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Institut flir Meereskunde an der Universitit Kiel

Ein Modell zur Darstellung des pelagischen Stoffkreislaufes in

einem marinen Flachwasser6kosystem der Westlichen Ostsee*)

Von BErRNHARD ProssT

Zusammenfassung: Zur Simulation des Energieflusses im pelagischen Kreislauf des Flachwasser-
okosystems bei Boknis Eck wurde ein Differentialgleichungssystem erstellt, mit dem die Parameter
Phosphat, Silikat, Diatomeen, sonstiges Phytoplankton, herbivores Zooplankton, carnivores Zoo-
plankton, Fische und Sediment im zeitlichen Verlauf dargestellt werden konnten. Silikat, Phosphat
und Sediment wurden als Kohlenstoffaquivalente betrachtet. Im Modell sind Silikat und Phosphat
bei den Diatomeen limitierend und fiir das sonstige Phytoplankton nur Phosphat. Das System ent-
hilt 13 Raten, die entweder aus Messungen der Planktongruppe im SFB 95 an der Universitit Kiel
in den Jahren 1972/73, aus Literaturdaten oder durch ,,curve fitting* ermittelt wurden. U.a, wurde
die Sterberate der Diatomeen und der sonstigen Phytoplankter in Beziehung zur Phosphatkonzentra-
tion in der Wassersdule gebracht. Die Geschwindigkeit des Recyclings der Kohlenstoffiquivalente
Silikat und Phosphat aus dem Sediment hingt von der Konzentrationsdifferenz der jeweiligen Nahr-
stoffe zwischen Sediment und Wassersdule ab.

A model to simulate the cycling of pelagic material in a marine shallow water ecosystem within
the Western Baltic (Summary): A differential equation system has been developed to simulate
the energy flow in the pelagic cycling in a shallow water system near Boknis Eck, involving the para-
meters: phosphate, silicate, diatoms, other phytoplankton, herbivorous zooplankton, carnivorous
zooplanktion, fish and sediment. Silicate and phosphate have been converted to carbon equivalents.
These nutrients are limiting for the diatoms in the model whereas only phosphate is limiting for other
phytoplankters. The system utilises 13 rates derived either from measurements carried out by the
plankton group of the SFB 95 of Kiel university during 1972/73, from literature or by curve fitting.
The mortality rate of diatoms and other phytoplankton, for example, has been related to the concen-
tration of phosphate in the water column. The velocity of recycling of the carbon equivalents of
silicate and phosphate from the sediment depends on the difference in concentration of these nutrients
in the sediment and the water column,

Einleitung

Die Skala der Forderungen, die Okosystemmodelle erfiillen sollen, reicht von eer
reinen Abstrahierung des biologischen Systems bis zur genauen zeitlichen Voraussage
des Verlaufes eines biologischen Parameters, d. h. man betrachtet die erwartete Ent-
wicklung des Parameterverlaufes als Funktion sdmtlicher bisher beobachteter Werte.
Die groBe Schwierigkeit hierbei besteht in dem Versuch, Vorginge in einem sehr
komplexen System mit einem im Verhiltnis dazu sehr einfachen System zu simulieren.
Fest steht, daf3 die Differenz zwischen den komplexen Systemen in der Natur und dem
System, das der Simulation zu Grunde liegt, proportional zur Entwicklung des Modell-
baues und der Erweiterung der Kenntnisse vom marinen Okosystem kleiner wird, und
daf} zu einem bestimmten Zeitpunkt eine Schwelle erreicht wird, an der der Modellbau
vom alleinigen Beschreiben gewonnener Erkenntnisse zur Hilfe bei der Voraussage von
biologischen Ereignissen {ibergeht.

*) Beitrag Nr. 160 aus dem Sonderforschungsbereich 95, Universitit Kiel
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Tafel 2 (zu Prosst)
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Das Modell

Zur Abstrahierung der Systemparameter wurde die Energiesprache von H. T. Opum
(1960, 1965, 1967, 1969) verwandt. Die benutzten Symbole sind u. a. bei JanssoN (1972)
beschrieben. Diese Art der Darstellung von Okosystemen erleichtert erheblich das
Aufstellen der Differentialgleichungen fiir die Systemparameter. Das Minimum
der Nahrungsnetzstufen umfaBt die Kompartimente: Diatomeen, das sonstige
Phytoplankton als Summe, herbivores Zooplankton, carnivores Zooplankton, Fische,
Sediment, PO, und SiO, (siche Abb. 1). Gerechnet wurde mit dem System der dick
gezeichneten Linien in der Abbildung. Die Systemkoeffizienten wurden aus Routine-
messungen der Planktongruppe des SFB 95 im Hausgarten und aus Literaturdaten
ermittelt.

