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ABSTRACT

Respiration and production of macrofauna was investigated in three sandy

intertidal associations of the "Kioninshafen" at the island of Sylt.

Energy flow is estimated ond the role of macrofauna in the community is

cescribed. Investigations are based on production measurements and bell jor

experiments throughout 1980,

(1)

(2)

Community structure of macrofeuna is characterized by the streng dominance

of Hydrobia ulvae , Because of these mud snails, there is e predominence

of small sized grazers/deposit feeders.

The remaining macrofauna species belong to different trephic levels.

The investigated areas is a euphotic shallow water region with high density
of benthic diatoms, Due to this food availability and to the fact that

the dominant mecrofauna species prefer distoms as food, the energy flow
through the benthic communities is meinly cheracterized as orazing food
chain based an benthic primary production, which is produced in the

community and is not imported from outside.

Annual secondary production of macraofaunza at a seawerd flat characterized

- -2 =1 . . .
by the lugworm Arenicola marina is 50 g afdw m @ ', which is similar to

=7 -
the production of en adjacent seegrass-bed (48 g afdw m A 1). In a
landward Nereis-~Corophium-belt production is considerously less
(17 g afdw <

caused by & much shorter inundation period .

5"1). Differences are attributed to limited feeding time

Secondary production of all three communities is particulaery high in spring,
whereas in summer and autumn production is low. It could be shown, that

Hydrobie ulvae dissipates the main part of assimilated eneroy by incrensed

metabolic turnaver during the warmer sessons. In spring, however, eneroy
losses ere lower and food supply is rich and thus assimilated enerpy cen oe

used for productionwith high efficiency. Hvdrobie ulvae shows @ parabolic

type of growth, which defines the seaesongl course of production of this

species end therefore of the investigated communities,

At the Arenicole-flat benthic primery production is used with an efficiency
of 29 %, in the seacgrass-bed with 14 % end st the Nereis-Goronhium-belt
with 8 %. Primary production of these communities is sufficient to

provide enough food for the macrofaunsa,



(1) Considering differential duration of submersion, &nnunl oxvren demand
amounts to 180 1 m— &~ at the Arenicale—flat, 540 1 nCa” ot the
seagrass-ped ond 130 1 m—?a-1 at the Nereis-~Corophium-belt. The main part
af this demand is tcken up by mecrofauna. At the Arenicola-flot 84 @
of total respiration is attributed to macrnfaouna. At the Nerels-Corophium-
be:1t the share of macrofauna respiretion varies between 9 ~nd 66 %,
at the seaqrass-bed only 20 % of total respiration is used in macrof=uns
respiration,

(7] tnergy flow through the mecrofauna community emounts to 6Y qC m'-?a_'1 at
the Arenicola~flet, B85 al n<a~) at the seacrass-bed end 35 aC ma" at
the Nereis-Corophium-belt. Considering the entire tidal tlat area of the
"Konigshafen" (3.8 km 2), 43 tons C &~ are assimilated by macrofauna
on the Arenicola-flat (95 % of totel area). At the seagrass-bed (8 '
of total arees) 17 tons C a~ ! are assimiloted by macrofauna ard et the

Nereis-Corophium-belt {9 % of totel area) 8 tons C a—1

' -erofauna, especially the dominant species Hydrobia ulvee , represents the

cdirect link between benthic primary production and the consumers of nicher
tronhic levels. The mutual effect between benthic producers and henthic
consumers is very intensive beceuse of the narrow spatial coexistance.
insnite of a high feeding activity during sumrer, food supply by benthic

diatoms is sufficient to maintain » high production of macrofauna,



ZUSAMMENFASSUNG

In drei Assoziationen im Watt des Ktnigshafens wvor der

Insel Sylt ( Nereis—Corophium-Zone, Seegras—Cemeinschaft,
Arenicola-Gemeinschaft} werden Produkticn und Respiration
der Makrcofauna untersucht: der EnergiefluB wird berechnet und
die Rolle der Makrofauna in der Gemeinschaft beschrieben.

Die Untersuchungen griinden sich auf Produktionsmessungen
und auf " Bell jar!Experimente im Verlauf des Jahres 1980.

(1) Die Siedlungstruktur der Makrofauna wird in den unter-—
suchten Gemeinschaften durch die deutliche Dominanz
von Hydrobia ulvae geprdgt. Damit ist ein Uberwiegen von
Weidegingern/Substratfressern von geringer KérpergroBe
verbunden.

(2) Die ibrigen Arten der Makrofauna gehdren verschiedenen
trophischen Stufen an, Auf Grund des Nahrungsangebots
im Untersuchungsgebiet, einer euphotischen Flachwasser-
zone mit hoher Diatomeendichte, und der Bevorzugung von
Diatameennahrung durch die dominante Art wird der
EnergiefluB durch die Gemeinschaften in erster Linie durch
eine grazing-Naluungskette gepradgt, die sich auf die
benthische Primdrproduktion grindet,die in der Ge-
meinschaft selbst erzeugt und nicht von aufen eincetragen
wird.

(3) Die Jahresproduktion der Makrofauna ist im Arenicola-Watt
mit 50 g afdw m >  und in der Seegras-Gemeinschaft mit
48 g m 2 gleich hoch. Mur rund ein Drittel der Produktion
dieser beiden Gebiete wird in der Nereis-Corophium-Zone
erreicht (17 g m 2). Die Unterschiede sind durch die
verschiedenen Miglichkeiten der Nutzung des Mahrungsan-
gebots je nach Linge der Bedeckurngszeit bedingt.

(4) In allen drei Gemeinschaften ist die Sekundédrproduktion
der Makrofauna besonders im Frithjahr erhéht und im



(5)

(6)

(7)

Sammer und Herbst sehr niedrig. An Hydrobia ulvae

konnte dabei gezeigt werden, daB in der wdrmeren Jahres—
zeit das Maximum der assimilierten Energie durch den
erhdhten Stoffwechselumsatz wieder verloren geht, wdhrend
im Frithjahr bei einem reichen Mahrungsangebot und
niedrigen Temperaturen geringere Energieverluste auftreten,
so daB die assimilierte Energie in hohem MaBe fir die
Produktion genutzt wird. Anhand verschiedener Wachstums-
charakteristika konnte fiir Hydrobia ulvae ein parabolisches
Wachstum nachgewiesen werden, das den saisonalen Ver-

lauf der Produktion dieser Art und damit der untersuchten
Gemeinschaft bestimmt.

Im Arenicola-Watt wird die benthische Primérprodukticn

mit einem Wirkungsgrad von 29 %, im Seegras-Watt von 14 %
und in der Nereis-Corophium-Zone von 8 % genutzt. In diesen
Gameinschaften ist die Primfrproduktion hoch genug, um

die Ernshruno der Makrofauna zu gewdhrleisten.

Der jdhrliche Bedarf an Sauverstoff betrdgt unter Berlick-
sichtigung der Bedeckungszeit im Arenicola-Watt 180 1 m
Jahr~!, im Seegras-Watt 540 1 m Z2Jahr | und in der
Nereis-Corophium-Zone 130 1 m 2Jahr . Von diesem Umsatz
wird der grdBte Teil von der Makrofauna eingenamren. Im
Arenicola-Watt gehen im Mittel etwa 84% der gemessenen
Gesamtatrmmg in die Makrofaunarespiration. In der Mereis-
Corophium-Zone schwanken die Anteile stark zwischen 9

und 6B% und im Seegras-Watt wird im Mittel nur ein Anteil
der Makrofaunaatmung von etwa 20% an der Gesamtrespiration
gefunden.

2

Die Assimilationsrate als MaB fiir den Energiefluf durch die
Makrofaunagemeinschaft betrfigt im Arenicola-Watt 69 g C
m 25!, im Seegras—Watt 85 g C m 2J | und in der Nereis-
Corophium-Zone 35 g C m 2 . Bezogen auf das gesamte
Gebiet des Kénigshafens werden im Arenicola-Watt (95% der

Fldche} 83 to C pro Jahr, in der Seegras-Gemeinschaft



(8% der Fliche) 17 to C und in der Mereis—Corophium-
Zone (9% der Fliche) 8 to C pro Jalr durch die Makrofauna

assimiliert.

Bereits durch die Ermihrnmgsweise der dominanten Arten der
Makrofauna ist eine starke Abhdngigkeit von der benthischen
Primdrproduktion zu erkennen. Die Makrofauma stellt mit der
dominanten Art Hydrobia ulvae das direkte Verbindungsglied
zwischen der benthischen Primdrproduktion und den Konsumenten
der héheren trophischen Niveaus her. Die Wechselwirkung zwischen
benthischen Produzenten und benthischen Kosumenten sind durch
die enge raumliche Verzahnung sehr intensiv.

Trotz hoher FreB-Aktivitdt der Makrofauna wdhrend der Sommer-
monate ist das Nahrungsangebot ausreichend, um eine hohe Jahres-
produktion der Makrofauna zu erreichen.
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EINLEITUNG

Die makrobenthischen Lebensgemeinschaften des Wattenmeeres sind
im Hinblick auf ihre Struktur sehr gut bekannt (CASPERS,1948;
HAGMETER und KENDLER, 1927; KUNIG, 1943; LINKE,1939,). Besonders
im Konigshafen sind grundlegende Arbeiten lber die Artenzusammen-—
setzung der Makrofaunacemeinschaften entstanden {(WOHLENBEPG,1937}.
Die Makrofauna stellt durch ihre hohe Biamasse eine wichtice
Kawponente im Ckosystem " Watt " dar (BEUKEMA,1976).

Sie bildet ein wichtiges Verbindurgsglied zwischen Primirpro—
duzenten und Konsumenten héherer Ordnung, deren groBe Anzahl
(Vigel, Fische und réuberische Wirbellose) ein typisches Merk-
mal der Wattgebiete ist. Die Makrofauna muB daher eine hohe
Produktionsleistung erbringen, um bei dem starken WegfraB durch
Riduber noch Biamassewerte zu erhalten, wie sie im Watt gefunden
werden.

Messungen der Sekundédrprodukticon in verschiedenen Gezeitenge-
bieten der Mordsee haben auch Werte erbracht, die in der Recel
weit tber denen sublitoraler Gebiete liegen (BEUKEMA,1981;
WARWICK v PRICE, 1975 ;WOLFF v DE WOLF,1977).

Trotz genauer Strukturuntersuchungen der Makrofauna im deutschen
Teil des Wattenmeeres, fehlen bisher Untersuchungen zur Sekundidr-
produktion dieser Gebiete,

Zur Charakterisierung der Funktion der Makrofauna im Okosystem
ist die Bestimmmng der Sekunddrproduktion nicht ausreichend.
Besser ist die Erfassung des Energieflusses, der auf die Ge-
meinschaft iUbertragen nicht nur erkennen l&Bt, wieviel der ein-
gestrahlten Sonnenenergie die Makrofauna iber die Nahrung er-
reicht und wieviel von dieser Energie an hdhere trophische
Niveaus weitergegeben wird, sondern auch zeigt, in welchem
Verhiiltnis die durch die Makrofauna fliefende Energie zum
EnergiefluB durch niedrigere trophische Stufen (Primdrproduktion)
steht.
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Der EnergiefluB durch die Makrofauna 1&Bt sich nicht direkt
messen, wihrend die Makrofaunaproduktion und die Makrofauna-
respiration gut mefbar sind. Diese sind auch die beiden Haupt-
teile am EnergiefluB, und die Summe dieser beiden GrtBen gibt
den Energieflul gut wieder.

Gleichzeitige Messungen von Sekunddrproduktion und Respiration
wurden vor allem bei der Untersuchung einzelner Populationen
angewendet, um Aussagen Uber das Gesamtenergiebudget einer
Population zu machen (HUGHES,1970; KUEMZLER,1961; ODUM v SMALLEY,
1959; TEAL,1962; MANM,1965). Sie haben die {iberwiegende Rolle
der Respiration im Energiebudget von Arten der Makrofauna be-
legt (HARGRAVE,1971; MATHIAS,1971; PAIME,1971; MILLER v MANN,
1973; KOFCED, 1975).

Im Zusammenhang mit der Energetik ganzer Gemeinschaften und
Okosysteme ist der Respiration der Konsumenten stets besondere
Beachtung geschenkt worden (JANSSON v WULFF,1977; PAMATMAT,1977;
HARGRAVE, 1969; PAMATMAT,1968; BANSE et al., 1971). Durch die
Erfassung des aerchen Stoffwechsels und dessen Aufteilung auf die
wichtigen Skologischen Xomponenten ist in vielen Flachwasser—
gemeinschaften bereits ein wichtiger Schritt zur Charakterisierung
der Punktion der Ukosysteme getan.

Die verschiedenen Gemeinschaften der Gezeitengebiete sind aus
methodischen Griinden besonders geeignete Untersuchungsgebiete
flir Fragestellungen zur tkologischen Energetik. Viele Unter-
suchungen sind vor allem in den amerikanischen Salzmarschen

zu dieser Thematik entstanden (ODUM v DE LA CHRUZ,1967; POMEROY
v WIBGERT, 1981; PAMATMAT, 1968; TEAL,1962),

Auch im Bereich des Wattenmeeres wurden Fragen zum EnergiefluB
und Gemeinschaftsstoffwechsel aufgegriffen (DE WILDE,1980;
KUIPERS et al, 1981), Im Zentrum steht dabei die Rolle der
Makrofauna im Vergleich zu der des Mikrobenthos (Bakterien,
Mikrofauna, Meiofauna), das zum Teil unter dem Begriff des

" small food web " zusanmengefasst wurde. Ein Uberwiegen des
Mikrobenthos bei den Umsatzprozessen im Benthos wurde in diesen
Arbeiten postuliert. Im Zusammenhang mit der hohen Bedeutung



der Mikrobenthoskamponente wird dessen hohe Produktivitit
als Foloe eines hohen Detrituseintrags aus der Nordsee
(DE JONGE v POSTMA, 1974) ancesehen und das Watt als
subsiddres System eingestuft.

In der vorliegenden Arbeit wird die Sekunddrproduktion

von drei fiir das Wattenmeer der Nordseekiiste typischen
Makrofaunagemeinschaften im Kénigshafens untersucht. AuBerdem
wird der Stoffwechsel dieser Gemeinschaften erfaBt und der
Energieflul berechnet.

Dabei ist es das Ziel, herauszufinden, welche Gruppen der
Makrofauma die Produktion, den Gemeinschaftsstoffwechsel

urnd den EnergiefluB pragen.

Auch der Weg, auf dem die Nahrungsenergie von den Primér-
produzenten zu den Konsumenten ({(Sekunddrproduzenten) ge-—
langt, soll geklidrt werden. Dabel gehen die Untersuchungen
von der Erfassung der Siedlungsstruktur, der Sekunddr-
produktion und der Respiraticneinzelner Arten und der Ge-
samtatmuing im Freiland (Bell jar Experimente) aus.
Synoptisches Datenmaterial iber das Nahrungsancebot in den
unter suchten Gemeinschaften, das von R. ASMUS erarbeitet wurde,
konnte zur Diskussion herangezogen werden.



MATERTAL UND METHODEN

I. Feldmessungen

wihrend des Jahres 1980 wurden in monatlichen Abstédnden an 3
Stationen im Bulitoral des Konigshafens am Nordende der Insel

Sylt Feldmessungen zur Respiration der Gemeinschaften durchge-
filhrt. Als Stationen wurden nahe der Hochwasserlinie 1. die
Nereis-Corophium~Zone, 2. das durch den Bewuchs mit Zwergseegras
deutlich physiognamisch unterscheidbare Seegras-Watt und 3. das
Arenicola-Watt, ein Sandwatt, mit der grtBten Flichenausdehnung
ausgewdhlt.

Die Feldmessungen zur Respiration der Gemeinschaften und ihrer
wichtigsten Komponenten wurden mit Hilfe von geschlossenen Systemen
(Dunkelglocken) monatlich wdhrend der Uberflutungsperiode vorge-
namomen. Die MeBtechnik folgte dem Prinzip der "Bell jar” - Technik
(PAMANIMAT v FENTON, 1968; HALIBERG et al, 1972 ; SMITH, 1974;

SMITH et al, 1972 ; SMITH v TEAL, 1973; SMITH und HESSLER, 1974;
SMITH et al, 1974; JANSSON, 1977 ). Im Unterschied zu diesen

wurde in Anlehnung an die Produktionsmessungen im Plankton

mit Hell- und Dunkelglocken gearbeitet. Die Dunkelglocken bestehen
aus einem oben offenen, undurchsichtigen PWC-Zylinder, dessen
Innemwdnde mit einer schwarzen Epoxidbeschichtung gegen das
Meerwasser isoliert siml, um den Austritt von schiidlichen Stoffen aus dem
PVC zu verhindern. Der untere Rand des Zylinders ist geschirft,

um das Eindringen in das Sediment zu erleichtern. Cben ist der
Zylinder mit einer transparenten Polyaethylen-Folie abge-
schlossen (JANSSON, 1977). Durch die Transparenz kinnen etwaige
Luftblasen beim Fiillen der Glocke erkannt und dadurch besser
entfernt werden. AuBerdem ermtglicht die elastische Folie die
Ubertragung von Turbulenzen auf den Glockeninhalt (GUST, 1977).

