346 | 0.231 | 0.645 | 1.683
Kritische Riinge:
1. Schritt 2. Schritt 3. Schritt 4. Schritt 5. Schritt 6. Schritt 7. Schritt 8. Schritt
0.660 0.799 0.880 0.938 0.982 1.019 1.050 0.941
Homogene Gruppen (beim niedrigsten Wert beginnend):
4193 11292 8293  LIL92 3.1092 6392 14493 30692 8492 7992 1692 28792 4592
I 1 I [
I I
¢) Tonnenleger-Bucht
Tests zur Uberpriifung der Homogenitéit der Varianzen:
Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
9.032 0.177 19.043 13 0.122
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitdt | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitit
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Zeit 13 8.543 70 0.363 23.557 < (.0001

Anschluf-Test: NEWMAN-KEULS-Test ( p < 0.03), kritische Ringe
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Mittelwerte der Daten nach Transformation:

6.3.92 8.492 | 43592 1.6.92 | 30.6.92 [ 28792 | 7.9.92 | 3.1092 | 1.11.92 | 1.1292 | 4.1.93 8293 ] 9393. | 14493

0414 [ 291213227 13.002 1274212771 | 2.553 | 1.619 | 1.226 | 1.630 | 0.298 | 0.882 | 0.414 | 4.109

Kritische Ringe:
1. Schritt 2. Schritt 3. Schritt 4. Schritt 5. Schritt 6. Schritt 7. Schritt
0.693 0.839 0.924 0.985 1.032 1.070 1.103

Homogene Gruppen (beim niedrigsten Wert beginnend):

4193 6392 9393 8293 11192 31092 11292 7992 30692 28792 8492 1692 4592 144.93
1 1 I 1
I I S

16. Untersuchung: Vergleich der Gehiiuseliingen von unbewachsenen zu bewachsenen Hydrobia ulvae

Fragestellung: Unterscheiden sich die Grofenspektra von bewachsenen zu unbewachsenen Wattschnecken
innerhalb einer Population signifikant voneinander?

Testverfahren: KOLMOGOROFF-SMIRNOFF

max. neg. max. pos. Mittelwert | Mittelwert
Standort Differcnz Differenz p-level |unbew. Hyd.| bew. Hyd. n (unbew.) n (bew.)
+ 18D + 18D
Mowenberg - 0.520 0.0026 p<0.001 | 254+060 | 3.28+0.51 381 127
Groning -0.451 0.0026 p<0001 |317+£073 | 3.74+£0.48 191 314
Tonnenleger -0.292 0.0549 p<0.001 | 381+071 | 402+045 243 252
Keitum -0.615 0.0032 p<0.001 | 2.26£0.50 | 3.02+0.48 589 310

17. Untersuchung: Unterschiede im prozentualen Bewuchs mit Enteromorpha zwischen juvenilen und adulten
Wattschnecken

Fragestellung: Unterscheidet sich der prozentuale Anteil der juvenilen Hydrobia ulvae, die mit Enteromorpha
bewachsen sind, signifikant von dem entsprechenden Anteil der adulten Schnecken

Testverfahren: zweifache ANOVA, beide Faktoren fixed
Transformation der Daten: arcsin sqrt ( X )

a) Mowenberg-Watt (13.7.92 - 3.10.92)

Tests zur Uberpriifung der Homogenitit der Varianzen:

Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
17.333 0.226 22.711 11 0.019
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitat | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitat
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Jahreszeit 5 0.0158 60 0.0075 2.113 0.076
juv. / adulte 1 0.184 60 0.0075 24.587 <0.0001
Wattschnecken
Interaktionen 5 0.0056 60 0.0075 0.742 0.594




Anschlul-Test: TUKEY-Test
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aufgezeigte Effekte: Unterschiede zwischen juv. / adulten Schnecken wihrend der gleichen Untersuchungszeitpunkte