Die Aufnahmerate des SiO, durch Diatomeen betrdgt 0.35 d—! und die des PO,
durch simtliche Phytoplankter 0.24 d=! (ermittelt aus Daten von v. BODUNGEN, v.
BrOckEL, SMETACEK und ZEerrzscHEL (1975)). Die herbivoren Zooplankter nehmen Dia-
tomeen mit maximal 0.25 d—! auf. Dieser Wert ist abgeleitet aus Messungen von MARTENS
(1972) unter dem Gesichtspunkt, daf3 der fir die Herbivoren verwendbare Nahrungs-
bestandteil bei Diatomeen ungiinstiger ist als beim tibrigen Phytoplankton. Die Sterbe-
rate des Phytoplanktons wurde mit 0.1 d—! von Scunese (1973) ibernommen. Das her-
bivore Zooplankton nimmt die sonstigen Phytoplankter mit maximal 0.5 d—! auf (Mar-
TENs 1975). Weitere Raten sind:

Aufnahmerate der Fische (abgeleitet von Iviev 1961) 0.008 d—!
Sterberate der Fische 0.001dT
Sterberate des herbivoren und carnivoren Zooplanktons 0.05 d—*
Zwei Raten det Systems wurden durch ,,curve fitting** ermittelt:
Recyling von SiO, aus dem Sediment 0.025 d—!
Recyling von PO, 0.03 d—.

Der Faktor, der die Abhingigkeit der Aufnehmerate des herbivoren Zooplanktons von
der Konzentration der Diatomeen beschreibt, betridgt 0.38.

Fir das Modell wurden u. a. folgende Annahmen gemacht:

a) Das zur Verfigung stehende Licht kann von allen Phytoplanktern in gleichem Mafle
genutzt werden.

b) Es wird eine homogene Verteilung der Néhrstoffe in der Wassersdule angenommen.

¢) Mit dem Sterben ist nicht eine bestimmte Sinkgeschwindigkeit verbunden, d. h. tote
Organismen der einzelnen Stufen des Nahrungsgesetzes stehen sofort dem Sediment
fiir Remineralisationsprozesse zur Verfligung.

d) Im System wird groBtenteils mit konstanten Koeffizienten gerechnet; es wird also
nicht immer der jeweilige physiologische Zustand der Organismen berticksichtigt.

e) Der ,,kleine Kreislauf*“ wird nur bei der Exkretion des herbivoren und carnivoren
Zooplanktons berticksichtigt.

f) Das Zooplankton besitzt nur einen mit der Nahrungsaufnahme verbundenen effek-
tiven Aufbau von organischer Substanz in Form von Kérpergewicht, d. h. die Pro-
duktion von Kotballen (MaRTENs 1972) und der damit verbundene komplizierte
bakterielle Abbau in der Wassersdule und im Sediment wurden nicht beachtet.

g) Das Sediment wurde als ,,black box‘‘ betrachtet.

h) Das omnivore Zooplankton fehlt, da es fakultativ carnivor bzw. herbivor ist und es
nicht moglich ist, diese Eigenschaften zu quantifizieren.
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Das System enthilt acht Differentialgleichungen fiir die Parameter Diatomeen, son-
stiges Phytoplankton, herbivores Zooplankton,carnivores Zooplankton, Fische, Sediment
und fir Phosphat und Silikat in der Wassersdule. Sediment, Phosphat und Silikat
wurden als Kohlenstoffiquivalente betrachtet. Die in den Differentialgleichungen be-
nutzten Symbole uud Koeffizienten bedeuten:

ay Aufnahmerate von SiO, durch Diatomeen

DI Diatomeen als org. G m—2

SI SIO, als org. C — Aquivalent m—2

ay Aufnahmerate von PO,

PO PO, als org. G Aquivalent m—2

K untere Aufnahmegrenze von Nihrsalzen

ag maximale Aufnahmerate von Diatomeen durch herbivores Zooplankton

UL untere Aufnahmegrenze des Zooplanktons

HZ herbivores Zooplankton als org. G m—2

ag Sterberate des Phytoplanktons

AP sonstiges Phytoplankton (alle Nicht-Diatomeen) als org. C m—2

a3 Rate, mit der das herbivore Zooplankton maximal das sonstige Phyto-
plankton aufnimmt