Alle Glocken sind seitlich mit einem Plastikhahn versehen, der
das Wasser bei Beginn der Messung wihrend der Flut in das
Innere der Glocke einliBt. Die Glocken werden 25-30 om tief

in das Sediment gedriickt. Es wird dabei je nach Glocke eine
Fliche van 500-700 cm’ eingeschlossen (vgl.Tab. 1). Um eine
miglichst lange MeBphase zu ermdglichen, haben die aus dem
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Sediment ragenden Teile der Glocken an jedem Standort eine
unterschiedliche Hthe, so daB verschiedene Volumina einge-
schlossen wurden.

Fiir die Messungen wurden stiindlich Proben zur Sauerstoffbe-
stimmng nach Winkler entnommen. Gleichzeitig wurde wdhrend
jeder Probennahme die Wassertemperatur gemessen. Die Dauer
einer Messung richtete sich nach der Dauver der tlherflutungs-
periode. Sie betridgt im Arenicola-Watt ungefdhr 6 Stunden,
im Seegras-Watt 4-5 Stunden und in der Nereis/Corophium—
Zore 2 Stunden.

Zur Bestimmung des Sauerstoffverbrauchs makrofaunafreier
Sedimente wurde Oberflichensediment, aus dem die Makrofauna
entfernt war, in Dunkelkammern von 100-300 ml Inhalt einge-
bracht (Schichtdicke 3 mm) und mit filtriertem und dquili-
briertem Meerwasser versetzt. Um die chemische Oxidation zu
bestimen, wurden einige Kammern zur Ausschaltung der
bioclogischen Atmung mit je 1-2 ml Formol (40%) versetzt. Die
Kammern zur Messung des chemischen und biologischen 02-Verbrauchs
wurden wihrend der Daver des Glockeneinsatzes an den Stationen
ausgesetzt, und der Sauverstoffgehalt zu Beginn und Ende des

Einsatzes bestimmt.

Die mittlere Wassertiefe betrdgt im Arenicola-Watt rund 1 m,
imSeegras-Watt rund 0,5 m und in der Nereis/Corophium-Zone

0,2 m. Die mit einer Boje markierten Glocken wurden wihrend

der Flut watend erreicht. Bei den Einsdtzen erfolgten kombinierte
Messungen der Respiration und Primérproduktion. Zur Charakteri-
sienung der Sedimente wurde die orvanische Substanz der
Sedimente mittels Glihverlust gemessen. Angaben zu Korngréfen—
analyse sind bei WOHLENBERG (1937) aufgefilhrt.

II. Entnahme und Bearbeitung der Bodenfauna

Im AnschluB an die Messungen des Sauerstoffverbrauchs in

situ wurde dle Makrofauna der in den Glocken eingeschlossenen
Sedimentkerne aussortiert und fiir die Bestimmung der Biomasse
aufgearbeitet. Dabei wurde der charakteristische Aufbau der in den
Glocken eingeschlossenen Sedimente beriicksichtigt. Die aerche
Schicht, kemntlich an dem bhellen Farbton, reicht maximal 3 cm
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tief in das Sediment. Sie enthdlt den GroBteil an kleinerer Makro-

fauna. Um alle Organismen, besonders die kleinen.zu erfassen,

wurden aus der aercben Schicht pro Sedimentkern 6 Stechrohrproben

(Fliche jeweils 10 c:m2) entnommen. Diese Unterproben wurden

ohne Sieben im Labor nachmit bloBem Auge erkennbaren Organismen ausgezdhlt .
Der andere Teil der aeroben Schicht wurde sorgfidltig entnommen

und im Feld durch ein 500 j-Sieb gesplilt.

Im Seegras-Watt wurde das Blattmaterial lber der Sediment-—
oberfliche abgeschnitten, bevor die cben geschilderte

Prozedur vorgenommen wurde. Das Blattmaterial warde im Labor
in einem Aquarium mit Meerwasser gesplilt. Wdhrend die Blitter
dabei an der Oberfliche schwammen, sank die vagile Epifauna
auf den Grund des Beckens und konnte getrennt entnommen werden.
Danach wurde das Blattmaterial noch auf festsitzende Epifauna
hin untersucht.

Die nichst tiefere Schicht besitzt einen anaercben Charakter
(Monosulfidschicht). Hier finden sich nur noch wenige,kleine
Organismen. Von den groBeren lebt im unteren Teil der Schicht
der Polychaet Arenicola marina , im oberen Teil halten sich
haufig gréfere Exemplare von Macoma balthica auf. Das Sediment
dieser Schicht wurde durch ein 1 mn-Sieb gespiilt.

Ebenso wurde mit der Schillschicht, der tiefsten Schicht,
verfahren, die in der Regel keine Makrofauna mehr enthiilt,
in die aber beim Ansheben des Glockeninhaltes einzelne Watt-—
wilrmer gelangen kénnen.

Tab. 1 MaBe der MeBsysteme fiir die Bestimmung des 02—Verbrauchs
im Freiland

Lénge Breite Hohe Hohe iber Fliche Volumen
(Gm)  (am)  (am) Sedimentob. (am?) (omd)

Arenicola-Watt

Hellglocke - #28,80 55,0 27,00 651,44 17588,80
Dunkelglocke - #29,80 55,0 26,70 697,46 18622,18

as-HWatt

Hellglocke 24,40 24,40 40,00 11,90 595,36 7084,78
Dunkelglocke 24,80 23,70 40,00 11,80 587,76 6935,57
Nereis-

Corophiun-Zone

Eeliglocke 24,40 24,40 20,00 6,80 595,36 4048,45

Dunkelglocs 24,40 24,40 20,00 6,80 595,36 4048,45



III. Produktionsmessungen

Fiir die Produktionsmessungen wurden die Individuen der
dominanten Arten nach GriBenklassen sortiert und ihr
Individualgewicht bestimmt. Zur Bestimming des Anteils an
organischer Substanz wurden die Organismen aus dem Glocken-
versuch 3 Tage bei 75 © C bis 100°C im Trockenschrank getrocknet
und anschlieBend 2 Stunden bei 600°C verascht. Die monatliche
Produktion pro m2 wirde aus den Verdnderurgen des mittleren
Individualgewichtes und der mittleren Hiufigkeit pro GréfSen—
klasse flir jeden Monat nach der Formel P= { W.I-Wz)x (N1+N2)/2
berechnet (WINBERG,1971), wobei W, und W2 die mittleren
Individualgewichte pro GréBenklasse am Anfang und am Ende
eines Monats sind und N.[ und N, die dazugehdrigen Individuen-
zahlen.

In Fallen, in denen das Material umfangreich genug war, wie

bei Hydrobia ulvae, wurden Gewichts~ und Hiufigkeitsunterschiede
nicht direkt den empirischen Daten entnommen, sondern aus

einer aus diesen Daten berechneten Wachstumskurve bestimmt.

IV. Respirationsmessungen im Labor

Fiir Regpirationsmessungen im Labor an einzelnen Arten der
Makrofauna stand eine DurchfluBapparatur mit polarographischer
Sauerstoffelektrode zur Verfikprwy. Nach Beruhiqung der Tiere

und Gewthnung an die Kammerverhiltnisse wurden Messungen Uber
maximal 6 Stunden durchgefithrt, entsprechend der Uberflutungs-
2zeit im natlrlichen Milieu. Alle Laboruntersuchungen wuarden bei
angendherten in situ Temperaturen in einem temperaturkonstantem
Raum durchgefiihrt. Die Meftechnik wurde bei SCHRAMM et al (1976),
DRIES et al (1978), BULNHEIM (1972) beschrieben.

Zur Messung des Saverstoffverbrauchs wurde mur frisch ge-
fangenes Tiermaterial herangezogen, das selten lidnger als 6
Stunden vor der Messung gehidltert wurde. Meistens wurden die
Tiere bei Ebbe gesammelt urd gleichzeitig mit Eintritt der
Flut am natiirlichen Standort wurde die Messung begonnen. In den
Respirationskammern befand sich eine Schicht ausgeglihtes
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Standortsediment. Die DurchfluBrate durch die Kammern wurde
so gewsdhlt, daB die Sauerstoffsdttigung nicht unter einen Wert
von 90 % fiel. Zur Kontrolle der Werte der Durchflufanlage
wurden stets 10~20 Winklerflaschen mit ausgegliihtem Sediment
und Einzeltieren verschiedener Gréfe sowie einige Flaschen
ohne Tiere gemessen.

Fliir die Labormessurgen des Saverstoffverbrauches wurden
Temperaturen von 0°,5°,10%,15° und 20° gewdhlt. Bei jeder
dieser Temperaturen wurde das GroBenspektrum einer Art ge-
messen. Messungen bei kilhleren Temperaturen wurden im Winter—
halbjahr, Messungen bei htheren Temperaturen im Sormerhalb-
jahr durchgefithrt. Die Messung des Sauerstoffgehaltes der
Kontrollen erfolgte mit der Winklermethode.

V. Auswertungsmethoden, Berechnungen und statistische Tests
Der in situ-Saverstoffverbrauch der gesamten Gemeinschaft
wurde nach folgender Formel berechnet :

M) "

ST1=-£-_;-_?2 xVGxF; St2='1?2—-?; xVGxF ...... usw.
Sp ist der Saverstoffverbrauch wihrend des ersten MeBinter-
valls, ST wdhrend des zweiten. M‘i 2.3 ist der Gehalt an Sauer-
stoff in fil %0,.177 , ¢, , . ist die Zeit der Messung in
Stunden und VG das Wasse;.'w'almen in der Glocke. F ist der Um-
rechnungsfaktor von der Glockenfliche auf einen Quadratmeter.
Die Sedimentatmmg SR, der chemische 02-Bedarf SC und die 02-
Aufnahme des freien Wassers S, wurden entsprechend nach der

P
obigen Formel berechnet.

Der Sauverstoffverbrauch, der durch die ungestérte Makrofauna
und Makroflora verursacht wird, ergibt sich aus der Differenz
zwischen Gesamtsauerstoffverhrauch und 02-Verhraud1 des
Sediments und Wassers.

Die im Labor gemessenen Respirationsraten der Arten der Makro-
fauna wurden fir jede Temperatur gegen die Individualgewichte
im logarithrischen MaBstab aufgetragen und daraus Regressions-
geraden berechnet (lineare Regressionsanalyse, SACHS, 1969).
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STRUKTUR UND FUNKTIQN DES OKOSYSTEMS

I. DAS UNTERSUCHUNGSGEBIET

Untersucht wurden verschiedene Wattenmeergemeinschaften im
Kbnigshafen, an der Nordspitze der Insel Sylt ( 55° 2,8 'N
8° 25,3 '0).

Die Bucht ist etwa 4 km lang, 1 km breit und hat eine Fliche
von 3,8 kmz. Im Siiden wird das Gebiet durch die Diinen des
Listlandes begrenzt. Die diesen Dilnen nord@stlich vorge-
lagerten Marschwiesen sind eingedeicht. Nach Westen und
Norden bildet der Ellenbogen eine Begrenzung, eine Diinen-
kette, die den Kénigshafen von der offenen Nordsee abtremnt,
m Siidosten des Kénigshafens liegt die Insel Uthdrn, eine
kiinstliche Sandaufspiilung.Sie trennt den sogenannten inneren
Konigshafen, in dem die Untersuchungen stattfanden, vom
#uBeren Konigshafen. Die Bucht ist nach Osten gedffnet.

Sie wird durch einen tiefen Priel im Zentrum 2um Lister Tief

Etwa 88 % des gesamten Gebietes des Konigshafens fallen bei
Niedrigwasser trocken. Bei einem mittleren Gezeitenhub

von 1,70 m (gegen NW) befindet sich die Niedrigwasserlinie
etwa - 1,00 m unter NN und die Hochwasserlinie bei + 0,70 m
ilber MN. ( Gezeitentafel des DHI )

Von der Héhe des Watts iber der Niedrigwasserlinie ist die
mittlere Bedeckungszeit mit Wasser abhiingig. Die Hohenlinien
sind in Abbjldung 1 a dargestelilt,

Die mittlere Bedeckungszeit betrigt bei 0,50 m liber NN etwa
2 Stunden,bei + 0,10- +0,20 m 4 Stunden und bei einer Hthe
von —-0,30 m unter NN 6 Stunden. 55 % der Fliche des Kinigs-
haferwattes haben eine kiirzere Bedeckungszeit als 6 Stunden.
Der iberwiegende Teil des Gebietes besteht aus reinem Sand-
watt (Abb.1 b ). Nur entlang des Prieles, im Bereich der
Muschelbinke und im westlichen inneren Konigshafen vor dem
sogenannten Gréning befinden sich Sedimente mit htherem
Schlickgehalt.

WOHLENBERG (1937) beschreibt die Besiedlung des Sandwatts im






Abb.1 Das Untersuchungsgebiet Kénigshafen/Sylt

b) Raumliche Verteilung der Lebensgemeinschaften im
Kdnigshafen, Arenicolawatt (weiB), Seegraswatt (kariert)
Nereis/Corophiumzone (senkrecht liniert), Muddwatt

(schwach punktiert), Muddwatt mit Mytilus-Bdnken (punktiert),
Sublitoral ( gewellt); 1: Station im Arenicola-Watt (55 % der
Wattfldche des inneren Konigshafen), 2: Station im
Seegras-Watt (8%), 3: Station in der Nereis/Corophiumzone (9%).
(Zeichnung nach Luftbild 2350/79, MaBstab 1 : 10 000 ).



inneren Kénigshafen durch zwei Gemeinschaften. Die Arenicola
marina {Junggut)- Clitellio-Siedlung besiedelt als schmaler
Girtel unterhalb der Hochwasserlinie relativ fest gepackte
Sedimente mit geringem Wassergehalt und entspricht dem
Arenicola-Brutwatt. Die Arenicola marina (alt)- Scoloplos-
siedlung entspricht den untersuchten Gemeinschaften des Sand-
wattes, wobei im folgenden die Gebiete mit Bewuchs von Zostera
noltii als Seegras-Watt, die ohne Zostera noltii als Arenicola-
Watt bezeichnet werden. Das Sandwatt an der Hochwasserlinie,in
dem Arenicola marina fehlt, wird in dieser Arbeit lbereinstimmend
mit WOHLENBERG als Nereis/Corophium—Zone bezeichnet. Der
Arphipode Corophium volutator war im Untersuchungsjahr jedoch

nur gering vertreten.

Die Kérnung der Sedimente ist recht grob, bedingt durch den
hohen Anteil an Flugsand aus den benachbarten Dinengebieten.
Die Standorte fiir die experimentellen Untersuchungen liegen
auf drei verschiedenen Niveaufldchen (Abb.1 a). Das soge-
nannte Arenicola-Watt liegt auf einem Niveau zwischen -0,75 m
unter NN und +0,10 m ilber NN. Die Probenfliche fiir die Unter—
suchung in diesem Gebiet hat eine Lage von -0,30 m unter NN.
Das angrenzende Seegras-Watt dehnt sich zwischen den HShen-—
linien +0,10m bis +0,40 m iber NN aus. Der Probenstandort
befindet sich bei + 0,20m {iber NN.

Von einer Hohe von 0,50 m ther NN bis zur Hochwasserlinie
bei 0,70 m ibber NN erstreckt sich die Nereis/Corophium—Zone,
ein meist sehr schmaler Glirtel. Der Probenstandort in diesem
Gebiet lag bei ¢,60 m {ber NN.

II. PHYSIKALISCHE UND CPMS(I{ElMEFAKIOBEN

Eine eingehende Beschreibung der physikalischen und chemischen
Umweltfaktoren, insbesondere der Kurzzeitfluktuationen ist
bereits durch WOHLENBERG (1937) erfolgt. Daher soll in
folgendem vor allem auf die jahreszeitlichen Verinderungen
van Temperatur und Salzgehalt eingegangen werden.
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Die Temperaturverhdltnisse in Gezeitengebieten werden in
besonders starkem MaBe durch die Lufttemperaturen geprégt.
Gezeitengebiete weisen daher stdrkere Unterschiede in der
Temperatur zwischen Sommer und Winter auf als die dauvernd
mit Wasser bedeckten Meeresteile. Sowohl Eisbildung als
auch sammerlich starke Erwdarmung sind daher nicht selten.
Die mittlere Temperatur des kdltesten Monats (fiir ozeanische
Klimagebiete, Februar )betrdgt am Untersuchungsstandort

+ 0,8° Celsius, die mittlere Temperatur des wirmsten
Monats + 15,9°C. Im langjshrigen Jahresmittel betragt die
Temperatur 8,1°C. ( Klimakunde des Deutschen Reiches Bd.II,
Berlin 1939, zitiert in KOEHN, 1963 )

Die Wassertemperaturen im Zeitraum der Untersuchungen sind

in Abbildung 2 dargestellt. Das Minimum der Wassertemperatur
wurde mit - 1,3°C im Januar gemessen, das Maximum im August

mit 19,3°%.