(Interaktionen)
Zeitpunkt Signifikanz
13.7. 1992 0.071
28.7.1992 0.416
10. 8. 1992 0.975
24. 8. 1992 0.385
7.9.1992 0.800
3. 10. 1992 0.998
b) Groning-Watt (28.7.92 - 3.10.92)
Tests zur Uberpriifung der Homogenitit der Varianzen:
Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Frciheitsgrade Signifikanz
11.239 0.284 11.423 9 0.248
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitdt | Freiheitsgrade Fehler F Signifikanz
zwischen den (Variabilitat
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Jahreszeit 4 0.146 50 0.0106 13.824 <0.0001
juv. / adulte 1 0.077 50 0.0106 7.258 <0.01
Wattschnecken
Interaktionen 4 0.033 50 0.0106 3.146 0.022

Anschlufi-Test: TUKEY-Test

aufgezeigte Effekte: Unterschiede zwischen juv. / adulten Schnecken wihrend der gleichen Untersuchungszeitpunkte

(Interaktionen)
Zeitpunkt Signifikanz
28. 7. 1992 0.524
10. 8. 1992 0.036
24.8.1992 0.811
7.9.1992 0.999
3. 10. 1992 0.998

18. Untersuchung: Vergleich der Gehiuseliingen von bewachsenen Hydrobia ulvae, die aus dem Sediment
stammen beziehungsweise in Algen-Aggregaten vorhanden waren

Fragestellung: Unterscheiden sich die Grofienspektra von bewachsenen Schnecken, die aus dem Sediment stammen
bezichungsweise in Algen-Aggregaten vorhanden waren signifikant voneinander?

Testverfahren: KOLMOGOROFF-SMIRNOFF

max. neg. max. pos. Mittelwert | Mittelwert
Standort Differenz Differenz p-level | Hydrobiaim | Hydrobia in n n
Sediment | Aggregaten | (Sediment) | (Aggregate)
+18D +1SD
Mowenberg -0.226 0.000 p<0.001 | 3.02+048 { 3.27£045 310 498
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19. Untersuchung: Beweidungseffekte von Hydrobia ulvae an Enteromorpha-Fragmenten

Fragestellung: Beweidet Hydrobia ulvae Enteromorpha-Fragmente und hingt der Bedeweidungserfolg von der
Abundanz und dem Alter der Schnecke ab?

Testverfahren: einfache ANOVA, Modell fixed
Transformation der Daten: arcsin sqrt (X)

Tests zur Uberpriifung der Homogenitiit der Varianzen:

Hartley (F-max) Cochran (G max) | Bartlett (chi-quadrat) Freiheitsgrade Signifikanz
2.623 0.238 1.610 6 0.952
ANOVA-Tabelle:
Faktor Freiheitsgrade | Variabilitit | Freiheitsgrade Fehler Signifikanz
zwischen den (Variabilitat
Gruppen innerhalb der
Gruppen)
Abundanz der 6 0.582 48 0.639 1.505 0.197
Schnecken

20. Untersuchung: Anderung der Enteromorpha-Biomasse (Juli 92 / Juli 93)

Fragestellung: Unterscheidet sich die Enteromorpha-Biomasse auf den Untersuchungsfldchen vom Juli 1992
mengenmifig von der Biomasse von 1993

Testverfahren: U-Test nach MANN & WHITNEY (zweiseitig)

Rangsumme Rangsumme
Standort Gruppe (n = 6) Gruppe (n = 6) U Z p
Juli 1992 Juli 1993
Moéwenberg 21 57 0 -2.882 P =0.0039
Gréning-Watt 50 16 1 -2.556 P=0.0105
Tonnenleger- 37 54 2 -1.714 P =0.0864 n.s.
Bucht
21. Untersuchung: Anderung der Ulva spp.-Biomasse in der Tonnenleger-Bucht (Juli 92 / Juli 93)
Fragestellung: Unterscheidet sich die Ulva spp.-Biomasse auf den Untersuchungsflichen vom Juli 1992
mengenmifig von der Biomasse von 1993
Testverfahren: U-Test nach MANN & WHITNEY (zweiseitig)
Rangsumme Rangsumme
Standort Gruppe (n = 6) Gruppe (n = 6) 8] Z P
Juli 1992 Juli 1993
Tonnenleger- 56 22 1 -2,722 P =0.0065
Bucht
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Jahresgiange der Nitrat- (oben) und Ammonium-Gehalte (unten) in der Wassersaule fur 1992
(gepunktete Linie) und 1993 (gestrichelte Linie), MefBstation am Eingang des Konigshafens,
unveroffentlichte Daten von MARTENS.
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Jahresgang des Gehaltes an gelostem Phosphat in der Wassersaule fiir 1992 (gepunktete Linie) und
1993 (gestrichelte Linie), MeBstation am Eingang des Konigshafens, unveroffentlichte Daten von
MARTENS.
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langjihriges Mittel