agy Abhingigkeit der Aufnahmerate des herbivoren Zooplanktons von der
Konzentration des sonstigen Phytoplanktons

ay Aufnahmerate des carnivoren Zooplanktons

(077 carnivores Zooplankton als org. C m—2

a, Aufnahmerate der Fische

ag Sterberate des herbivoren und carnivoren Zooplanktons

ajg Sterberate der Fische

SE Sediment als org. G Aquivalent m—2

ag Riickfuhr von PO, aus dem Sediment

ag Riickfuhr von SiO4 aus dem Sediment

aj; Rate, die die Abhédngigkeit der Aufnahmerate des herbivoren Zooplank-
tons von der Konzentration der Diatomeen beschreibt

PO (ty) Initialkonzentration des Phosphats

ST (t,) Initialkonzentration des Silikats

FI Nekton als org. C m—2

t Zeit

L Faktor zur Beschreibung der unteren Grenze der e  Funktion fir die
Aufnahme von Diatomeen

M Faktor zur Beschreibung der unteren Grenze der e-Funktion fir die Auf-

nahme von sonstigen Phytoplanktern
Beim Aufstellen der Gleichung fir die Diatomeen
ddIt)I (a;DI * SI + 2,DI - PO) K (sin (3.1416 (2 t + 540)/360)

+1.222/2.222) — a3L (1 — exp (— ayy, (DI UL))) HZ

— a; DI (1 — PO/PO (ty)) (1)
wurde fir die Aufnahmegeschwindigkeitscharakteristik nicht MicHAELIS-MENTEN-Kine-
tik gewdhlt. Dies konnte aus den Messungen abgeleitet werden, die 1973/74 von der
Planktongruppe des SFB 95 bei Boknis Eck durchgefiihrt wurden. Daher wurde ein zu
Anfang gemachter Versuch, in Gleichung 1 mit einer modifizierten MicHAELIS-MENTEN-
Gleichung zu arbeiten (HASLER und Koonce 1972), nicht weiter verfolgt. Es deckt sich
aulerdem mit Beobachtungen, die GiLLsrIcHT (1975 pers. Mitteilung) und STEEMANN-
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NIELSEN (1975 pers. Mitteilung) bei Untersuchungen von Néhrstoffaufnahmen im Zusam-
menhang mit #C-Messungen gemacht haben. In der Gleichung 1 nehmen die Diatomeen
zwei Nahrstoffe als C-Aquivalente auf. Dies wurde in den Rechnungen beriicksichtigt,
indem ihr Gehalt an org. C als Nahrung fiir die weiteren Systemglieder entsprechend
umbewertet wurden.

Im Modell wurde eine untere Aufnahmegrenze K fir SiO, und PO, angenommen.
] 1 fir alle SI > 0.1
| 0 fiir alle ST < 0.1 @

In der Gleichung 1 wurde der Sinus, der die Sonneneinstrahlung darstellen soll, so
gewdhlt, daB zum Zeitpunkt ty in der Wassersdule 10%, der Maximalstrahlung herrscht,
die bei tjgy auftritt. Dies approximiert gut Messungen von v. BrockeL (1975), wenn
man die Wochenmittel der Sonneneinstrahlung im Jahre 1973 bei Boknis Eck als
Grundlage nimmt.

K =

Die Exponentialfunktion, die das Nahrungsaufnahmeverhalten des herbivoren Zoo-
planktons beschreibt, wurde mit
1 fir alle (DI — UL) >0
L= . (3)
0 fur alle (DI — UL) < 0
multipliziert um auszuschliefen, daf3 fir den Fall (DI — UL) < 0 der gesamte Aus-
druck negativ wird. Diese Funktion, die O’BrIEN und WroBLEwsKI (1973) als Erwei-
terung einer Formulierung von Iviev (1945) in anderer Form benutzten, erfillt die

wichtige Forderung, daB3 dem herbivoren Zooplankton eine untere Aufnahmegrenze
gesetzt wird.