Diese Temperaturangaben beziehen sich auf Werte, die von der
Wetterstation List/Sylt an der Oberfldche des Lister Tiefs
gemessen wurden. Auf den Wattfldchen selbst ist die Temperatur
mehr den Lufttemperaturen angenshert.

Die mittlere Temperatur des kdltesten Monats betrdgt im
Untersuchungszeitraum + 0,2°C, die des warmsten Monats + 1'.-',2°C.
Im Mittel herrschten Wassertemperaturen von + 8,5°C, die mittlere
jéhrliche Lufttemperatur betrug + 8,0°C.

Im Untersuchungsjahr waren die Lufttemperaturen im Januar mit
-1,02°C niedriger als im langjihrigen Mittel (+1,0°C) , wdhrend
die mittlere Temperatur im August von 16,47°C hoher war als das
langjshrige Mittel (15,7°C), (siehe Tabelle 2). Das

niedrige Jahresmittel ist vor allem durch die zu kalten Winter-
monate von Januar bis Mdrz bedingt, die eine Eisbedeckung des
Wattes von Mitte Januar bis Ende Februar, von wechselnder Aus-
dehnung zur Folge hatten. Bereits der Winter 1978/79 war ein
starker Eiswinter mit sehr tiefen Temperaturen, der einen lang-
anhaltenden EinfluB auf die Fauna hatte.



Tab. 2 Klimatische Daten zum Untersuchungsqebiet fir das Jahr 1980 {nach Angaben der Wetterstation List}

b

|

1980 List/Kdnigshafen ; Januar | Febr. : Mirz Aprili‘ Mai, Juni! Juli| August  Sept.| Okt. |Nov. | Dez. | Mittel!
.i

Mittelwert Wasser- 0,2 0,2 |1,6 {55 [11,5{16,24 16,54 17,26 15,0 10,5 |4,01]3,25| 8,48
temperatur
Maximm 2,7 1,3 3,5 [ 8,5 | 14,2 18,0| 19,0 { 19,30 (16,4 [13,7 |7,80 [4,50
Minimm =1,3 -1,2 L0.1 1,0 8,7113,4| 15,5 [ 13,9 3,7 |8,0 |2,00 |-0,7
Zahl der Tage mit
Wassertemperaturen untgdr 12 9 1 2 24
°c
Zahl der Tage mit
Wassertemperaturen 0
tber 20 © C
Mittelwert Luft-
: atur - 1,2 0,4 |[1.,4 6,1 o,4 | 14,89 15,5 {16,5 14,7 19,2 4,9 13,6 8,04
Maxinmum 2,6 3,8 5,6 13,2 16,1 | 20,5 20,5 19,3 17,5 13,5 9,9 16,9
Minm -4'3 —4p6 -2'4 | 2,0 6'5 11'5 13,2 12'2 13'2 3'4 _3'1 _5,2

_VL_.
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Die Wassertemperatur ist nicht an allen Teilen des Wattes gleich.
Die flachen Gebiete zeigen in der Regel im Sammer hihere
Temperaturen und im Winter niedrigere als die tiefen Gebiete.

Im Sommer befindet sich eine meBbare Grenze zwischen kithlerem und
erwarmtem Wasser bei Hochwasser etwa im Bereich des Seegras-Watts.
{abb. 3)

C
20,
A
— N
15] /./. /\., \-\,_.\.
10} / \\_

) F M AMJ J A S O N D

Abb.2 Jahresgang der Wassertemperatur im Lister Tief 1980.
Dargestellt sind die mittleren Wassertemperaturen -
fiir je 10 Tage. (Nach MeBwerten der Wetterstation in

List/Sylt) .



T°C

22 |

JFMAMIJ J ASOND
»—=x Arenicolawatt

o——o Corophiumwatt
----+» Seegraswatt

Abb. 3 Temperaturen an den 3 Stationen wdhrend der MeBeinsdtze.
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Die Salinitdt schwankt zwischen 26 und 31 %0. Es herrschen
also im wesentlichen polyhaline Bedingungen., Die Salinitidt

ist im starken MaBe abhingig von der Niederschlagswenge. Sie
ist deswegen im September/Cktober,der Zeit der stédrksten
Niederschlige, wesentlich geringer als im Mai/Juni. Im Samer
kann Verdunstung die Salinitdt erhéhen. Zwischen den Standorten
sind Unterschiede in der Salinitdt unbedeutend. Nur in der Nereis-
Corophium-Zone kann durch einflieflendes Grundwasser aus den
angrenzenden Diinen bei hoher Niederschlagsmenge ein gering-
fligiger AussiiBungseffekt des interstitiellen Wassers beocbachtet
werden.

Die Strémmngen im Gebiet werden vor allem durch die Gezeiten
hervorgerufen. Die Gezeitenwelle liuft von Osten nach Westen
prielaufwdrts. Anf den Wattflachen im siidlichen, inneren Teil

des Ktnigshafens hat die Strémung bei Flut eine von Nordwesten
nach Siidosten verlaufende Richtung, die sich bei Ebbe entsprechend
umkehrt. Je nach Windrichtung und Stérke wird diese Richtung etwas
modifiziert. Im wesentlichen werden bei stédrkeren Winden die
gerichteten Gezeitenstrdmingen durch Turbilenzen iiberlagert.

Die Turbulenz nimmt mit alnehmender Wassertiefe ab.Von diesen
Turbulenzen wird bei starken Winden auch die cbere Sedimentschicht
erfaft, wodurch Rippeln gebildet werden.

Der Sauerstoffgehalt des Wassers im Kinigshafen ist in allen
Monaten des Jahres etwas ibersdttigt. Die Schwankungen im Verlauf
des Jahres sind daher weitgehend temperaturbedingt.

Im Kénigshafen {iberwiegen grobsandige Sdnde mit einem Median-
wert um 300 p.

(KorngréBenanalyse siehe WOHLENBERG, 1937, REISE, 1976). Die
obere Schicht der Sedimente ist aerob bis zu einer Tiefe von

1-3 am, je nach Jahreszeit. Darunter liegt eine Schicht schwarzen
Sedimentes (Monosulfid-Schicht) mit weitgehend anaeroben und
reduktiven Bedingungen. In ungefdhr 30 cm Tiefe befindet sich
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in Sedimentkernen aus den tieferen Wattgebieten eine Zone mit
Schalen von abgestorbenen Muscheln und Schnecken (Schill),

die durch die Aktivitit des Wattwurmes in diese Tiefen gelangt
sind. In den Wattgebieten in der Nihe der Hochwasserlinie, wo
Arenicola nicht mehr vorkommt, fehlt dieser Horizont. Dafiir
sind in den tieferen Schichten hier grtBere Kleihrocken einge-

lagert.
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1II. STRUKTUR DES UKOSYSTEMS

1. ALLGEMEINES ZUR STRUKIUR DES UKOSYSTEMS

Wichtige Elemente eines (kosystems sind die unbelebten

Kamponenten ( wie klimatische Faktoren, anorganische Substanzen,
organische Verbindungen) und die belebten Kamponenten {Produzenten,
Konsumenten, Destruenten). Alle Komponenten zeigen innerhalb

des Okosystems eine spezielle Verteilung im Raum. Die r#umliche
Struktur in einem Ukosystem kann so verschieden sein, daB man

von verschiedenen Subsystemen spricht (DM, 1969). Im Lebensraum
Gezeitengebiet 148t sich zundchst ein pelagisches von einem
benthischen Subsystem unterscheiden.

Das pelagische Subsystem ist wegen seiner im Gezeitenrhythmus
wechselnden Ausdehnung nur temporidr im unter suchten Gebjet vor-
handen. Es enthdlt eigene biotische und abiotische Kamponenten,
die mit dem benthischen System in enger Wechselwirkung stehen.

Von der Mehrzahl der benthischen Organismen kénnen die abiotischen
Karponenten ( Nihrstoffe, Sauerstoff) nur wéhrend der Phasen

des Untergetauchtseins genutzt werden. Da die flacheren Watt-
bezirke eine geringere Uberflutungsdaver haben als die tieferen
Gebiete, sind auch viele abiotischen Kamponenten fiir die benthische
Fauna in den flacheren Gebieten in weit geringerem Ausmaf nutz-
bar als in tieferen Gebieten.

Das benthische Subsystem ist rdumlich stark gegliedert und seine
tkologischen Kamponenten ilbertreffen die des pelagischen Subsystems
um ein vielfaches. Besonders reich ist die obere Grenzschicht des
Sedimentes an arganischem, abiotischem und bictischem Material. Mit
zunehmender Sedimenttiefe wird der Gehalt an organischen Komponenten

geringer.

Durch horizontale Unterschiede in der Verteilung der genamnten
Skologischen Komponenten entstehen Gameinschaften mit unterschied-
lichem Charakter. Fie Grince fir diese Unterschiede sind in erster
Linie die Wasserbedeckungszeit und die Sedimentverhiltnisse.
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54.93 % des Gezeitengebietes des Kénigshafen werden vom
Arenicola-Watt eingenommen, 8.80 % bilden Mytilusbénke, welitere
8.14 % nehmen Seegraswiesen ein und die Nereis-Corophium-Zone
in der Nihe der Hochwasserlinie besitzt einen Flichenanteil
von 8.85 %.

Neben den horizontalen Unterschieden zeigen die genannten
Gebiete auch vertikale Unterschiede ihrer Struktur.

Die Abbildungen 4 bis 6 zeigen die vertikale Verteilung der
wichtigsten biotischen Komponenten in den drei untersuchten
Lebensgemeinschaften, Die Werte filr das Mikrozoobenthos
wurden nach Zdhlungen von REISE (1981) fir 3 Lebensgemein-
schaften auf Biomasse ungerechnet. Bakterienzahl und - biomasse
wurde nach Sedimentcharakteristika nach DALE (1976) berechnet.
Die Biomasse und Zellzahlen der Primdrproduzenten wurden von
R.AMUS synchron zu dieser Untersuchung bestirmt,

Im Arenicola-Watt (Abb.4) sind nach diesen Angaben Primdr—
produzenten, Makrozoobenthos, Mikro- und Meiozoobenthos sowie
Bakterien in der Grenzschicht Sediment-Wasser reich vertreten.
Diese Schicht, in die das Licht bis etwa 3 mm Tiefe relativ
intensiv eindringt, hat trotz der geringen Volumenausdehnung
immerhalb der gesamten Sedimentsiule den gr&Bten Reichtum an
lebender Substanz ( 12,07 oC'm 2).

In die ndchst tieferen Sedimentschicht dringt nur wenig Licht
ein,sie ist jedoch in allen Teilen noch mehr oder minder gut

mit Saverstoff versorgt. Die Tiefe dieser Schicht schwéankt je

nach der Temperatur und der Durchmischung des Sediments zwischen

1 und 3 an. Primfirproduzenten kommen in dieser Schicht noch vor,
sind aber wie auch das Makrozocbenthos (Endofauna) schwiicher
vertreten als in der vorherigen Zone. Die Biomasse des Mikrobenthos
zeigt dhnliche Werte wie in der oberen Zone und die Bakterien

crreichen auf Grund der grdBeren Volumenansdehming dieses Raumes
eine hithere Biamasse pro m2 (etvea 0,28 gC'm—Z) .



Bokterien Mikrophylo- Mikro- Mokro-
benthos founa fauna
0,04 013 0006 11,89 0-03cr
0,28 117 005 158 03-Jcm
277 - + 32 3-30cm
a b

Abb.4 Blockdiagramm zur Darstellung wichtiger tkologischer
Karmponenten der Arenicola-Gemeinschaft.

a) 1: Bakterien; 2: Mikrophytobenthos; 3: Mikro—- und
Meiofauna; 4-9 Makrofauna (4: Hydrobia ulvae;

5: Arenicola marina; 6: Macama balthica; 7: Cerastoderma
edule; 8: Scoloplos armiger; 9: Eteone longa)

b) Biomasse ( g C m %) der Arenicola-Gemeinschaft in den
vertikal aufeinanderfolgenden Sedimentschichten.
Wiedergabe jdhrlicher Mittel. (Mikrophytobenthos nach
R.ASMUS, pers.Mitt,; Bakterienzahlen berechnet mit Hilfe
der Sedimentcharakteristika nach DALE,1976; Biomasse von
Mikro- und Meiofauna berechnet nach Abundanzwerten von
K.REISE. 1987 , mit Faktoren nach JANSSON und WUILFF, 1977).
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Den gréften Anteil hat die Monosulfidschicht im anaeroben
Bereich. Ihre Tiefe reicht bis zu 30 am. Makrozoobenthos kommt
nur in den Bauten vor, die mit der Oberfliche des Sediments
verbunden sind und daher aerobe Bedingqungen zeigen. Die
typische lebende Komponente dieses Bereichs wird von anaeroben
Bakterien gebildet.

Im Seegras-Watt ( Abb.5) findet sich wdihrend der Sammermonate
eine reiche Entfaltung der Makrophytenbicmasse. Im Jahres-
mittel ist diese niedriger als die Biaomsse des Makrozco-
benthos in der Oberflichenschicht. { Makrophyten: 12,6 oCm 2;
Makrozoocbenthos: 15,5 gC'm_z) . In den tieferen Sedimentschichten
ist die Biomasse der Endofauna geringer als in den reinen Sand-
watten, widhrend durch eine gréBere Detritusmenge eine hthere
Biomassekonzentration der Bakterien im Seegraswatt berechnet
werden konnte.

Die Nereis-Corophium-Zone ( Abb.6} zeigt in der obersten

Schicht eine reiche Entfaltung der Primirproduzenten (0,27 gC'm 2).
Die Bicmasse der Makrofamna ist hier jedoch deutlich geringer

(7,69 gC'm 2). Dies gilt auch fir alle anderen Komponenten

in den tieferen, grobsandigeren Sedimentschichten, die recht

arm an organischer Substanz sind. Der gréfte Teil der belebten
organischen Substanz wird an der Cherfliche der untersuchten
Wattbdden von der Kamponente der Makrofauna-Invertebraten ge-
bildet (Arenicola-Watt : 98,51 %, Seegras-Watt: 61,05 %,
Nereis-Corophium-Zaone: 92,02 % ).
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Bakterien Phyto - Mikro- Mokro-

benthos founa fauna

004 a:1263 0008 1550
b: 0,12
c: 0,10

095 a:+ 0,07 1,24
b:<1.00

4,50 - + 1.0

Abb. 5 Blockdiagramm zur Barstellung wichtiger Komponenten

a)

b}

des Seegras-Watts; 1: Bakterien; 2: Mikrophytobenthos;

3: Mikro- und Meiofauna; 4-9: Makrofauna

(4: Hydrobia ulvae; 5: Arenicola marina; 6: Littorina
jugosa; 7: Macoma balthica; 8: Scoloplos armiger;

9: Cerastoderma edule) 10: Zostera moltii; 11: epiphytische
Diatameen,

Biomasse wichtiger &kologischer Komponenten im Seegras-Watt
{ € m2). a= Makrophytobenthos, b= Mikrophytabenthos,

c= Epiphyten

( Weitere Erliuterungen siehe Abb. 4)

0-03cm

03-3cm

3-30cm
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Bakterien Mikrophyto-Mikro- Makro-
benthos  fauna fauna
0,05 027 0004 769
0.69 200 0,04 113
255 - + 0,88
b

Abb. 6 Blockdiagramm wichtiger Romponenten in der Nereis-—

a)

b}

Corophium-Zone.

1: Bakterien 2: Mikrophytobenthos 3: Mikro- und Meiofauna
4-9: Makrofauna (4: Hydrobia ulvae 5: Nereis diversicolor
6: Tubifex costatus 7: Macoma balthica 8: Eteone longa 9:
Corophium volutator 10: Dipterenlarve).

Biomasse g C m 2} der wichtigen Komponenten in
der Nereis/Corophiumzone.

0-03cm

03-3cm

3-30cm
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2. STRUKTUR DER UNTERSUCHTEN GEMEINSCHAFTEN

2.1 ARTENSPEKTRIM IND BHNLICHKEIT DER GEMEINSCHAFTEN AN DEN
UNTERSUCHUNGSSTANDORTEN

Gameinschaften kénnen bereits durch ihr Artenspektrum von-
einander unterschieden werden. Zur Identifizierung wverschiedener
Assoziationen wurden spezielle Ahnlichkeitsindices ent-
wickelt. Diese Methoden verwenden statistische Kriterien, um
die Frequenz des Vorhandenseins einer Art zu berechnen und um
Assoziationen zu quantifizieren.Dabel wird angencmmen, daB ein
gemeinsames Auftreten eine Interaktion zwischen den Arten
einer Gruppe anzeigt, so daf hierduch eine cbjektive Form der
Klassifizierung einer Gemeinschaft oder Assoziation m&glich
wird. Zu diesem Zweck wurde der Bhnlichkeitsindex nach SPREN-
SEN (1948) verwerdet (vgl.Abb. 7). Der dhnlichkeitsindex
von 2 Parallelproben ( zum Beispiel Hell- und Dunkelglocke )
eines Standortes zeigt im Idealfall, bei vollkonmen homogener
Verteilung der Arten, den Wert 1,0. Durch "Patchiness" und
Unterschiede in der Artenkonstanz sind die realen Werte jedoch
meist geringer.