Jahresginge der Wasser- (oben) und Lufttemperaturen (unten) fur 1992 (gestrichelte Linie) und
1993 (gepunktete Linie) sowie des langjéhrigen Mittels. Die Daten wurden von der Wetterwarte List
zur Verfugung gestellt.
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Vergleich der Windrichtung und Windgeschwindigkeiten zwischen April 1992 und April 1993 sowie
Mai 1992 und Mai 1993. Mit zunehmendem Abstand von dem Zentrum der Windrose (0 m sec’)
steigt die Windgeschwindigkeit jeweils pro Kastchen um 3 m sec’ (iuBeres Kistchen zeigt
Wingeschwindigkeiten von iiber 12 m sec” an). Die Zahlen in den Kistchen entsprechen den Tagen,
an denen der Wind mit der jeweiligen Starke aus der gleichen Richtung kam. Die Rohdaten wurden
von der Wetterwarte List zur Verfugung gestellt. MeBstation: Wetterwarte List.
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Vergleich der Windrichtung und Windgeschwindigkeiten zwischen Juni 1992 und Juni 1993 sowie
Juli 1992 und Juli 1993. Mit zunehmendem Abstand von dem Zentrum der Windrose (0 m sec™)
steigt die Windgeschwindigkeit jeweils pro Kastchen um 3 m sec” (duBeres Kastchen zeigt
Wingeschwindigkeiten von iiber > 12 m sec” an). Die Zahlen in den Kistchen entsprechen den
Tagen, an denen der Wind mit der jeweiligen Starke aus der gleichen Richtung kam. Die Rohdaten
wurden von der Wetterwarte List zur Verfligung gestellt. MeBstation: Wetterwarte List.
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Vergleich der am Boden gemessenen Globalstrahlung (angegeben in Joule x cm™) zwischen den
Jahren 1992 (gepunktete Linie) und 1993 (gestrichelte Linie). Die Daten wurden von der
Wetterwarte List zur Verfligung gestellt. Mef3station: Wetterwarte List.
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Vergleich der Seston-Gehalte im Sylter Gezeitenwasser (Angaben in mg TG x I""). MeBstation am
Eingang des Konigshafens,unveroffentlichte Daten von MARTENS.
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Vergleich der am Boden gemessenen relativen Luftfeuchtigkeit zwischen den Zeitraumen Mai - Juli
1992 (schwarze Kreise) und Mai - Juli 1993 (weille Kreise). Die Daten wurden von der Wetterwarte
List zur Verfligung gestellt. Mef3station: Wetterwarte List
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Vergleich der Niederschlagsmengen (in 1/10 mm) zwischen den Jahren 1992 (gepunktete Linie) und
1993 (gestrichelte Line). Die Daten wurden von der Wetterwarte List zur Verfligung gestellt.
Mefstation: Wetterwarte List.
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Vergleich der téglichen Niederschlagsmengen (in 1/10 mm) zwischen den Monaten April-Juli 1992
(schwarze Kreise) und den Monaten April-Juli 1993 (weifle Kreise) Die Daten wurden von der
Wetterwarte List zur Verfligung gestellt. MeBstation: Wetterwarte List.
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onnenleger-Bucht Juli 1992

Angaben in Prozent
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Lange von Hydrobia ulvae in mm

GroBenklassen der Wattschnecke Hydrobia ulvae an den drei Dauerstationen im Konigshafen.
Datum: Juli 1992. Die Anzahl der vermessenen Schnecken lag jeweils bei n > 500.
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Mbowenberg - Watt
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Linge der Enteromorpha-Keimlinge in mm