Die maximale Sterberate a; wird von der Phosphatkonzentration in der Wassersdule
abhingig gemacht in der Form, daB3 mit abnehmender Konzentration die Sterberate
zunimmt.

In der Gleichung

d AP
S5 = (sin (3.1416 (2 t - 540)/360) + 1.222/2.222) a,AP PO — a3 M

dt
(I —exp (— ayy (AP — UL))) HZ — a; AP (1 — PO/PO (t;)) 4)
fir die sonstigen Phytoplankter ist nur Phosphat limitierend. Die Struktur der weiteren
Glieder der Gleichung 4 wurde analog zum Ausdruck 1 gewihlt. Die Sterberate der
Diatomeen wurde ebenfalls fiir das sonstige Phytoplankton tibernommen, da die Wahl
unterschiedlicher Raten in diesem Fall sicherlich nur im Bereich der Spekulation liegen
wiirde.
Analog zu L in Gleichung 1 ist M in (4)
M 1 fur alle (AP — UL) >0
~ | 0 fiir alle (AP — UL) < 0
Der Ausdruck fiir das herbivore Zooplankton:
d HZ
A agL (1 —exp (—ay; (DI —UL))) HZ 4 a;3 M (1 —exp (— ay,
(AP— UL))) HZ — a,CZ - FI — agHZ — 0.018 HZ°881 (5)

setzt sich zusammen aus Aufnahme von Diatomeen, Aufnahme von sonstigem Phyto-
plankton, Wegfrafl durch carnivores Zooplankton, Wegfral3 durch Nekton, Sterben und
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damit verbundenes gleichzeitiges Sedimentieren und Exkretion. Der Ausdruck fur die
Exkretion
Exkretion = 0.018 HZ0-881

wurde abgeleitet aus einem von Ricuman (1958) ermittelten Wert fur Daphnia Pulex
unter der Voraussetzung, dal3 Sauerstoffverbrauch, Stoffwechselaktivitat und Exkretion
jeweils in einem linearen Verhiltnis zueinander stehen. Der Wert mull aullerdem im
Modell verstanden werden als Exkretion minus den Exkreten, die im ,,kleinen Kreis-
lauf‘‘ relativ schnell wieder als Nahrstoff dem System zur Verfiigung stehen.

Bei der Differentialgleichung fiir das carnivore Zooplankton
d GZ

dt

wurde nicht wie in Gleichung 5 die exponentielle Aufnahmecharakteristik angewandt,
da es sich bei den Carnivoren tiberwiegend um aktive Rduber handelt, die sich in
rdaumlich begrenzten Bereichen ihre Beute suchen kénnen.

= a,CZ - HZ — 0.024 CZ*%! — a4, CZ — a,F1 - CZ (6)

Die Exkretion des carnivoren Zooplanktons wurde 339, héher angenommen als die
der Herbivoren. Dieser Wert ist mehr oder weniger spekulativ, da lediglich bekannt ist,
daf} sie ungefihr um diesen Bereich grofer ist, aber keine Angaben iiber genaue Werte
vorliegen. Die Sterberate der Carnivoren und der Herbivoren ist im System gleich. Die
Frefrate der Fische wurde aus Werten von Iviev (1961) entnommen. Die Aufnahme-
charakteristik ist die gleiche wie bei dem carnivoren Zooplankton — das Produkt aus
der Konzentration der Produzenten und der Konsumenten — wie es u. a. LassEN und
NieLseN (1972) fiir das undifferenzierte herbivore Zooplankton benutzten.

Die Gleichung fir das Nekton setzt sich zusammen aus Wegfraf3 des herbivoren und
des carnivoren Zooplanktons durch die Fische und aus dem Sterben a;, FI:

d FI
dt

Daf3 dies der im System am meisten vereinfachte Punkt ist, 1483t sich schon an der sehr
einfachen mathematischen Konstruktion erkennen. Es gibt zwar differenziertere Fisch-
wegfrafimodelle (vergl. O’BrRIEN und WRroBLEwskI 1973) aber fur das Flachwasser-
Skosystem, das hier besprochen wird, lassen sich die dafiir erforderlichen Koeffizienten
in der Dimension nicht bestimmen.