Die héchsten und niedrigsten Werte des Serensen—Index treten in
der Nereis-Corophium-Zone und im Arenicola-Watt auf. Hier trifft
man ardererseits eine homogene Verteilung der Arten an, wihrend
plétzliche auftretende,niedrige Werte andeuten, daB eine hamogene
Verteilung an diesen beiden Standorten nicht sehr stabil ist
und durch duBere Einfliisse schnell aufgeldst werden kann. Im
Seegras-Watt werden zwar nicht so hohe Werte wie in den anderen

Zonen erreicht, doch sind die Schwankungen im Ahnlichkeits—
index zweier Parallelproben im Jahresverlauf sehr viel geringer,
und die Andernungen vollziehen sich harmonischer. Die Arten sind
hier allgemein inhomogener verteilt, doch es scheint sich bei
dieser inhomngenen Verteilung um eine stabilere Struktur zu
handeln.

Vergleicht man mit Hilfe des Ahnlichkeitsindex die Proben der
verschiedenen Standorte untereinander, so sind die Werte um

50 kleiner, je unterschiedlicher die Artenstruktur der Standorte
ist (Tab.3). Die geringste Ahnlichkeit zu den beiden anderen
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Abb.7 Charakterisierung der Ahnlichkeit bzw. Verschiedenheit
der untersuchten Assoziationen a) mit Hilfe des
Sdrensen Index (als MaB fiir Unterschiede aufgrund der
Artenzusammensetzung ) ; b) mit Hilfe des Renkonen Index
(als MaB fiir quantitative Unterschiede).
Indices zu A beziehen sich auf den Vergleich Nereis Coro—
phium-Zone, - Arenicola-Watt, Werte zu B zum Vergleich
Nereis-Corophium-Zone — Seegras-Watt, und C zum Vergleich
Seegras-Watt - Arenicola-Watt. Die Shnlichkeit wird von A
tber B nach C grofer. Die Steigerung der Geraden ist kleiner
1, d.h. Unterschiede aufgrund quantitativer Kriterien (Biomasse,

Renkonenindex) charakterisieren die Assoziationen deutlicher als
die Unterschiede im Artenbild (SSrensen—Index}.



Tab. 3 Xhnlichkeit in der Artenstruktur zwischen den untersuchten Makrofauna-Assoziationen im Watt des
Kénigshafens im Jahresverlauf, berechnet durch den Index fiir Xhnlichkeit nach S@grensen {1948).

(Als Kontrolle ist die Ahnlichkeit zwischen Parallelproben angegeben }.

Bhnlichkeit zwischen Parallelproben

Hhnlichkeit zwischen verschiedenen Proben

Verglichene Nereis-Corophium-Zone | Seegras—Watt | Arenicola-Watt | Nereis-Corophium-Zone | Nereis-Corophium-Zone! Seegras-Watt
Gemeinschaften Nereis-Corophium~Zone | Seegras-Watt | Areniccla-Watt | Seegras-Watt Arenicola-Watt Arenicola-Watt
Monate :

Februar - - 0,82 - - - .
Mirz - 0,86 0,90 - - 0,73 ~
April 0,84 0,86 0,95 g,55 0,40 0,72 !
Mai 0,95 0,91 0,90 0,58 0,56 0,81

Juni 0,92 a,87 0,67 0,56 0,45 0,68

Juli 0,92 0,89 0,82 0,45 0,34 0,75
August ¢,80 0,78 0,75 0,49 0,52 0,81
Septenber 0,7 0,83 0,75 0,42 0,33 0,75
Qktober 0,92 0,80 0,80 0,58 0,43 0,65
November - 0,73 - - - -

Dezember 0,50 - - - - -
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Gebieten besitzt die Nereis-Corophium-Zone, wdhrend das
Seegras-Watt mit dem Arenicola-Watt eine grBere Uber-
einstimmng zeigt. Die Bhnlichkeit zwischen den Proben von
unterschiedlichen Standorten ist jedoch stets geringer als die
Bhnlichkeit von Parallelproben eines Standortes. Die Arten-
verteilung ist also an den drei untersuchten Stationen ver-
schieden, so daB drei Assoziationen angetroffen werden kdnnen.

Durch den Renkonen-Index erhilt man einen Ausdruck fiir die
Ahnlichkeit zwischen verschiedenen Gemeinschaften, der die
Biomasseverteilung der Arten mit beriicksichtigt. Ré:):P , dabei
sind die p-Werte relative Anteile einzelner Arten an der Gesamt-
besiedelung ( hier Makrofaunabicmasse) und Pk ist der jeweils
kleinere p~Wert der beiden verglichenen Proben. Bei voll-
stindiger Ubereinstimmung ist Re= 1. Besitzen belide Standorte
keine Arten gemeinsam ist Re= 0. Der Renkonen-Index ist

mit dem Sgrensen Index korreliert ( Abb.7). Die geringste
Ubereinstimming ergibt sich bei einem Vergleich des Arenioola-
Watts mit der Nereis—Corophium-Zone. Diese zeigt dagegen
mittlere Ubereinstimmung mit dem Seegras-Watt. Den hiochsten
txad an tbereinstimming findet man zwischen dem Seegras-Wattund
dem Arenciola-Watt.

Die miteinander verglichenen Assoziationen bestehen sowohl
aus Arten, die auf einen Standort beschriankt sind, als auch
aus gemeinsamen Arten (vgl.Tab 4). Die meisten Arten sind an
allen drei Standorten anzutreffen. Arten, die mur an einem
Standort vorkommen, finden sich besonders im Seegras-Watt.
Dabei handelt es sich vor allem um Phytalformen wie Littorina
obtusata, Idothea baltica und Amphiporus lactifloreus.

Arten aus dem tieferen Watt und dem Sublitoral sind im Be-
obachtungszeitraum nur auf das Arenicola-Watt beschrinkt.
Charakteristisch filr die Formen des flachen Watts sind
Corophium volutator und Nereis diversicolor nahe der Hoch-

wassergrenze. 1980 war Corophium voltutator aber mur in geringer
Anzahl anzutreffen,
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Tab. 4 Mittlere Biomasse und Konstanz der Makrofawnaarten im Untersuchungsgebiet.
Bicmassewerte beziehen sich auf das Mittel eines Jahres und die Konstanz
einer Art entspricht dem % Anteil Proben mit Vorkommen dieser Art an der
Gesamtprobenzahl (Gesamtzahl Arenicola-Watt : 18, Seegras—Watt: 18,
Nereis-Corcphium-Zone : 16). + Signalisiert eine nach den U-Test vor-
handene Differenz zwischen 2 Parallelen (Hell- und Dunkelglocke) in einer
Gemeinschaft (Patchiness). Einenach dem U-Test gefundene Ubereinstimmung ist
nicht gekennzeichnet.

Arten Nereis-Corophium-Zone | Seegras—-Watt | Arenicola-Watt

GASTROFODA

12,83
0,04
0,01

Hydrobia ulvae (PENNANT) 19,47 (100)

Littorina jugosa {(MONTAGU)
Littorina littorea L.
Littorina obtusata L.
Retusa obtusa (MONTAGU)

————
D
S St St

0)
8)
7) | 0,04 { 17)
6)
- 6)

BIVALVIA

Cerastcderma edule L. 0,89 {
Macoma balthica L. s ]
Mya arenaria L. 0,01 (
Mytilus edulis L.

NEMERTTNI

Amphiporus lactifloreus (JOHNSTON)

. 0,01 { 11)
Lineus viridis (FABR. ) JOHNSTON

[}

o

(=]

™~
S

—

~3
S

POLYCHAETA

Arenicola marina L. 0,01 ({
Anaitides mucosa (DERSTED) 0,01 {
Capitella capitata (FABR.) 0,11 (
Eteone longa (FABR.) -
Harmothoe sarsi (KLINGENBERG) -
Heteromastus filiformis (CIAP.) 1,49 ( 94)
Nereis diversicolar (O.F.MILLER) -
Nephthys hambergi SAVIGNY 0,02 ( 75)
Pygospio elegans CLAPAREDE -
Scoloplos armiger (0.F .MULLER}
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OLIGOCHAETA

Tubifex spec. 1
Fdukemius benedeni UDEKEM 0,01 (

CRUSTACFA

Bathyporeia sarsi (SARS)
Idothea balthica (PALLAS)
Jaera spec.

Carcinus maenas L.
Corophium volutator (PALLAS)
Crangon crangon L.

6) | 0,02 ( 6)
( 38)

[ I == I B S B |
)
Q
@

01( 6} | 0,02 ( 6)

INSECTA
Dipterenlarve 0,02 ( 44) - -
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Das Seegras-Watt hat mit dem Arenicola-Watt und der Nereis-
Corophium-Zone gemeinsame Arten. Flr viele Tierarten des Watts
verliuft eine untere bzw. obere Ausbreitungsgrenze durch das
Seegras-Watt. So kommen Arenicola marina, Cerastoderma edule

und Scoloplos armiger nicht auf Wattgebieten vor, die eine

kilrzere Wasserbedeckungszeit haben als das Seegras-Watt. Wahrend
Littorina jugosa und Pygospio elegans im Untersuchungsjahr nicht
iiber den Seeqrasbiotop hinaus in tieferen Wattgebieten anzutreffen
waren. Ein GroBteil der Arten kommt jedoch in allen drei Gebieten
vor, wenn auch mit zum Teil unterschiedlicher Populationsdichte.

Nimmt man an einem Standort mehrere Proben, so erhidlt man
mit jeder Probe unterschiedlich viele Arten. Trégt man die
gefundenen Artenzahlen der Proben kumilativ gegen die Zahl
der Proben auf, dann erhdlt man Kurvenbilder, die nach einer
gewissen Anzahl Proben keinen Zuwachs an Arten mehr zeigen.
In einem solchen Fall ist die Artenkapazitdt eines Biotops,
die mit der angewandten Methodik erfaft werden kann, erreicht
(Abb. 8).

Die hichste Artenkapazitdt zeigt das Seegras-Watt. Der Grund
fiir den Artenreichtum liegt auf der einen Seite im Vorkommen
spezifischer Phytalformen, andererseits auch in der tberlagenmng
der Vorkommensgrenzen von Arten des flachen Watts mit solchen
aus dem tieferen Watt { Randeffekt, Abb 9). Die Artenzahl in
der Nereis-CorophiumZone ist sehr viel geringer, wihrend das
Arenicola-Watt Werte zwischen denen im Seeqras?Watt urd in
der Nereis-Corophium-Zone aufweist.

Betrachtet man die mittlere Artendichte pro Flicheneinheit,

0 entdeckt man fir das Frihjahr in allen Zonen recht #hnliche
Werte (Abb 10 ). Zu Beginn des Sammers sinken die Arten-
zahlen am stirksten in der Nereis-Corophium-Zone, gefolgt von
dem Seegras-Watt und dem Arenicola-Watt. Mit Ausnahme des
Seegras-Watts steigen die Artenzahlen der anderen Standorte
wdhrend des Sommers wieder an. Die ersten Stiirme lassen danach
die Kurve fir das Arenicola-Watt besonders stark abfallen,
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Artenzahl

Seegraswatt
20
1 Arenicolawatt
Coroph'iumzone
10,

2 4 6 8 10 12 14 16 Anzahl Proben

Ahh.8 Bezichungen der Artenzahl zur Anzahl Proben im
Arenicola—Watt, Seegras-Watt und Nereis-Corophium-Zone.
Waagerechter Kurvenverlauf deutet auf die vollstindige
Erfassung der in der Assoziation vorhandenen Arten.
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Artenzahl

29

20.

15.

...........
...........
......

..........
..........
..........

10 e SHE

Arenicola- Watt Seegras-watt Nereis/
Corophiumzone

Abb. 9 Beziehungen des Artenspektrums im Seegras-Watt zu den
benachbarten Assoziationen (ErhShung der Artenzahl durch
Randeffekte). Arten, die in mehreren Assoziaticonen vorkommen:
(punktiert) im Seegras-Watt und Arenicola-Watt, (kariert)
im Seegraswatt und der Nereis Corophium-Zone, (senkrecht liniert)
in allen drei Assoziationen, (weiB) auf eine Assoziation beschrénkt.
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abb.10 Artendichte (Arten m 2) im Jahresverlauf. Arenicola-Watt ( e };
Seegras-Watt ( ©

); Nereis-Oarcphium-Zone ( & }. { Die
mittlere Artendichte wurde aus dem Mittelwert der Artenzahl
der Hell- und Dunkelglocken bestimmt).
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wihrend in der geschiitzteren Nereis-Corophium-Zone nur

wenige Arten verschwinden. Bis zum Winter sinkt dann in
diesen beiden Zonen die Artendichte weiter ab. Das Seegras-
Watt erfihrt von August an bis in den spdten Herbst eine
Zunatme des Artenbestandes. Mdglicherweise wirken sich hier
die Zosterapflanzen, die im Spitsommer ihr Entwicklungs-
maximm erreicht haben, stabilisierend auf den Lebensraum aus.

2.2 TROPHISCHE STRUKTUR DER UNTERSUCHTEN ASSOZIATICINEN

Als potentielle Nahrungsquelle fiir die Makrofauna kaommt

sowohl lebendes organisches Material (Bakterien, Mikroflora,
Mikrofauna, andere Makrofauna) als auch totes Material (Detritus,
Pflanzen, Tiere, Faeces und Pseudofaeces) in Frage. Diese
Nahrungsquellen sind fir die Makrofauna von unterschiedlichem
Nutzen, je nach ihrem Energiegehalt, ihrer AufschlieBbarkeit

und der im Ckosystem vorhandenen Menge., Das Nahrungsangebot

ist an der Grenzfldche Sediment/Wasser im Vergleich zu den
{ibrigen Nahrungsrdumen besonders reich, da alle Arten der Nahrung
hier in der hichsten Konzentration anzutreffen sind. Die
Grenzfliche Sediment/Wasser ist daher der bevorzugte Nahrungsraum
in allen drei Gemeinschaften. Im Arenicola-Watt nutzen 15, im
Seegras-Watt 18 und in der Nereis-Corophiumr-Zone 13 Arten diesen
Raum. Im Imnern des Sediments suchen dagegen nur wenige Arten
nach Nahrung.

Das freie Wasser hat im relativ larnge iberfluteten Arenicola-
Watt seine grofte Bedeutung als Nahrungsraum. Die Arten, die

aus dem freien Wasser ihre Nahrung beziehen kénnen, machen

hier ein Viertel der Makrofaunabiomasse aus. Im Seegras-Watt

und in der Nereis-Corophiumr-Zone entfallen nur 10 bzw. 15 %
auf solche Arten,

Auch der Gberfldchenanteil an der Wassercberfliche ist ein
besonders nahrungsreicher Raum ( TAGUCHI und NAKAJIMA, 1971),
der von Hydrcbia ulvae als einziger Makrofaunaart genutzt werden
kann. Der Anteil der Arten, die nur in einem Raum Nahrung suchen,
ist im Seegras—Watt am gréBten und in der Nereis~Carophium-Zone
am geringsten. An allen Standorten iberwiegen an Biomasse die




- 35 -
Arten, die mehrere Nahrungsridume nutzen kdnnen.

Fast alle Arten der untersuchten Gemeinschaften miissen als
weitgehend ammivor angesehen werden. Sie nehmen tote und

lebende organische Substanz als Nahrung auf. Tiere, die in
einem Nahrungsraum Nahrung suchen, konnen noch nach der Art

der Nahrungsaufnahme unterschieden werden. Im Arenicola-Watt
leben die meisten Arten als Sedimentfresser (vgl. Abb 11 ).
Einige Arten sind auf diese Nahrungsaufnahme beschrénkt
(Scoloplos ammiger, Edukemius benedenii und Capitella capitata).
Hydrobia ulvae kann auBerdem als Weidegdnger Nahrung suchen.
Macoma balthica und Arenicola marina kénnen zusédtzlich Nahrungs-
partikel aus dem freien Wasser filtrieren. Reine Filtrierer sind
Mya arenaria und Cerastoderma edule. Riuberisch leben in dieser
Zone Anaitides mucosa, Eteone longa, Carcinus maenas und Crangon

crangon.

Im Seegras-Watt ist die Artenzahl unter den Sedimentfressern eben-
falls am hochsten (vgl. Abb 11).Die Zahl der Weidegidnger ist
hdher als im Arenicola-Watt. Neben den bereits genannten Arten
sind im Seegras-Watt eine Vielzahl rauberischer Formen zu finden,
von denen Retusa cbtusa und Amphiporus lactifloreus nur hier
vorkomren. Von den Filtrierern ist hier aufer den Formen der
vorherigen Zone noch Mytilus edulis vorhanden.

Auch in der Nereis-Corcphium~Zone leben die meisten Arten als
Sedimentfresser, im Gegensatz zu den beiden anderen Zonen ist
unter ihnen Tubifex spec. die dominante Art ( Abb 11). Als
potentieller Filtrierer lebt hier der Polychaet Nereis
diversicolor, der mit Hilfe einer Schleinrthre und einem selbst-
erzeugten Wasserstram Partikel aus dem freien Wasser fangen kann
(HARLEY, 1950). Sonst hat Nereis eine mehr carnivore Lebens-
weise.