Lange von Enteromorpha-Keimlingen auf der Wattschnecke Hydrobia ulvae im Méwenberg-Watt.
Es wurde jeweils nur der langste Keimling pro Schnecke vermessen. Die Angaben in der Graphik
sind als Prozent ausgedriickt. Die Anzahl der vermessenen Tiere und das Datum sind den jeweiligen
Teilen der Abbildung zu entnehmen.
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Groning - Watt
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Liinge der Enteromorpha-Keimlinge in mm

Lange von Enteromorpha-Keimlingen auf der Wattschnecke Hydrobia ulvae im Groning-Watt. Es
wurde jeweils nur der langste Keimling pro Schnecke vermessen. Die Angaben in der Graphik sind
als Prozent ausgedriickt. Die Anzahl der vermessenen Tiere und das Datum sind den jeweiligen
Teilen der Abbildung zu entnehmen.
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Tonnenleger - Bucht
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Linge der Enteromorpha-Keimlinge

Lange von Enteromorpha-Keimlingen auf der Wattschnecke Hydrobia ulvae in der Tonnenleger-
Bucht. Es wurde jeweils nur der langste Keimling pro Schnecke vermessen. Die Angaben in der
Graphik sind als Prozent ausgedriickt. Die Anzahl der vermessenen Tiere und das Datum sind den
jeweiligen Teilen der Abbildung zu entnehmen.
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FIGURES AND TABLES

Fig. 1: Location of study sites in Konigshafen Bay (above) and near the village of Keitum
(below), island of Sylt - North Sea. 1 = Mowenberg-Watt; 2 = Groning-Watt; 3 =
Tonnenleger-Bucht; 4 = Keitum-Watt

Fig. 2: Cumulative diagram of sediment composition from four study sites expressed in PHI-
Units (PHI = -log, of the particle size in mm). (n = 6; means + 1 SD).

Fig. 3: Enteromorpha spp., generalized life cycle: a, a’ haploid gametophyte; b, b* cell
contents divided in biflagellate gametes; ¢, ¢' female and male gametes; d, d* copulation of
gametes and formation of zygotes; e planozygote; f uniseriate germling of sporophyte with
rhizoids; g tubelike germling of sporophyte; h diploid sporophyte; i cell contents of
sporophyte divided in quadriflagellate meiospores; j, j° quadriflagellate meiospores; k, k'
uniseriate germling of male and female gametophyte; 1, I' tubelike germling of male and
female gametophyte (modified after illustrations from KOEMAN & VAN DEN HOEK, 1982
in VAN DEN HOEK et al, 1993).

Fig. 4: Type of polyethylene-dish used in the field to measure settlement of algal spores per
specified period of time.

Fig. 5: Sampling scheme used in investigation of Enteromorpha spore digestion by the
lugworm Arenicola marina (sediment samples from feeding funnels and casts were not
collected from the same individuals).

Fig. 6: Settlement of Enteromorpha spores at the three study sites of Konigshafen Bay. The
number of spores is given, which settled on the dishes in the field over a period of 7 days and

germinated afterwards in the laboratory under defined culture conditions (n = 6; means + 1
SD).

Fig. 7: Multiple comparisons of means of spore density (NEWMAN-KEULS procedure;
p < 0,05) between stations. Homogeneous subsets defined by dashed lines.

Fig. 8: Dark resistance of Enteromorpha spores was tested experimentally at two
temperatures. 2-way ANOVA (temperature effect P < 0.01; time effect P < 0.0001; no
interactions). Homogeneous subsets defined by colour of symbols, NEWMAN - KEULS
procedure (n = 4; means + 1 SD).

Fig. 9: Development of Enteromorpha spores on sand grains after cultivation in relation to
sediment depth. P < 0.0001, 1-way ANOVA. Homogeneous subsets defined by shading of
bars, NEWMAN - KEULS procedure (n = 8; means + 1 SD).

Fig. 10:. Success of germination of Enteromorpha prolifera zoospores on sand grains of
different sizes. P < 0.0001, 1-way ANOVA. Homogeenous subsets defined by shading of
bars, NEWMAN - KEULS procedure (n = 8; means = 1 SD).
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Fig. 11: Multiple comparisons of the means (NEWMAN-KEULS procedure; p < 0,05)
between different temperature intervalls. Homogeneous subsets defined by dashed lines.