= a,F1-HZ + a,FI* CZ — a,, FI (7)

Der Ausdruck fiir das Sediment besteht aus den sedimentierenden Diatomeen und
dem sonstigen Phytoplankton:

Sed. d. Phytopl. = a; (DI 4+ AP) (1 — PO/PO (ty)) (8)
des herbivoren und carnivoren Zooplanktons
Sed. d. HZ und CZ = a; (HZ 4 CZ) 9)

und dem Recycling von Phosphat und Silikat aus dem Sediment. Die Riickfuhrgeschwin-
digkeit wird abhingig gemacht von der Konzentrationsdifferenz zwischen der poten-
tiellen remineralisierbaren Substanz im Sediment und dem jeweiligen Nihrstoff in der
Wassersédule.

Fir das Phosphat also:

Recycling von Phosphat = ag SE (PO (t;) — PO)/PO (t,) (10)
und analog dazu fur das Silikat:
Recycling von Silikat = ag SE (SI (t,) — SI)/SI (ty) (11)
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Die Gleichung fiir das Sediment aus den Faktoren 8, 9, 10 und 11 lautet dann:

d:tE as (DI + AP) (1 — POJPo (t,)) + az (HZ + CZ) — ag SE
(PO (t;) — PO)[PO (ty) — ag SE (ST (tg) — SI)/SI (1) (12)

Die Formulierung fiir die Nahrstoffe Phosphat und Silikat im Wasserkorper sind die
zwangsldufigen SchluBlforderungen aus den Gleichungen 1, 4 und 12. Fiir Phosphat in
der Wassersdule lautet sie:

dio ag SE (PO (t,) PO)/PO (t,) a, PO (AP + DI)
(sin (3.1416 (2 t 4 540)/360) 4 1.222/2.222 K (13)
und fur Silikat:
d SI
dt ag SE (SI (t,)  SI)/SI(ty) — a; DI-SI.K

(sin (3.1416 (2t 4 540)/360) + 1.222/2.222 (14)
Das Gleichungssystem wurde mit Hilfe des Runge-Kutta-Verfahrens geldst. Die
(ty)-Werte sind:
ST (t,) 10g  org. G-Aquivalent m—2
PO (t,) 10g  org. C-Aquivalent m—2
HZ (t,) 0,lg org.Cm—2

CZ (t,) 0,lg org Cm™?

FI (t,) 0,lg org. Cm™—2

SE (t) 0,01 g org. C-Aquivalent m—2
DI (t,) 0,13 g org. Cm™—2

AP (t,) 0,13 g org. C

Abb. 2 zeigt die Simulation der zeitlichen Entwicklung der Parameter Diatomeen,
Phosphat, Silikat und herbivorem Zooplankton. Die Reaktion eines Modells auf Ande-
rung einzelner Koeffizienten ist sicherlich ein gutes MalB, um Riickschlisse auf die
Bedeutung einzelner Systemparameter fiir das Gesamtmodell zu ziehen. Aulerdem kann
man nur durch Tests dieser Art herausfinden, wie sich Manipulationen, das heiflt in der
Natur Anderungen der Voraussetzungen fiir die quantitative Entwicklung bestimmter
Nahrungskettenglieder, auswirken. So zeigt z. B. Abb. 3a und 3b die Entwicklung der
Systemparameter bei optimalem Licht.

Diskussion

Beim Vergleich von Modellen und ermittelten Werten in Feldversuchen ist zu be-
riicksichtigen, daB insitu-Messungen statische Beobachtungen sind und nur ein Bild
vom jeweiligen Nettobetrag auf den einzelnen Stufen des Nahrungsnetzes geben. Diese
Nettobetrdge werden dagegen im Gleichungssystem durch das Zusammenspiel einer
Summe von Bruttoraten erzeugt. Diese Raten kénnen in den meisten Féllen nur in
ausgedehnten Laborversuchen unter Einbeziehung weniger bestimmender Umweltfak-
toren ermittelc werden. Da dies im Rahmen der Arbeit nicht méglich war, muflte in
einigen Fillen auf Literaturdaten zurtickgegriffen werden. Das Modell wurde so ange-
legt, daB3 es in jede Richtung beliebig erweitert werden kann, sobald Beobachtungen
tiber weitere relevante biologische Faktoren vorliegen. Die Verwendung zweier limi-
tierender Nahrsalze hat sich als geeignet erwiesen, da damit in situ beobachtete Misch-
bliitten auch im Modell erzeugt wurden.
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