Die Mehrzahl der Arten einer Gemeinschaft sind auf eine Form
der Nahrungsaufnahme festgelegt. Insgesamt 8 dieser Arten sind
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d) Sedimentfresser/

Filtrierer
a) Sedimentiresser 5 Arenicola IR
g afdw m-2 g afdwm-~
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3
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1 L 5 Arenicota
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b) Sedimentiresser / H i
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Abb.11 Biamasse der Makrofauna, geordnet nach Erndhrungstypen
(Sedimentfresser, Sedimentfresser-Weideginger, Riuber,
Sedimentfresser-Filtrierer, Filtrierer und Weideginger).
Zur besseren Charakterisierung ist fiir jede Gruppe die
zugehdrige Artenzahl (Zahl ilber der Sdule) und die
dominierende Art angegeben { Name ilber der Skule).
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in der Nereis—Corophium-Zone vorhanden. Im Seegras-Watt

und Arenicola-Watt itberwiegen die Arten mit ausschliefilich
einer Form der Nahrungsaufnahme noch stédrker. 17 bzw. 13 Arten
zdhlen zu dieser Kategorie. An allen Standorten sind es

3 Arten, die zwischen zwei Farmen der Nahrungsaufnahme wechseln
ka" 1Nen.,

Bezogen auf die Biamasse liberwiegen die Sedimentfresser. Der
Anteil dieser Gruppe nimmt von der Nereis-Corophium-Zone zum
Arenicola-Watt zu, Die Weidegdnger bilden ebenfalls hohe
Prozentsitze. Den griBten Teil findet man im Seegras-Watt,ge-
folgt von der Nereis-Corophium-Zone und dem Arenicola-Watt.

Die ibrigen Gruppen nehmen in der Reihenfolge Filtrierer,
Carnivore, Tentakelfdnger ab. Der Biomasseanteil der Arten,

die verschiedene Techniken der Nahrungsaufnahme ausfihren
kénnen, illberwiegt. Die Arten, die nur iUber eine Art der Nahrungs—
aufnahme verfiigen, besitzen mur eine geringe Biomasse. Dennoch
erreichen diese Tiere im Seegras-Watt héhere Biomassen als

in der Nereis-Corcphium-Zone und im Arenioola-Watt.Am stirksten
pragen in der Erndhrung flexible Arten die Makrofaunabiomasse

im Arenicola-Watt, weniger stark in der Nereis-Corophiun-Zone
und im Seegras-Watt.

Charakteristischer als die Art der Nahrung und der Nahrungs—
aufnahme ist die GrBe der aufgencramenen Fartikel fiir eine
Tierart. Von einer gewissen Grdfle an sind die lebenden

und toten Partikel weitgehend tierischer Berkunft, so daB sich
auf Grund der Gr&Be der Nahrungspartikel die Tiere in vor-
wiegerd herbivors Omnivore und vorwiegend carnivore Gmivore
gliedern lassen.

Der Grad der Herbivorie bzw. Carnivorie richtet sich dariber
hinaus nach der Zusammensetzung der Nahrurng in den genutzten

Je nachdem, ob die Energie in einem Ukosystem direkt von den
Primiirproduzenten oder von toter organischer Substanz( Detritus)
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iber heterotrophe Saprophyten zu den herbivoren Konsumenten
flieBt, unterscheidet man eine Detritusnahrungskette von
einer "grazing"- Nahrungskette.

Ukologisch bedeutend ist die Fdhigkeit aller Formen, die
Nahrung sowohl aus der "grazing"-Nahrungskette als auch aus
der Detritusnahrungskette zu gewinnen. Im allgemeinen besitzt
die "grazing"-Nahrungskette den Vorteil der besseren Nutz-
barkeit der organischen Substanz, da im Vergleich weniger
schlecht verwertbarer Detritus aufgencommen werden maf.

In den Betrachtungen iiber den Nahrurgsraum und die Nahrungs-—
aufnalme der untersuchten Arten wurde gezeiqgt, daB jede der
tiberwiegend herbivoren Arten sowchl die grazing-Nahrmungskette
als auch die Detritus-Nahrungskette nutzt, Die Mehrzahl der
Wattarten gehdren also einem gemischten trophischen Niveau an.
Die Zugeh@rigkeit zu einer der beiden Nahrungsketten ist jedoch
fiir die Berechnung eines Energieflusses wichtig.

Un die Bedeutung der beiden Nahrungsketten filir die Makro-
faunagemeinschaften darzustellen, miissen die Anteile der Primdr-
produzenten und der Bakterien am Nahrungsangebot bekannt sein.

Bei einem Vergleich der drei Gemeinschaften lberwiegen die
Anfangsglieder der "grazing"-Nahrnmgskette im Nahrungsangebot.
Wenn statt der Biamasse in g Kohlenstoff der Kaloriengehalt

pro Fldcheneinheit als Basis gewdhlt wird, wird das Ubergewicht
der "grazing"-Nahrungskette noch mehr betont, da jetzt die
Nutzbarkeit der Nahrungsquellen beriicksichtigt wird. Stellt

man dem Nahrungsangebot der einzelnen Nahrungsriume die

Anteile der Bicmasse der Makrofauna gegenilber, die den jeweiligen
Nahrungsraum nutzt, dann ist der Grenzraum Sediment/Wasser

in allen drei Gemeinschaften sowohl der Raum mit dem h&chsten
Anteil an Primdrproduzenten am Nahrungsangebot als auch der

Raum, der von der héichsten Biamasse der Konsumenten innerhalb

der Gesamtgemeinschaft gemutzt wird.

Daraus laBt sich schlieBen, daB qualitativ die "grazing"-Nahrungs-
kette eine hthere Bedeutung hat als die Detritusnahrungskette.
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Quantitative Unterschiede der Bedeutung beider Nahrungsketten
ergeben sich jedoch erst bei Betrachtung der Produktion und
des EnergiefluBes der Gameinschaften.

2.3 GRUSSENSPEKTRIRM , POPULATIONSDICHTEN UND BIOMASSE

Die GriBe der Tiere in den untersuchten Makrofauna-
gemeinschaften reicht von 0,0007 g bis etwa 0,5 g
Trockengewicht. Dabei zeigt die Verteilung der Biamasse
auf einzelne Grobenklassen an, flr welche GroBen-
bereiche besonders giinstige Siedlungsbedingungen
herrschen. AuBerdem 1dB8t sich daraus erkennen, welche
Grofenklassen den EnergiefluB hauptsdchlich kontrollieren.

Ein Vergleich der drei untersuchten Standorte wver-
deutlicht, daB die Breite des Gr&fenspektrums von der
Nereis-Corophium-Zone iber das Seegras-Watt bis zum
Arenicola-Watt hin ansteigt, und daB die Miglichkeit

fiir die Besiedlung durch gréfere Formen mit zunehmender
Wasserbedeckung giinstiger wird. Nicht nur maximale
IndividuengriBe steigt vom Corophiumatt iber das
Seegras-Watt an,sondern auch die Zunahme der Biomasse pro
GrdBenklasse.Den groBten Anteil an der Gesamtbiomasse

an allen drei Standorten haben jedoch kleine Formen mit
einem Individualgewicht von 0,00018 g (Abb.12). Bei der
GréBenklasse 0,003 g ergibt sich ein auffdlliges Minimum
des Varkommens, d.h. Tiere dieser GroBenkategorie treten
an allen Standorten selten auf.

Ordnet man die Arten nach der Art ihrer Nahrungsaufnalme,

80 besetzen Formen, die dem gleichen Nahrungstyp angehdren,
einen bestimmten GroBenbereich innerhalb der Gemein-

schaften ( Abb 13}. Das Maximm der Biomasseentfaltung liegt
bei den Sedimentfressern und kleinen substratfressenden
Weidergingern, wéhrend Filtrierer, Weidegdnger und potentiell
filtrierende Substratfresser hdufiger hthere Kirperyewichte
aufweisen. AuBer den GriBenspektren sind weitere Eigenschaften
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4 Arenicolawatt

10} / |
5| /

Biomasse
g afdw m2

Seegraswatt

Nereis /
Corophiumzone

40 -35 -30 -25 -20 <15 -10 -05 0 individualgewicht
0,0001 0,007 om 01 (log4g g afdw)

Abb.12 Grdfenspektrum der Makrofauna in den untersuchten
Assoziationen (Arenicola-Watt, Seegras-Watt, Nereis-Corophium-
Zone)
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—{ 1 N/C
T T rr——— 1 S
T =TT 3= A Sedimentfresser
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- _—D A Sedimentfresser/
o Weideganger
s e = s () N/C
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Sedimentfresser/
Fiitrierer
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Individualgewicht (logy, g afdw)

Abb, 13 GrdBenspektrum von Gruppen mit gleicher Nahrungsaufnahme
{ Sedimentfresser; Sedimentfresser-Weidegdnger;
Sedimentfresser+ Filtrierer) Filtrierer; N/C =
Nereis—Corophium-Zone; S= Seegras-Watt ; A = Arenicola-
Watt. Ein Wirfel = 3/ ', n=  Bicmasse.
wiirfel von 6 mm Hthe, entspricht einer Bicmasse von
1 g af dw.
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der Populationen, wie Populationsdichte, die Verteilung
der Populationen im Raum, zeitliche Fluktuationen, Wuchs-
form und Verteilung der Altersgruppen wichtige Charakteris-
tika fiir die Struktur von lLebensgemeinschaften. Die
Populationsdichte, als Ma8 fiir die GrdBe der Population
pro Flicheneinheit, kann durch die Individuenzahl oder
Biomasse pro Flicheneinheit angegeben werden (vgl. Abb. 14).

Die meisten Arten der untersuchten Gemeinschaften weisen
geringe Populationsdichten auf, die (in Biomasse ausge-
driickt) bei einigen Formen Werte bis zu mehreren Gramm
ergeben kann, Gering ist der Anteil an dicht siedelnden
Formen im Arenicola-Watt und in der Nereis-Corophium-Zone.
Hier erreichen vier Arten eine Siedlungsdichte von

mehr als einem Gramm pro m2, im Seegraswatt sind es

maximal 7. Die héchste Populationsdichte erreicht an

allen Standorten die Wattschnecke Hydrobia ulvae. Die
anderen Artenh nehmen im Hinblick auf ihre Populations—
dichte an den verschiedenen Standorten einen unter-—
schiedlichen Rang ein (vgl. Tab.7). Von den neun Arten,

die allen 3 Standorten dgemeinsam sind, treten nur

4 an allen 3 Standorten in gr@ferer Dichte auf. Die

anderen 5 Arten zeigen entweder allgamein oder an mindestens
einem der Standorte eine dgeringe Konstanz (Tab 4 a).

So hat Anaitides mucosa in der Nereis—Corophium-Zone eine
geringe Konstanz, in dem Seegras-Watt zeigt er flecken-
haftes Auftreten und im Arenicola-Watt zeichnet er sich
durch eine relativ gleichmifige Besiedlurgsdichte aus.
Capitella capitata und Edukemius benedenii haben ebenfalls in
der Nereis-Corophium-Zone eine dgeringe Konstanz, sind

aber im Seegras-Watt und Arenicola-Watt gleichmiSig und in
dhnlicher Populationsdichte anzutreffen.

Die Mollusken Littorina littorea und Mya arenaria zeigen all-
gemein eine geringe Konstanz .

Die 4 Ubrigen Arten sind an allen Standorten gleichmiiBig
verteilt. Die Populationsdichte von Hydrobia ulvae ist in der
Nereis—Corophium-Zone signifikant geringer als im Seegras-




TABELLE 4 a Rangfolge der 10 wichtigsten Makrofaunaarten in 3 verschiedenen Wattgemeinschaften
geordnet nach der Populationsdichte (mittlere Populationsdichte m 2 in g afdw )

-

Rang Arenicola-Watt Seegras-Watt _Nereis-corophimn-Zone
1 Hydrabia ulvae Hydrobia ulvae Hydrobia ulvae

2 Arenicola marina Arenicola marina Nereis diversicolor
3 Macama balthica Littorina jugosa Tubifex costatus

4 Cerastoderma edule Macama balthica Macoma balthica

5 Etecne longa Scoloplos armiger Btecne longa

6 Scoloplos armiger Cerastoderma edule Corcphium volutator
7 Edukemius benedeni Anaitides mucosa Littorina Jjugosa

8 Anaitides mucosa Littorina littorea  Pygospic elegans

9 Capitella capitata Edukemius benedeni  Diphterenlarven
10 Nephthys havbergi Capitella capitata Edukemius benedeni

...Eb_
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Arten

%
50| Arenicolawatt
Seegraswatt
—._. Nereis / Corophium-
zone
f V-,
25)
10
N

--'2 —'1 0 +'1 +'2 Biomasse pro Art
0,01 100{logqg g afdw m~2)

Abb.14 Artenzahl und Populationsdichte in den untersuchten Assoziationen.
Dargestellt ist der Anteil Arten an der Gesamtartenzahl, der
jeweils eine bestimmte Populationsdichte (in der Bicmasse
pro Art) eimnimmt. Die meisten Arten weisen eine geringe
Populationsdichte auf.
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und Arenicola-Watt. Die Populationsdichte von Etecne longa
und Tybjfex spec. ist in der Nereis-Corophium-Zone dagegen
hoher als in den anderen Gebieten. Nur Macama balthica zeigt
in allen drei Zonen die gleiche Besiedlungsdichte.

2.4 DOMINANZ UND DIVERSITAT

Unter den Makrokonsumenten einer Gemeinschaft bestimmen
meistens relativ wenige Arten den EnergiefluB und be-
einflussen so die UGmelt aller anderen Organismen. Der
Grad, in dem die Dominanz in einer oder mehreren Arten
konzentriert ist, ld8t sich durch einen Daminanzindex aus-—
drwnken Nach dem Dominanzindex von SIMPSON (1949) ist
c={{§'} 2 Dabei ist n, der Bedeutungswert filr jede Art
(z.B. Anzahl der Individuen, Biomasse, Produktion usw.),
N stellt die Anzahl der Bedeuturngswerte dar. Wenn die
Dominanz in nur einer Art konzentriert ist, wird der
Dominanzindex gleich 1,00.

Der hier verwendete Dominanzindex wurde auf der Basis

Jer Biomasse berechnet (Abb 15). Am geringsten ist er

im Arenicola-Watt. Hier sind mehr Arten mit hohen Be-

deutungswerten vorhanden als in den {ibrigen Gemeinschaften.

In der Nereis-Corcphium-Zone sind die hohen Bedeutungs-

werte auf weniger Arten konzentriert. Den hdchsten Dominanz-

index innerhalb der drei Standorte zeigt das Seegras-Watt

(Abb 17). Der Dominanzindex schwankt auch zeitlich. Besonders

in der Zeit von April bis Juli liegen die Dominanzindices

an allen Standorten unter dem Jahresmittel. Der Dominanz-

index ist ein Ma8 filir die Ungleichheit mit der ein Bedeutungs-—

wert auf die in einer Gemeinschaft vertretenen Arten verteilt

ist, Daher verhiilt er sich umpkehrt proportional zum Index

fir GleichméiBigkeit (evenness-Index)} nach PIELOU {1966) :

el , wobei H der Index der Gesamtdiversitit nach SHANNON
ms s

WEAVER, und S die Artenzahl der Probe ist (Abb 16).

Die Biomasse der Makrofauna in der Nereis—Corophium-Zone
ist am gleichmidBigsten unter den vorhandenen Arten verteilt,
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Abb.15 Verdnderungen der Dominanz im Jahresverlauf im Arenicola=-Watt
(&), im Seegras-Watt (o) und in der Nereis/Corophium-Zone (s).
Als MaB fir die Dominanz wurde der Dominanzindex ¢ nach
STMPSQN (1949) gewdhit: ¢ =3(3) 2, n = Biomasse jeder Art, N =
Gesamtbiomasse.
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Abb.16 Index fiir "Ausgewogenheit " der Assoziationen (evenness index,
PIELOO,1966) im Jahresverlauf. Arenicola-Watt (a),
Seegras-Watt (e), Nereis-Corophium-Zone (+). Die Berechnung
erfolgte nach der Formel e = H  wobei H der Shannon Weaver-

r

Index ist (vgl. Abb.16) und S die Anzahl Arten.
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gefolgt vom Arenicola-Watt und vom Seegras-Watt, An

allen drei Standorten werden die hohen Dominanzindices

durch die Art Hydrobia ulvae hervorgerufen. Diese Art prégt

am stirksten die Gemeinschaft an den drei Standorten. Die

oft gemachte Beobachtung, daB artendrmere Gemeinschaften

eine hhere Dominanz der einzelnen Arten zeigen als arten-—
reiche Gemeinschaften, trifft fiir die hier untersuchten
Standorte nicht zu, denn in unserem Fall ist der

artenreichste Standort, das Seegras-Watt, auch gleich-

zeitig der mit der hochsten Dominanz und der geringsten
Gleichheit unter den Arten. Im allgemeinen werden bei der
Berechnung der Diversitdt Abundanzwerte herangezogen. Dies
fiihrt zu einer starken Gewichtung der kleinen Organismen mit
meist hoher Abundanz.