Fig. 12: Success of germination and growth of Enteromorpha attached to shells of mudsnails,
Hydrobia ulvae, in relation to different day lengths (8 hrs. light, 12 hrs. light, 16 hrs. light;
light intensity 80 - 100 pE m”> sec"). Mudsnails were collected at Tonnenleger-Bucht.
Duration of experiment: 10 days. Start of experiment: 8.12.93 (n = 6, each with 45 - 50
individuals).

Fig. 13: Percentage of mudsnails with attached Enteromorpha germlings at the three study
sites of Konigshafen Bay (March 1992 - May 1993). Minimum age of mudsnails to be
considered in investigation was 1 year at the start of sampling period (May 1992). Sampling
area = 20 cm’ (n=6; means = 1 SD).

Fig. 14: Multiple comparisons of means (NEWMAN-KEULS procedure; p < 0,05) between
different sampling days. The three study sites were analysed separately. Homogeneous subsets
defined by dashed lines.

Fig. 15: Multiple presence of Enteromorpha germlings on individual mudsnail shells
(Hydrobia ulvae). The frequency of the groups are expressed as percentage.

Fig. 16: Changes in abundance of mudsnails, Hydrobia ulvae, during the course of one year at
the three study sites of Konigshafen Bay. Different age (size) classes: 1. one year and older, 2.
juveniles > 1mm, 3. juveniles < Imm. Sample area = 20 cm’ (n = 6; means), 1992 -1993.

Fig. 17: Abundance of mudsnails (Hydrobia ulvae) carrying Enteromorpha germlings on their
shells at the three study sites of Konigshafen Bay (March 1992 -April 1993). Juvenile and
adult snails were counted separately. Sample area = 20 cm’ (n=6; means = 1 SD).

Fig. 18: Abundance of Enteromorpha germlings growing attached to shells of mudsnails,
Hydrobia ulvae, at the three study sites of Konigshafen Bay (March 1992 -April 1993). The
multiple growth of Enteromorpha germlings on shells of individual mudsnails was taken into
account. Juvenile and adult snails were counted separately. Sample area = 20 cm’ (n = 6;
means).

Fig. 19: Relative size distribution of mudsnails, Hydrobia ulvae, at the three study sites of
Konigshafen Bay. Indication of Enteromorpha growth on shells through shading of bars. May
1992, n (at each site) > 500.

Fig. 20: Relative size distribution of mudsnails, Hydrobia ulvae, from a mudflat near the

village of Keitum. Indication of Enteromorpha growth on shells through shading of bars.
Date: 21.05.92. (n = 899).

Fig. 21: Length of Enteromorpha germlings growing attached to mudsnail shells (three study
sites from Konigshafen Bay, one sampling site from a mudflat near the village of Keitum). In
the case of multiple growth of Enteromorpha germlings on individual snails only the longest
germling per snail was measured. May 1992. In top right of graphs the total number of
measured germlings is given together with the number of replicates.
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Fig. 22: Size distribution of mudsnails (Hydrobia ulvae) overgrown with Enteromorpha
prolifera in a mudflat near the village of Keitum. Left: Mudsnails (n = 498) found in small
drifting algal aggregates; right: mudsnails (n = 310) from sediment samples. Date: 21.05.92.

Fig. 23: Distribution of the mudsnail Hydrobia ulvae in Konigshafen Bay (22.04.92). Means
of six random samples within one hectare (represented quadrat size).

Fig. 24: Percentage of mudsnails (Hydrobia ulvae) carrying Enteromorpha germlings on their
shells in Konigshafen Bay (22.04.92). Means of six random samples within one hectare
(represented quadrat size).

Fig. 25: Distribution of Enteromorpha germlings in Konigshafen Bay growing attached to
sand grains. Number of samples (n = 6) per hectare in which Enteromorpha germlings were
present, not regarding abundance within each sample because of very low number of
overgrown sand grains. Sampling volume: 13, 2 cm” surface area x 0,3 cm sediment depth.

Fig. 26: Percent surface cover of Konigshafen Bay intertidal with Enteromorpha in April
1992 (above) and July 1992 (below) compiled from ground and aerial mapping of the area.

Fl§ 27: Development of Enteromorpha and Ulva spp. biomass (expressed as g dry weight x
m”) at the three study sites of Konigshafen Bay. Time period: April 1992 - May 1994. (n = 6:
means + 1 SD).

Fig. 28: Distribution and biomass of Enteromorpha spp. at different locations in Kénigshafen
Bay (expressed as g dry weight x m%n=3- 6). Date : July 1992.

Fig. 29: Distribution and biomass of Chaetomorpha sutoria at different locations in
Konigshafen Bay (expressed as g dry weight x m>%n=3- 6). Date : July 1992.

Fig. 30: Distribution and blomass of Ulva spp. at different locations in Koénigshafen Bay
(expressed as g dry weight x m%n=3 -6). Date : July 1992.

Fig. 31: Five possible combinations of occurrence of developmental stages (spores,
germlings, adult plants) of green algae, Enteromorpha, in the Wadden Sea. Every
combination results from specific environmental factors, illustrated in the background of the
graph as curves (either synchronically or asynchronically to each other). The rectangle size
signifies the abundance of individuals, whereas the shading relates to algal biomass. The
absence of a developmental stage is indicated by unshaded rectangles with dashed lines. a)
The development of spores through germlings consequently leads to adult plants. b) Spores
develop into germlings, but not any further. ¢) Spores settle on a substratum, but do not
germinate. d) Adult plants persist through winter and continue growth in the following
season. Spores released by them settle on a substratum but do not develop any further.

Fig. 32: Posssible coupling between nitrate concentrations of Konigshafen Bay tidal water
(MARTENS, unpublished data) and the percentage of mudsnails, Hydrobia ulvae, carrying
Enteromorpha germlings at two investigation sites. The highest percentage of overgrown
mudsnails per investigation site is expressed as 100 % to allow the comparison to nitrate
concentrations.
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Tab. 1: Distribution of Enteromorpha spores. Given is the distance from the shore of the
polyethylene collection dishes, the time of their submersion and the maximum water level at
the different stations. High water was on the sampling date (9.07.93) 36 cm above average.

Tab. 2: Total numbers of Enteromorpha spores m? calculated to have fallen to the ground
during summer and winter months at the three study sites of Konigshafen Bay.

Tab. 3: List of macoralgae, which developed additionally to Enteromorpha species on
polyethylene collection dishes exposed at the three study sites in Konigshafen Bay.
Microscopic multicellular algae (adults < 1 cm thallus length) and crustose forms were not
recorded comprehensively.

Tab. 4: Analysis of variance for abundance of spores. Independent variables: station (factor:
Standort) and time of day (factor: Tageszeit) each with two levels.

Tab. 5: The TUKEY-Test was used to test if significant diffences in spore rain existed within
and between the stations at two times of the day (n.s. = not significant).

Tab. 6: Settlement of Enteromorpha spores on polyethylene dishes at two study sites
(M6wenberg-Watt = low Enteromorpha biomass; Tonnenleger-Bucht = high Enteromorpha
biomass) at two times of the day (light / dark). Date: 9.08.93 (n = 6; means + 1 SD).

Tab. 7: Settlement of Enteromorpha spores during one high water period in relation to the
increasing distance from adult plants. 9.07.93 (n = 6; means + 1 SD).

Tab. 8: Analysis of variance for abundance of spores between stations (distance from algal
mat).

Tab. 9: Development of Enteromorpha germlings on mudsnails (Hydrobia ulvae) after 14
days of cultivation (March 1993). Mean lengths of juvenile and adult mudsnail shells at three

stations and the percentage of snails overgrown with Enteromorpha germlings (n = 6; means
+ 1SD).

Tab. 10: Analysis of variance for the percentage of snails overgrown with Enteromorpha
germlings between stations.

Tab. 11: The TUKEY-Test was used to test if significant diffences in the percentage of

juvenile and adult snails overgrown with Enteromorpha germlings existed between stations.
(n.s. = not significant).