Bei der Verwendung der Biamasse als Berechmungsgrundlage werden
dagegen die grdferen Formen eines Systems stdrker gewichtet
als die kleinen. Die Biomasse ist auch bei Fragen zur Produktion
und Energetik eines Ukosystems ein besserer Indikator als

die Individuenzahl.

Als Ausdruck fiir die Mannigfaltigkeit eines Biotops wird die
Diversitdt einer Gemeinschaft berechnet { Abb. 17).

Allgemein gebrduchlich ist dabei die Verwendung des Shannon
Weaver Index, als MaB filir die Gesamtdiversitdt :H =P, . In P, .
Der Shannon Weaver Index ist-die Summe der Bedeutungswerte

der einzelnen Arten multipliziert mit dem natiirlichen Logarithmus
dieser Bedeutungswerte, Als Bedeuturngswert wurde in dieser
Betrachtung die Biomasse gewdhlt.

Die htchste Diversitdt hat das Arenicola-Watt, gefolgt von

der Nereis-Corophium-Zone. Das Seegras-Watt zeigt die

kleinsten Diversitdtsindices. Es zeigt sich wieder die
GleichmdBigkeit der Verteilung der Bedeutungswerte unter den
Arten. Die Okologische Bedeutung der Daminanz und Diversitits-
indices ist ungewiB, da man alle Glieder eines Systems
numerisch gleich behandelt ohne Berlicksichtigung von qualti-
tativen Unterschieden.
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Abb. 17 Verdnderungen der Diversitdt im Jahresverlauf im
Arenicola—Watt (s}, Seeqras-Watt (¢), Nereis-Corophium-
Zone (e).Als MaB fiir die Diversitdt wurde der Shannon Weaver
Index (H) gewdhlt: H = -} )-m{’é}nimasse jeder Art=n
N= Gesamtbiomasse
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IV FUNKTION DES OKOSYSTEMS

Die Aktivitiit einer &kologischen Komponente innerhalb
eines Ukosystems ist am besten in Form des Energieflusses
durch diese Kompanente darstellbar. Der EnergiefluB durch
die trophische Stufe der Sekunddrproduzenten kann nur als
Summe aus der Sekunddrproduktion und der Respiration der
Sekundédrproduzenten bestimnt werden. In dieser Arbeit
wurden diese beiden Gr&ien synchron an demselbem Tier-
material erfaBt. In den folgenden Kapiteln werden zunéchst
die Sekunddrproduktion der drei untersuchten Gemeinschaften
und deren Sauerstoffwverbrauch behandelt. Dabei werden
sowohl die Jahresproduktion der Makrofaunagemeinschaften als
auchdie jahreszeitlichen Verdnderungen der monatlichen
Produktion behandelt.Um die Bedeutung der verschiedenen
Nahrungsketten im Biotop zu erfassen, wird versucht, die
Gemeinschaftsproduktion der grazing- und der Detritus-
nahrungskette zuzuordnen.

In den Kapiteln zum Gemeinschaftsstoffwechsel wird die Rolle
der Makrofaunagemeinschaft im Sauerstoffhaushalt erldutert.
Grurdlage fiir diese Betrachtungen sind in situ Messungen des
Gesamtsaverstoffverbrauchs und seiner Verdnderungen im Jahres-
gang kombiniert mit Freilandmessungen der biologischen und
chemischen Sedimentaktivitdt. Der in situ-Saverstoffverbrauch
der Mekrofauna wurde als Differenz dieser Grtfen berechnet und
auBerdem im Labor direkt gemessen.

Ziel der Messungen zur Sekundidrproduktion und zur Respiration
der Makrofaunagemeinschaft ist es, den EnergiefluB zu be-
stimmen. Die saisonalen Verdnderungen des Energieflusses
werden fiir jede Gemeinschaft beschrieben und die Anteile von
Sekundirproduktion und Respiration diskutiert.

1. DAS ARENICOLA-WATT

1.1 SEXUNDARPRODUKTION

Die Jahresproduktion der Makrofauna betrigt im Arenicola-Watt
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50 gm 23 '. Bei einer mittleren Bicmasse von 27 g m 2
wird ein P/B-verhdltnis von 1,83 erreicht.

Im Arenicola-Watt repridsentieren Hydrobia ulvae,

Arenicola maxrina, Macoma balthica und Scoloplos armiger 96%
der gesamten Makrofaunabiomasse. Die Summe der Produktion
dieser vier Arten betrigt 48 g m 2J 1 Das Verhdltnis von
Produktion zu Biomasse betrdgt 1.83.

Fiir die restlichen Arten der Gemeinschaft, die eine Bicmasse
von rund 1 g m 2 bilden, ergibt sich unter Annahme des
gleichen P/B-Verhidltnisses eine Jahresproduktion von fast

3gm 2" (apb 18 A).

Etwa die HAlfte der Produktion entfdllt auf Hydrobia ulvae,
ein Drittel auf Arenicola marina und der Rest auf die anderen
Arten. Im jahreszeitlichen Verlauf ergeben sich erhebliche
Schwankungen { Abb 18 a). Doch auBer in der Zeit von Bpril

bis Mai und von Juli bis August dominiert stets Hydrobia
ulvae. Von April bis Mai hat Macoma balthica den héchsten
Produktionsanteil wund zwischen Juli und August nimmt Arenicola
die hiichste Stelle ein.

Die Gesamtproduktion der Makrofaunagemeinschaft erreicht im
Frithjahr von April bis Mai ihr Maximm (Tab 5 ). Fast die
Hilfte der gesamten Jahresproduktion wird in dieser Zeit
erreicht. Negative Produktionswerte treten im Winter Ende
Februar bis Ende Mirz auf. Awch im Hochsommer (Juli/August)
ist die Makrofaunaproduktion niedriger. Zum Herbst steigen
die Produktionswerte wieder etwas an.

Tab. 5 Sekunddrproduktion der Makrofauna pro Monat im

. Arenicola-Watt
Monate F/M M/A A/M J/J J/A  A/S s/0
Sekunddir-
produktion

g aféw m 2M ' 0,11 5,59 23,00 7,49 5,63 1,99 3,10 3,52
gcm!  -0,06 3,28 13,53 4,41 3,31 1,17 1,82 2,07

% Jahres- -0,2 11,1 45,8 14,9 1,2 4,0 6,2 7,0
produktion
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Beriicksichtigt man die Verfiigbarkeit der unterschiedlichen
Nahrung der Makrofauna, so kann man die Jahresproduktion

nach der Zugeh®rigkeit zur "grazing"-Nahrungskette und zur
Detritusnahrungskette einteilen ( Tab. 6). Nach dem
Vorkommen der Nahrung wird im Arenicola-Watt fiir die Grenz-
fliche Sediment/Wasser ein Biomasseverhdltnis von Mikro—
phytobenthos zu Bakterien von 72 % : 28 % ermittelt (vgl.
Kapitel : Ukologische Kamponenten und trophische Struktur ).
Geht man davon aus, daB Mikrophytobenthos und Bakterien im
Verhéltnis ihres Angebotes von der Makrofauna aufgenommen
werden, 148t sich auch die Produktion von Substratfressern und
Weidegangern berechnen.Besitzen die Tiere die Fdhigkeit, durch
Filtration auch die pelagische Primdrproduktion auszunutzen,
dann bildet das Nahrungsvorkomen ein Verhdltnis von Phyto-
planktonbicmasse zu Mikrophytobenthos wie 3: 70: 27 $ und
die Produktion kann in diese drei Einheiten geteilt werden.
Eine solche Einteilung gibt einen relativen Schédtzwert zur
Bedeutury der einzelnen Nahrungsketten zur Erhaltung der
Sekunddrproduktion. Unter Annahme,dal die Nahrungsressourcen
im Verhdltnis ihres Angebotes von der Makrofauna gerutzt
werden { Tab. 6 ), wird der grOBte Teil der Produktion im
Arenicola~Watt aus der "grazing"-Nahrungskette gewonnen

( 72 %), wobei 68% der Sekunddrproduktion durch die
benthische Primdrproduktion aufgebaut wird und 4 % durch die
Primfrproduktion des Phytoplankton. Die Bedeutung der
Detritusnahrungskette ist nach den obigen Betrachtungen in der
untersuchten Gemeinschaft geringer, da nur 26 % der
Sekunddrproduktion auf diese Nahrungsquelle aufbauen.
Riuberische Organismen sind zu etwa 2 % an der Produktion
des Makrozocbenthos beteiligt. Die genannten Berechnungen
bezijehen sich auf ein Jahr als Basis.

Die Produktion wird in der Regel von Tieren verschiedener
Altersgruppen verursacht. Die Hauptproduktion ist durch das
Wachstum der einjdhrigen Jungtiere der Makrofauna insgesamt
bedingt (29 g'm 2Jahr ). Jungtiere der Nullgruppe erreichen
nur 11 g'm-er:lh.'r“1 » wdhrend Hltere Tiere nur einen Anteil
von 14 % an der Gesamtjahresproduktion besitzen.



Tabelle 6 Sekundéirproduktion der Makrofauna pro Jahr (g afdw m 2J ') im Arenicola-Watt des

K&nigshafens 1980 und Zuordnung zur grazing- und Detritusnahrungskette (g afdw m-2

J-1) ]

Sekunddrproduktion einzelner Nahrungsketten

Arten Gesamtjahres-
Prodtﬂctig& -1 grazing-Nahrungskette
qafdwm “J
Benthos Plankton Detrituskette Riuber
Hydrobia ulvae 21,35 15,42 - 5,93 -
Littorina littorea 0,07 0,07 - - -
Cerastoderma edule 1,01 - 1,01 - -
Macoma balthica 9,28 6,49 0,30 2,49 -
Lineus viridis 0,02 - - - 0,02
Arenicola marina 15,02 10,50 0,49 4,04 -
Anaitides mucosa 0,22 - - - 0,22
Capitella capitata 0,05 0,04 - 0,01 -
Eteone longa 0,82 - - - 0,82
Harmothoe sarsi 0,02 - - - 0.02
Heteromastus filiformis 0,02 - - 0,02 -
Nereis diversicolor 0,001 - - - 0,001
Nephthys hambergi 0,04 - - - 0,04
Scoloplos armiger 0,53 0,38 - 0,15 -
Tubifex costatus 0,02 0,01 - 0,01 -
Edukemius benedeni 0,31 _ 0,22 - 0,09 -
Summe : 50,21 33,13 1,80 12,74 1,17

_Eg-



- 54 —
1.2 RESPIRATION

Die Makrofaunarespiration hat den héchsten Anteil am Gesamt—
saverstoffverbrauch im Areniocola-Watt (vgl. Tab. 7).
Labormessungen ergaben einen Durchschnittswert von 18,59 ml
0,.m™%.5td”. Die in situ Respiration der Makrofauna wird

als Differenz zwischen der Gemeinschaftsrespiration (Dunkel-
glocke) und der biologischen Atmung makrofaunafreier Sedimente
erhalten. Im Durchschnitt betrégt der Atmingswert der
Makrofawna im in situ-Experiment 16 ml oz.m'z.std".

Tab. 7 Messungen der Makrofaunaatmmg im Arenicola-Watt

Monate : F M A M J I A s
Nach Labormessungen:

kellqlocke 2,4 14,2 16,3 15,5 34,5 35,6 13,5 34,8
(ml ozm‘zstd'1)

Dunkelglocke

mlom %std ) : 1,6 6,3 20,8 19,8 18,4 30,5 14,0 22,7
Mittel aus Hell-

und Dunkelglocke: 2,0 10,3 18,5 17,7 27,0 33,0 13,7 28,8
(vg.auch Abb.18 b)

in situ Makrofawna-: 1,6 4,0 18,5 19,0 24,4 26,6 14,2 22,4

Atmung

(als Differenz zwischen
Gesamtatmung und
Atmung makrofauna-
freier Sedimente)

Tab, 8 Jahresgang des Gesamtsauerstoffverbrauchs im Arenicola-Watt
(Freilandmessungen mit Dunkelglocke)

Monate F M A

-2_, ~1
m Om “std = 2,2 4,8 22,7 23,7 33,5 51,6 20,8 27,6 12,7

M

J

J

A

S

Im Mittel werden 85,6 % des Gesamtsauerstoffverbrauchs durch
biologische Atmung verursacht. Auch die Gemeinschafts-

0

11,0

8,1

9;6

9,0



- K5 ~

Tabelle 9 Biomasse (g afdw m"z,jéihrliches Mitteljund Respiration

(ml 0, %std.”", jahrliches Mittellder Makrofauna im
Arenicola-Watt
Arten Biamasse Respiration
g afdw.m 2 % ml Oz.m"z.std-‘I %
Hydrobia ulvae 19,47 70,67 13,93 74,93
Littorina littorea 0,04 0,15 ¢,01 0,05
Cerastoderma edule 0,55 2,00 0,08 0,43
Macoma balthica 1,08 3,92 0,16 0,86
Lineus viridis 0,01 0,04 0,01 0,05
Arenicola marina 5,30 19,20 3,30 17,75
Anaitides macosa 0,12 0,44 0,27 1,45
Capitella capitata 0,03 o, N 0,08 0,43
Etecne longa 0,45 1,63 0,07 0,38
Harmothoe sarsi 0,01 0,04 0,01 0,05
Heteromastus filiformis0,01 0,04 0,01 0,05
Nereis diversicolor 0,01 0,002 0,0 0,05
Nephthys harbergi 0,01 0,07 0,01 0,05
Scoloplos armiger 0,24 0,87 0,25 1,34
Tubifex costatus 0,01 0,04 0,03 0,16
Edukemius benedenii 0,17 0,63 0,34 1,83
Crangon crangon 0,02 0,07 0,01 0,05
Carcinus maenas 0,02 _ 0,07 _ 0,01 0,05
27,55 100,0 18,59 100,0
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Monatliche Sekunddrproduktion der Makrofauna im
Arenicola-Watt in g C m 2Monat .

Respiration der Makrofauna im Arenicola-Watt in g C

m 2Monat”|. Respiration wihrend der Bedeckungszeit
(schraffiert) ,wdhrend der Trockenzeit (weiB). (Die
Respirationsrate wihrend der Trockenzeit entspricht rd.0,4x
der Respirationsrate wihrend der Bedeckungszeit. Das
Arenicolawatt hat eine durchschnittliche Bedeckungszeit

von 6 Stunden pro Tag).

EnergiefluB durch die Makrofauna im Arenicola-Watt in g Cm
Monat "1, (Berechnet als Summe aus monatlicher Sekundir-
produktion und momatlicher Respiration. Die Gesamtwerte
beziehen sich auf den gesamten Gezeitenzyklus. Der schraffierte
Teil der Sdule bezieht sich auf die Bedeckungszeit).
Sekundirproduktion(P), Makrofaunarespiration {(R) und EnergiefluB(a)
durch die Makrofauna pro Jahr (g C m 2J . Die Folle der
dominanten Formen wird separat aufgeschliisselt: Anteil
Hydrobia ulvae (kariert), Arenicola marina {senkrecht liniert),
Macoma balthica (punktiert), Scoloplos armiger (schwarz),
sonstige Makrofauna (weiB).

2
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atmung zeigt bei hohen Temperaturen hohere Werte. Sie

erreicht im Juli Werte bis 44.17 ml 02.m—2std.‘1 und

hat im Februar/Mirz nur 1.80- 4.00 ml O,.m 2.std .
Die biologische Atmung makrofaunafreier Sedimente

macht nur einen kleineren Anteil an der Gemeinschafts-

atmung aus. Er bewegt sich wéhrend der langsten Zeit

des Jahres zwischen 0.6 und 2.6 ml O,.m °.std . Mur

im Juli treten bei Temperaturen nahe 20°C Werte bis

zu 18 ml Oz.m—z.std-1 auf. Den Hauptteil dieser Atmung

dirfen Bakterien und Mikrobenthos tragen.

Wie die Gesamtatmung zeigt auch die Makrofaunarespiration
eine starke Temperaturabhdngigkeit. Bei den Anteilen der
einzelnen Arten an der Makrofaunarespiration fallt eine starke
Abhdngigkeit von den Biomasseanteilen auf ( Tab.9). Die -
selben drei Arten, die in der untersuchten Gemeinschaft iiber
94 % der Biomasse reprdsentieren, dominieren auch bei der
Respiration. Der griBte Teil des Sauerstoffverbrauches wird
von Hydrobia ulvae veratmet.Erst danach folgen Arenioola
marina und Macoma balthica. Die iibrigen 18 Arten veratmen
nur geringe Anteile.

1.3 ENERGIEFLUSS DURCH DIE MAKROFAUNA

Der Energieflufl durch die Makrofauna des Arenicola-Watts
betrigt 68,59 oC.m .Jahr | (Abb.18 d). Von Februar

bis Mirz ist mur ein sehr geringer Energiefluf meBbar

( Abb. 18 ¢) (Tab.10). Im Laufe des Frilhjahrs vermehrt
sich der Energiefluff durch die wachsende Aktivitit

der Qrganismen. Von Mai an fallen die Werte etwas, halten
sich jedoch bis zum Juli auf einem Niveau von etwa

10 gC'm 2. Monat ™. Wahrend des Bochsommers bis Ende
Cktober geht der EnergiefluB zuriick.

Tab.10 EnergiefluB durch die Makrofauna des Arenicola-Watts
im Jahresgang

Monate @ F/M M/A A/M M/J J/J J/A  A/S S/O

Energiefluff
(gCmM") 1,49 6,92 18,10 10,04 10,88 7,07 7,18 6,91
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Zwei Drittel des gesamten Energieflusses durch die Makrofauna-
gemeinschaft entfallen auf die Art Hydrobia ulvae.

Der Produktionsanteil des Energieflusses betrdgt im Jahres-
mittel 43 %, der Respirationsanteil 57 %. Im Jahresverlauf
sctwanken diese Anteile stark. Im Frilhjahr itberwiegt die
Produktion, im Samer und Herbst die Respiration. Unter der
Annalme, daf die Nahrungsquellen im Verhdltnis ihres Angebotes
aufgenommen werden, wird durch die " grazing "-Nahrungskette

49 go'm™2.Jahe”, durch die Detritusnahrungskette 19,5 gC.m 2.Jahr
aufgenommen. Unter Beriicksichtigung der Fliachenausdehnung des
Arenicola-Wattes (121,6 ha}, betrigt der Wert der assimilierten
Nahrungsmenge fiir die gesamte Gemeinschaft 8,34 x 107gc.Jahr_1,
entsprechend 83 to C.Jahr™ .

-1

2. DAS SEEGRAS-WATT

2.1 SEXINDARPRODUKTION

Im Jahresmittel betrigt die Biomasse der Makrofauna 30,14 g
afdw m 2 (Abb.19 d). Die Gesamtproduktion erreicht 48,22 g
m 2Jahr|. Daraus folgt ein P/B~Verhiltnis von 1,60.
Durchschnittlich 93 % der gesamten Makrofaunabiomasse
entfallen im Seegraswatt auf die Arten Bydrobia ulvae ,
Arenicola marina, Macoma balthica und Scoloplos armiger.
Die Gesamtproduktion dieser vier Arten betrdgt im Seegras-—
Watt 44,76 g a faw m 2 ~1, Bei einer mittleren Biomasse
dieser Arten von 28,02 g folgt daraus eine P/B-Verhidltnis
von 1,60, Ubertrigt man das P/B-Verhdltnis auf die restlichen
Arten der Gemeinschaft, die zusammen eine Biomasse von 2,15
g besitzen, so ergibt sich daraus eine Jahresproduktion von
3,46 g aféw fir diese Arten.

Der grfte Produktionsanteil entf4llt dabei auf Hydrobia ulvae
(85 %), gefolgt von Arenicola marina ( 7 %) und Littorina
jugosa (3 %). Die Rangfolge dndert sich nicht, wenn die
monatlichen Produktionswerte zugrmde liegen.

Das Maximm der Gesamtproduktion der Makrofaunagemeinschaft
wird in der Zeit zwischen Mirz und April erreicht { Abb 19 a)
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(Tab.11). Ein Drittel der gesamten Jahresproduktion wird
in dieser Zeit gebildet. Wéhrend des Frihlings von Anfang
Mirz bis Anfang Juni sind bereits zwei Drittel der
Jahresproduktion erreicht. Im Sommer sinkt die Produktion
langsam und von Juni bis August wird das Minimumm gemessen.
Im Hochsommer steigt die Produktion an Biamasse wieder an.
Von August bis Oktober werden dhnliche Werte wie im
Areniocola-Watt gemessen.

Tab. 11 Sekundirproduktion der Makrofauna pro Monat im
Seegras—-Watt

Monate M/A A/M MJ J/3  J/A BAS S/O  O/N
Sekundérprod. :

g afdwm M1 16.0 10.0 3.6 3.5 2.6 2.8 3.3
gcma 9.7 6.2 2.4 2.3 1.8 1.9 2.2

% an Jahres- 34.1 21.7 8.3 8.2 6.4 6.7 7.7
produktion

—

2.9

6.9

Um die Verfiigbarkeit der einzelnen Nahrungsquellen fir die
Produktion zu beriicksichtigen, werden die Verhidlinisse der
einzelnen Biomassen der Nahrungsquellen gebildet. Die

Biomasse der Primdrproduzenten wurde von R.ASMUS gemessen

und die Bakterienbiamasse wurde nach den Sedimentcharakteristika
(organische Substanz und KorngrdBe ) nach DALE (1974) be-
rechnet.

Danach ergibt sich fiir das Seegras-Watt ein Verhiltnis von
Mikrophytobenthos zu Bakterien wie 74:26. Fiir Hydrobia ulvae
bildet die Epiphytenbiomasse eine wichtige Nahrungsquelle, so
daB eine Aufteilung im Seegras-Watt nach dem Verhiltnis
Mikrophytobenthos zu Epiphyten zu Bakterien wie 45:39:16 vorgencir-
men werden kann. Flir die Arten, die sich von Plankton er-
ndhren kénnen, wird ein Verhiltnis von 72:25:3 ermittelt.

Unter den genannten Voraussetzungen (Tab. 12) wird im
Seegras-Watt ein noch groBerer Teil der Nahrungsenergie
fiir die Produktion aus der "grazing"-Nahrungskette gewonnen


http://Tab.11

Tabelle 12 Sekunddrproduktion der Makrofauna pro Jahr (g afdw mﬂzJ_") im Seegras-Watt des K&nigshafens

1980 und deren Zuordnung zur grazing- und Detritusnahrungskette (fgrazing—Epiphyten) .

1

Arten Gesamt jahres- Sekundirproduktion einzelner Nahrungsketten {(g afdwm “J )

Produktig_a -1 grazing-Nahrungskette Produktion durch

g atdwm J Benthos  Plankton Detritusnahrungskette  Réuber
Hydrobia ulvae 40,81 18,37 + 15,92% - 6,52 -
Littorina littorea 0,19 0,10 + 0,09% - - -
Littorina jugosa 1,20 0,64 + 0,56% - - -
Littorina obtusata 0,02 0,01 + 0,01% - - -
Retusa obtusa 0,001 - - - 0,001
Cerastoderma edule 0,43 - 0,43 - -
Macama balthica 0,66 0,48 0,02 0,17 -
Mya arenaria 0,72 - 0,72 - -
Mytilus edulis 0,004 - 0,004 - -
Arenicola marina 3,20 2,30 0,10 0,80 -
Anaitides mucosa 0,35 - - - 0,35
Capitella capitata 0,13 0,09 - 0,04 -
Etecne longa 0,05 - - - 0,05
Scoloplos armiger 0,09 0,07 - 0,02 -
Pygospio elegans 0,02 - 0,02 - -
Tubifex costatus 0,10 0,07 - 0,03 -
Edukemtus benedenii 0,19 0,14 - 0,05 -
Bathyporeia sarsi 0,001 - - - 0,001
Idothea balthica 0,0016 - - - 0,0016
sonst . Crustaceen 0,01 = - - 0,01
Lineus viridis 0,03 - - - 0,03
Amphiporus lactifloreus 0,01 - - - 0,01
Summe 22,27 - 16,58 1,29 7,63 u,45

48,22

_Lg_
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(83 %), wobei 46% der Sekunddrproduktion durch die
benthische Primirproduktion, 34 % durch Epiphyten und

3 % durch die Primdrproduktion des Phytoplanktons aufge-
baut werden. Die Bedeutung der Detritusnahrungskette ist im
Seegras-Watt entsprechend geringer (16 %).

2.2 RESPIRATIN

Im Durchschnitt betrdgt der Atmungswert der Makrofauna

(S,) der Seegrasgemeinschaft nach Iabormessungen 19 ml

0 %std™!. Die Makrofauna nimmt von April bis Anfang Mai

rasch zu (Tab.13).Der gemessene Sauerstoffumsatz im Mai stellt den
maximalen Wert des Jahres dar. Im Laufe des Juni sinkt die
Makrofaunaatmung trotz des Ansteigens der Wassertemperaturen.
Die Ursache fiir die Verringerung der Atmung liegt in dem
Riickgang der Biomasse der Makrofauna in dieser Zeit (Abb 19 b).
Ab Angust nimmt die Biomasse der Makrofauna wieder zu wund auch
die Atmmmng erhdht sich . Im September erreicht sie einen
Zhnlichen Wert wie im Mai. Im Oktober ist der Atmungswert be-
zogen auf die Dunkelglocke nur klein, der auf die Hellglocke
bezogene Wert liegt jedoch noch in dhnlicher Gr&fenordnung wie
im September. Auch im November konnen noch relativ hohe Werte
gemessen werden,

Tab. 13 Messungen der Makrofaunaau;mg im Seegras-Watt nach
Labormessungen

Monate : M A M J J A S O N
Hellglocke : 7,5 8,2 33,117,2 15,0 23,0 28,5 22,8 23,3
{ml Ozm_zstd1}

Dunkelglocke : 7,1 10,4 28,7 25,1 15,4 18,2 27,2 9,3 22,5

Mittel aus Hell-
und Dunkelglocke:

7.3 9,3 30,3 21,2 15,5 20,6 27,9 16,0 222,9

Der im Freiland gemessene Gesamtsauerstoffverbrauch (St) { Tab.14)
zeigt im September das Maximum. Das Minimm wird im April
gemessen. Der Gesamtsauerstoffverbrauch zeigt einen deutlichen
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Jahresgang, der nicht allein durch die Temperatur geprdgt ist.

Tab. 14 Jahresgang des Gesamtsaverstoffverbrauchs im Seegras-Watt

{ Freilandnessungen mit Hilfe der Dunkelglocke )

Monate M A M J J A S Q N
Gesamtsauverstoff-

verbrauch

Dtmkelg}ocke

mlozm std 17,4 13,3 45,1 49,7 87,2 109,17 1%7,0 27,8 29,1

Die chemische Oxidation (Sc) ist bereits im Juni am hdchsten

mit 5.8 ml O,.m 2.std ', im Mirz hat sie mur sehr niedrige Werte

mit 0.2 ml O,.m 2std .

Der Anteil der biologischen Atmung an der Gesamtatmung ist

héher als im Arenicola-Watt. Im Mittel werden 96 % des Gesamt-—
saverstof fverbrauchs durch biologische Atmung verursacht

{ Gemeinschaftsatmung)}. Im September werden Hochstwerte durch

die Gemeinschaftsatmung erreicht, im April ist der Gasaustausch
sehr viel geringer.

Die biologische Atmung makrofaunafreier Sedimente (S ) bewegt

sich a.n den Tagen derin situExperimente von 0.1 bis 7 6 ml 0 .
std und erscheint damit hther als im Arenicola-Watt.

Die Differenz zwischen dem Gesamtsauerstoffverbrauch (St) und

der chemischen und biologischen Sedimentatmung (Sc+ Sr} , also

S~ (Sc + Sr) =8, liefert im Seeqgras-Watt einen hiheren

Saverstoffverbrauch als nach den Labormessungen von der Makro-

fauna verursacht wird {Sx - sM ).

~2

Der Anteil der Makrofauna an der Gemeinschaftsatmmng ist mit
im Mittel 29 % sehr viel geringer als im Arenicola-Watt. Die
Absolutwerte sind jedoch gleichrangig. Die Anteile der Makro~
faunarespiration sind zu den einzelnen Jahreszeiten sehr unter-
schiedlich. Im Frilhling von Mdrz bis Juni schwanken sie
zwischen 42 und 69 %, im Sommer, Juni bis September, umfassen
sie einen Bereich von 13~19 % und im Herbst von Cktober bis
November liegt ihr Anteil bei 64— 79 %, Die Ursache fir die
niedrigen Anteile wihrend der Sommermonate sind in dem hohen
Anteil des Seegrases Zostera noltii an der Gemeinschaftsatmung
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zu suchen. Diese Pflanze prigt in diesem Bereich den Gemein-
schaftsstoffwechsel. Wegen der GrdBe des Sauerstoffumsatzes
dieser Pflanze miissen zur Interpretation der Dunkelglocken-
ergebnisse die auf die Versuchsbedingqungen umgerechneten
Laborraten der Makrofaunarespiration herangezogen werden.

Die Temperaturabhingigkeit der Gesamtrespiration, der
biologischen Sedimentatmung und der Makrofaunaatmung prégt

im Seegras-Watt nicht den Verlauf dieser GrdBen. Vielmehr ist
in diesem Wattgebiet die Dynamik der Biomasseverhidltnisse der
Einzelkamponenten von ibergeordneter Bedeutung.

Die Aufschliisselung der Makrofaunaatiming nach einzelnen Arten
zeigt ein besonders deutliches Uberwiegen von Hydrobia ulvae
in diesem Wattbereich. Die anderen Arten zeigen demgegeniiber
nur geringe Anteile und in den einzelnen Monaten eine unter-
schiedliche Rangfolge ( Tab.15).

2.3 ENERGIEFIUS DURCH DIE MAKRCOFAUNA

Der EnergiefluB durch die Makrofauna des Seegras-Watts betridgt

85 g C'm 2.Jahr |, Auch im Seegras-Watt wird das Maximm des
Energieflusses bereits im Frihjahr erreicht {(Abb. 19 ¢ ) und (Tab.16).
In den Sommermonaten sind die Werte niedriger, steigen aber

im Spdtsommer noch einmal (Abb. 19 c¢).

Tab. 16 EnergiefluB durch die Makrofauna des Seegras-Watts
im Jahrcsgang o '

Monate M A M J J a § o
Energieflus8
ez o 12,65 13,4 11.7 8,9 8.3 10.7 10.1 9.0
gCm™ M

% an EnergiefluB 14.9  15.8 13.9 10.6 9.8 12.6 11.9 10.6
pro Jahr

89.7 % der Gesamtassimilation entfallen im Seegras-Watt auf

Hydrobia ulvae, Der Produktionsanteil betrigt 33 %,der
Respirationsanteil 67 $. Auch in dieser Zone fillt im Frihjahr

ein hoher Produktionsanteil am EnergiefluB auf. ther die FraBnahrungs—
kette wurden 72 g C.m 2 Jahr | aufgenommen, iber die Detritus—
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Tabelle 15 Biocmasse (g afdw m 2, jdhrliches Mittel) und Respiration
{(ml Oz.m-zstd.ql, jdhrliches Mittel der Makrofauna im

Seegras-Watt

Arten Biomasse Respiration

g aféw.m 2 3 m 0,.m'’std”! ¢
Hydrobia ulvae 25,21 83,55 15,09 79,05
Littorina littorea 0,12 G,40 0,05 0,26
Littorina jugosa 0,75 2,49 0,18 0,94
Littorina obtusata 0,M 0,03 0,01 0,05
Retusa obtusa 0,01 0,002 0,01 0,05
Cerastoderma edule 0,27 0,89 0,06 0,31
Macoma balthica 0,74 2,45 0,11 0,58
Mya arenaria 0,45 1,49 0,03 0,16
Mytilus edulis 0,01 0,01 0,01 0,05
Areniccla marina 1,72 5,70 1,30 6,81
Anaitides mucosa 0,22 0,73 0,65 3,40
Capitella capitata 0,08 0,27 0,22 1,15
Eteone longa ¢,03 0,10 0,15 6,79
Sceoloplos armiger 0,35 1,16 0,62 3,25
Pygospio elegans 0,01 0,03 0,01 0,05
Tubifex costatus 0,06 0,20 0,22 1,15
Edukemius benedenii 0,12 0,40 0,34 1,79
Crustaceen gesamt 0,0066 0,021 0,01 0,05
Lineus viridis 0,02 0,07 0,0 0,05
Anmphiporus lacti- 0,004 0,01 0,01 0,05

floreus .

30,17 100,0 19,09 100,0
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Monatliche Sekundidrproduktion der Makrofauna im Seegras-Watt
ing C m “Monat™ .
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Sekundirproduktion(P), Makrofaumarespiration(Rjund Energieflufi()
durch die Makrofauna pro Jahr. (g Cm 2 J ). ( vgl. 18 & )
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nahrungskette 13 g C.m 2.Jahr !,

Das Sseegras-Watt ist die Gemeinschaft mit dem héchsten Energie-
fluB bezogen auf die Flacheneinheit. Wegen der relativ geringen
Fléchenausdehnung dieser Gemeinschaft von nur 20.02 ha im
Untersuchungsgebiet werden in diesem Jahr 1.70x10°GC bzw.

17 to C von dieser Makrofaunagemeinschaft aufgencomen.

3. DIE NEREIS-CCROPHIUM-ZONE
3.1 SEKUNDERPRODUKTION

Die Jahresproduktion der Makrofauna betridgt in der Nereis-
Corophium-Zone 17.24 g a fdw m 27 | (Abb.20 d). Rir eine
mittlere Biomasse von 16.48 g m © entspricht dies einem

P/B-Verhditnis von 1.05.