Tab. 12: Percentage of mudsnails overgrown with Enteromorpha-germlings after 7 days of
cultivation (March 1993 / February 1994) in comparison to the maximum standing crop of
adult Enteromorpha plants from the previous year (July 1992 / July 1993).

Tab. 13: Comparison of the abundance of Enferomorpha germlings growing on mudsnails
and sand grains before and after cultivation. The total number of germlings growing on sand
grains resulted from multiple growth of germlings on single sand grains (average of 1,40
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individuals / sand grain). Sample volume = 6,8 cm”® sediment surface x 5 cm sediment depth.
Date: 10.02.94 (n = 8; means = 1 SD).

Tab. 14: Distribution of Enteromorpha germlings on different sized sand grains at the
Mowenberg-station (after cultivation) and abundance of each sediment fraction expressed as
percentage of total dry weight. Date: 10.02.94

Tab. 15: Development of Enteromorpha germlings on the shells of the mudsnail Hydrobia
ulvae in relation to temperature. At each temperature range 18 snails were used, which were
cultivated separately. Given is the number of shells on which Enteromorpha developed and
the length of the longest germling per snail. Origin of snails: Tonnenleger-Bucht. Cultivation
time: 12 days. Start of investigation: 28.11.92

Tab. 16: Analysis of variance for growth of Enferomorpha germlings at different
temperature ranges.

Tab. 17: Comparison of snail abundance at three study sites of Kénigshafen Bay between
spring 1992 and spring 1993. Snails were grouped into two size classes. Sample area = 20 cm’
(n = 6; means = 1 SD).

Tab. 18: Comparison of the average shell lengths of mudsnails with / without Enteromorpha
germlings growing on them. The KOLMOGOROFF-SMIRNOFF-Test indicated, that the
differences between the both groups were significant. Given is the maximal negative and
positive difference between groups, the significance level and the average shell length as
number of investigated snails for each group. (unbew.= snails without Enteromorpha; bew. =
snails with Enteromorpha).

Tab. 19: Percentage of snails carrying basal Enteromorpha fragments on their shells at three
study sites of Konigshafen Bay. Sample area = 20 cm’. (n = 6; means + 1 SD).

Tab. 20: List of macroalgal species growing attached to mudsnail shells as germlings in
Konigshafen Bay.

Tab. 21: Abundance of sand grains overgrown with Entermorpha germlings at two study sites
in Koénigshafen Bay. On two occasions sampling at the station Groning-Watt was impossible
due to the presence of a dense algal mat completely covering the sediment surface. Sample
area was 13,2 cm’.

Tab. 22: List of Enteromorpha species found in Koénigshafen Bay (1990-1993). Species,

marked with asterix "+", were found at least once between April 1992- April 1993 as a
germling or adult at either of the three permanent study sites.

Tab. 23: Occurrence of Enteromorpha spp. germlings and adults as well as other green algal
species at the three study sites of Konigshafen Bay. Time period: April 1992 - April
1993. * Germlings of Enteromorpha prolifera and E. radiata were not distinguished from
each other. M = Mowenberg-Watt; G = Groning-Watt; T = Tonnenleger-Bucht.
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Tab. 24: Abundance of Enteromorpha spp. and Cladophora spp. - fragments in the sediment
of two investigated stations (Mowenberg-Watt; Groning-Watt) of Konigshafen Bay. Date:
15.03.93. Sample volume: 6,6 cm” sediment surface x Scm sediment depth.

Tab. 25: Analysis of variance for abundance of Enteromorpha fragments with different
numbers of Hydrobia ulvae.

Tab. 26: Percent cover and biomass of Enferomorpha spp. in Kénigshafen Bay, based on
mapping and biomass sampling in July 1992. The size of the investigated area was 481
hectares.

Tab. 27: Main effects of grazers and filter feeders on the development of different
Enteromorpha life stages in the Wadden Sea. Legend: - mainly negative effect; + mainly
positive effect.

Tab. 28: Summary of abiotic and biotic factors, potentially responsible for the different
development of Enteromorpha mats in Konigshafen Bay in 1992 and 1993. Origin of data: a)
biotic factors: this study; b) nutrients, seston: MARTENS, unpublished; ¢) weather data:
meteorological station, village of List.
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