83% der gesamten Makrofaunabicmasse entfallen auf Hydrobia

ulvae und Macoma balthica. Die Gesamtproduktion dieser beiden

Arten betrigt in der Nereis-Corophium-Zone 14.34 g m™2J ', Bei
mittlerer Biomasse von 13.72 g m 2 folgt daraus ein P/B-

Verhdltnis von 1.05. Die Jahresproduktion der Restfauna ergibt sich
durch Umrechmmg der mittleren Biomasse von 27.6 g m 2 mit

dem P/B-Verhiltnis von 1.05. Der Produktionswert fiir die Rest-

fauna betrigt demach 2.90 g m w27 | { Abb.20 d).

Das Maximum der Gesamtproduktion der Makrofaunagemeinschaft

wird in der Zeit zwischen Mai und Juni erreicht und entspricht

einem Viertel der Jahresproduktion ( Abb.20 a) und (Tab.17}.Wéhrend des
Frithjahrs bis Juni sind bereits etwas mehr als die Hilfte

der Jahresproduktion erreicht. Im Sammer sinkt die Produktion

langsam und im Herbst und Winter ist das Minimum erreicht.

Tab. 17 Sekundédrproduktion der Makrofauna pro Monat in der

Nereis~Corophium—Zone

Monate A M J J A s 0 N
Sekunddrprod. :

gafdwm-ZM_1 3.6 1.6 4.1 3.1 1.8 1.6 0.8 0.7

gcma' 2.2 0.9 24 1.8 1.1 1.0 0.5 0.4
% an Jahres- 21.0 9.1 23.7 17.9 10.3 9.3 4.8 3.8

produktion
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In der Nereis-Corophium-Zone sind die einzelnen Nahrungsquellen
wie folgt verteilt:

An der Grenzfliche Sediment/Wasser betridgt das Verhdltnis

der Biomasse von MPB : Bakterien 85 %:15 %. EinschlieBlich

des Phytoplantkon ergibt sich ein Verhiltnis von 84 % :

5% ¢ 1 8.

Die " grazing"-Nahrungskette bedingt in der Nereis-Corophium-
Zone 76 % der Makrofaunaproduktion, die Detritusnahrungs-
kette 14 % und Riuber bilden 9 % an der Makrofaunaproduktion
(Tab. 18 ).

3.2 RESPIRATION

Im Durchschnitt betrigt der Sauerstoffverbrauch der Makro-

fauna nach Labormessungen 16.58 ml Ozm-zstd-1.

Der Atmungswert flir diese Makrofaunagemeinschaft nimmt von

Bpril rasch zu und erreicht das Maximum im Juni (Tab.19) .Im August
sind diese Werte dann bereits stark gesunken. Im September
werden hohe Atmungswerte erzielt, die sich bis Ende Oktober wieder
vermindern.Im Dezember ist der Sauerstoffverbrauch noch weiter
verringert (Abb. 20 b).

Tab. 15 Messungen der Makrofamaaﬂmg in der Nereis-Corophium-
Zone nach Labormessungen

Monat : A M J J A S O N D
Hellglocke :8.7 21.2 32.2 29.0 12.9 22.5 6.9 - 2.9
ml O 2std”)
Dunkelglocke :8.9 22.2 29.0 28.6 15.0 25,5 5.8 - 1.5
(l O 2std™)

Mittel aus Hell- 8.8 21.7 30.6 28.8 13.9 24.0 6.4
und Dunkelglocke :

2.2

Der im Freiland gemessene Gesamtsauerstoffverbrauch (St) zeigt

im Juni das Maximum und im Dezember das Minimmm . Die Differenz
zwischen Gesamtsauerstoffverbrauch (St) und der experimentell
ermittelten chemischen und biclogischen Sedimentatmung (Sc + Sr)

ergibt in der Zeit wvon April bis Juni einen héheren Sauerstoffverbrauch



Tabelle 18 Sekunddrproduktion der Makrofauna pro Jahr( g afdw m

2J-1} in der Nereis-Corophium-Zone

des Kbnigshafens 1980 und deren Zuordnung zur grazing— -und Detritusnahrungskette.

2.~1

Arten Gesanmt jahres- Sekundirproduktion einzelner Nahrungsketten { g afdw m 3 ')

Produkticn grazing-Nahrungskette

{g afdw m—ZJ - ) Benthos Plankton Detritusnahrungskette Riuber
Hydrobia ulvae 14,00 11,85 - 2,20 -
Littorina jugosa 0,04 0,04 - - -
Littorina littorea 0,01 0,01 - - -
Macoma balthica 0,34 0,28 0,01 0,05 -
Mya arenaria 0,01 0,01 0,01 0,01 -
Anaitides muoosa 0,01 - - - 0,01
Capitella capitata 0,01 0,01 - 0,01 -
Eteone longa 0,12 1 - - - 0,12
Nereis diversicolor 1,56 - - - 1,56
Pygospio elegans 0,02 “ G,02 0,01 0,01 -
Tubifex costatus 1,02 ! 0,86 - 0,16 -
Bdukemius benendii 0,01 I Q,01 - 0,01 -
Corophium voltutator 0,08 i 0,01 0,0 0,01 -
Dipterenlarven 0,02 i 0,02 - 0,01 -

|

Sunine 17,48 13,16 0,01 2,43 1,68

_69_
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Respiration (ml O,std
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liches Mittel) und
, jdhrliches Mittel)der

Makrofauna in der Nereis-Corophium-Zone
Arten Bicmasse Respiration
gafdwm’ % ml O .m ’std’ 3
Hydrobia ulvae 12,83 77,85 10,10 60,92
Littorina jugosa 0.04 0,24 0,01 0,06
Littorina littorea 0,003 0,02 0,01 0,06
Macoina balthica 0,89 5,40 0,12 0,72
Mya arenaria 0,01 0,02 0,01 0,06
Anaitides mucosa 0,0 0,02 0,01 0,06
Capitella capitata 0,01 0,06 0,01 0,06
Eteone longa o.M 0,67 0,33 1,99
Nereis diversicolor 1,49 9,04 1,73 10,43
Pygospio elegans 0,02 0,12 0,12 0,72
Tubifex costatus 0,97 5.89 3,96 23,88
Edukemius benedenii 0,01 0,06 0,01 0,06
Corophium volutator 0,08 0,49 0,15 0,90
Dipterenlarve 0,02 0,12 0,01 0,06
16,48 100,0 16,58 100,0
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als dem durch die Labormessungen ermittelten Wert filir die
Makrofauna entspricht. In dieser erhthten Restatming spiegelt
sich die erhthte BAktivitdit des Mikrophytobenthos wieder, das
zu dieser Zeit in der Nereis—Corophiumr-Zone zu besonders
dichter Fleckenbildung neigt. Zur Berechming des Makrofauna-
anteils an der Gesamtrespiration werden daher Laborergebnisse
der Makrofaunaatiumng verwendet.

Die Anteile der Makrofaunaatming an der Gesamtrespiration
liegen im April bei nur 9,57 ¥ und nehmen im Verlauf des
Sommers zu. Im Juli betrugen sie bereits 38,79 % und bis
Cktober ist ihr Anteil auf 67,9 % angestiegen. Im Dezember
ist der Anteil wiederum geringer (26,06 %).

Die Anfschliisselung der Makrofaunaatming nach einzelnen
Arten zeigt auf der einen Seite die grofie Bedeutung von
Hydrobia ulvae auch in dieser Zone, auf der anderen Seite
wird hier ein relativ hoher Anteil an Sauverstoff durch
Nereis diversicolor veratmet., Als Besonderheit kann in diesem
Wattbereich der kleine Oligochaet Tubifex spec. recht hohe
Anteile an der Gesamtatimmng haben (Tab. 20 }.

3.3 ENERGIEFLUB DURCH DIE MAKROFAUNA

Der EnergiefluB durch die Makrofaunagemeinschaft der Nereis-
Corophium-Zane betrigt 34.67 g C'm 2'Jahr” |  (Abb 20 ).Das
Maximum des Energieflusses wird im Gegensatz zu den anderen
beiden Gemeinschaften erst zwischen Junli und Juli erreicht,

wihrend in den Wintermonaten kaum ein Energiefluf meBbar ist (Tab.21}.

Tab. 21 Energiefluf durch die Makrofauna der Nereis-Corcphium—Zone

Monat AM  WI I3 JIA NS S/O  ON
Erergieflud
(gcm Ay
Pergiefl & 4,5 16,3 22,5 16,4 12,9 10,7 4,2
pro Jahr

4,9 5,7 7,8 5,7 4,5 3,7 1,5

N/D
1,0

2,8

Etwa 2/3 des Energieflusses durch die Makrofauna der Nereis-
Corophium-Zone gehen durch Hydrobia ulvae. Der Produktionsanteil
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Monatliche Selkamdédrproduktion der Makrofauna in der
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an der Gesamtassimilation betrigt etwa 30 %, die Respiration
70 %. In der ersten Hilfte des Jahres ist der Produktions-
anteil héher als in der zweiten, ibersteigt jedoch zu keiner
Zeit den Respirationsanteil. 25,81 g C.Jahr | werden von
der Makrofaunagemeinschaft iiber die FraBnahrungskette
aufgencmen. 4,76 g C ‘m 2*Jahr | tber die Detritusnahrungs~
kette. Insgesamt ist der EnergiefluB durch die Makrofauna
der Nereis-Corcphium-Zone sehr viel geringer als in den
beiden anderen Gemeinschaften, legt man als flachenmiBige
Ausdshnung dexr Nereis—Corophium-Zone im Konigshafen 21.8 ha
Zugrunde, 50 werden auf dieser Flache 7.56 x 10—, gcC

pro Jahr von der Makrofaima verwertet. Dies entspricht

7.56 to C pro Jahr.
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V. PRODUKTION UND RESPIRATION DOMINANTER MAKROFAUNAPOPULATIONEN

Die im vorigen Kapitel betrachtete Produktion und Respiration

der untersuchten Gemeinschaften wurde als Summe aus der Produktion
und Respiration der einzelnen Makrofaunapopulationen erhalten.

Im Gegensatz zur Respiration setzt sich die Produktion aus ver-
schiedenen GrundgrdBen zusarmen.

Die Produktion einer Population besteht wiederum aus der Summe
der Produktion der verschiedenen Altersgruppen der PFopulation.
Innerhalb einer Altersgruppe bestimmen das individuelle Wachstum
und die Verinderungen der Individuenzahlen pro Zeiteinheit

die Produktion.

Da in den untersuchten Gemeinschaften einzelne Arten besonders
hervortreten und die Produktion und Respiration der Gemeinschaft
bestimmen, soll im folgenden die Altersstruktur, das

individuelle Wachstum, das Populationswachstum, die Produktion,
die Respiration und der Energieflu8 solcher daminanter Arten einzeln
behandelt werden.

1. HYDROBIA ULVAE

Hydrchia ulvae ist in allen drei umtersuchten Gemeinschaften
die dominante Art. Uber die Produktion dieser Art liegt bis-
her nur die Arbeit an der Population im Grevelingen—Xstuar
{WCLFEF'v DE WOLF ,2977) vor.

Wegen der Bedeutung dieser Art im Ukosystem des Wattenmeeres
als direktes Verbindungsgiied zwischen der benthischen
Primdrproduktion und der Aufnahme durch verschiedene wirbel-
lose Riuber (Crangon, Carcimus), Fische und Vdgel (Brandente
und verschiedene Regenpfeifer) sind im folgenden einige

fir die Produktion der Art wichtige GrundgrdBen niher aufge-
fiihrt, die bei den anderen Arten des Watts hidufig bereits
untersucht sind, die aber zum Verstindnis des zeitlichen
Verlaufs der Produktion beitragen. Im Zusammenhang mit dem
individuellen Wachstum der Art wird daher auch die Wachstums—
rate, die spezifische Wachstumsrate, der Energieverlust und
das Verhdltnis von spezifischer Wachstumsrate zum Energie-~
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verlust behandelt. Unter dem Populationswachstum sind die
negativen und positiven Bestandsverdnderungen, die daraus
abgeleitete Form der Wachstumskurve, die Wachstumsrate

als Differenz aus spezifischer Vermehrungsrate urd
spezifischer Sterblichkeitsrate uxi die Nettoreproduktions-
rate aufgefiihrt,

1.1 ALTERSVERTEILING

Umn verschiedene Altersklassen zu unterscheiden, wurden
die Individuen nach Gr&Benklassen sortiert ( gr&Ber 3mm,
3mr 2mm, 2 mo- 1 mm } und getrennt gewogen. Aus den
Gewichten der einzelnen GriBenklassen lassen sich deutlich
drei Gruppen unterscheiden.

Die Mehrzahl der Tiere entstammt dem Brutfall des Vorjahres
(1979) und wird im folgenden als I-Gruppe bezeichnet. Die
Tiere zeigen Individualgewichte von 0,10 mg am Anfang und
0,70 mg am Ende der Wachstumsperiode.

Z2ur O-Gnuype zdhlen kleine Individuen mit Gewichten um
0,10 my. Tiere dieser Gruppe sind jedoch von der varher
genannten Gruppe gut zu unterscheiden, da sie zu einem
Zeitpankt erscheinen, an dem Tiere der I-Gruppe bereits
fast das Doppelte an Gewicht erreicht haben.

Tiere, die am Anfang einer Wachstumspericde iber 0,40 mg

wiegen, sind bereits im Herbst 1979 geschlechtsreif und

stellen die Elterngeneration der I-Gruppe dar. Diese

Gruppe wird _I:_m genarmt. Die Elterngeneration der O-Gruppe
zdhlt nicht zu der in den untersuchten Gebieten vorkommenden
Population, Die Tisre der O-Gruppe sind eingewanderte Nach-
kammen von Frilhjahrslaichern benachbarter Gebiete. Im
Untersuchungsgebiet werden wdhrend des Jahres 1980 keine

Tiere mit Eikckons gefunden.

Die Altersverteilung von Hydrobia ulvae in den drei unter-
suchten Gebieten zeigt ein iibereinstimmendes Grundmuster
(Abb. 21). Im August 1979 fehlen jugendliche Tiere wollstdndig,
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die gesamte Population besteht aus Tieren, die bereits
dlter als ein Jahr sind. Im September findet eine Ansiedlung
junger Tiere statt und damit &ndert sich die Altersver-
teilung durch das starke tbergewicht der jugendlichen Tiere.
Diese Daminanz der Tiere aus dem Septemberbrutfall bleibt
prigend wihrend des gesamten Winters und Friinlings. Dabei
verringert sich der Anteil teilweise zugunsten der dlteren
Tiere, bedingt durch die htéhere Verlustrate der jlingeren
Tiere.

Diese relaltiv stabile Altersstruktur, die mit einem
kontinuierlichen Absinken der Populationsdichte wverbunden
ist, wird schlagartig im Juni 1980 verindert, wenn die
ersten Jungtiere des Jahres erscheinen. Dann sind wieder die
juvenilen Tiere pragend, wdhrend die einjdhrigen und &dlteren
Tiere weit kleinere Anteile an der Gesamtzahl bilden.

Von Juli bis zum Herbst sind im Arenicola-Watt nur juvenile
Schrecken vorhanden (Abb. 21 a). Im Seegras-Watt sind die
Verhdltnisse dhnlich ( Abb. 21 b). Im Mirz haben die ein—
jdhrigen Tiere eine hohe Individuendichte, Thr Anteil

von 72,19 % lberwiegt den der dlteren Tiere.

Der Anteil der dlteren Tiere ist hiher als im Arenicola-Watt
(27,81 % gegeniiber 12,73 % ). Auch im Seegras-Watt tritt mit
den jingsten benthischen Stadien ein entscheidener Wandel
der Altersstruktur ein. Jetzt pridgen die juvenilen Tiere das
Gesamtbild, wiéhrend die Anteile der fast einjdhrigen wnd
dlteren Tiere rapide zuriickgeht. Im Verlauf des Sammers und
Herbstes bleibt diese Altersverteilung bestehen, mur die
dltesten Tiere sind ab Aungust nicht mehr im Gebiet vor-
handen. Im Gegensatz zum Arenicola-Watt bleibt ein kleiner
Anteil einjdhriger Tiere wihrend der Herbst- und Winter-
monate erhalten.

In der Nereis—-CorophiumZone zeigt sich im Grunde das gleiche
Bild, murr tauchen hier die ersten juvenilen Schnecken von
H.ulvae bereits Ende Mai auf ( Abb 21 c ).

Es scheint so0, daB die Ansiedlung zuniichst in den flachen
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Gebieten erfolgt und sich spédter auf die tieferen ausdehnt..

Im Mai werden die Proben im Arenicola-Watt und in der
Nereis—Corophium-Zone gleichzeitig genammen. Das Seegras—

Watt, das im Mai noch keine jugendlichen Tiere besitzt, wurde
zwei Wochen frither bearbeitet. Auch in der Nereis-Corophium—
Zone bleibt ein geringer Anteil einjdhriger Tiere im Winter 1980
erhalten. Er stellt die Elterngeneration des Jahres 1981. Diese
Tiere haben ein Alter von 570 Tagen, da sie im September 1979
als juvenile Stadien im Benthos auftreten, wenn sie zum
erstermal laichen. Auf eine préreproduktive Phase von 19 Monaten
folgt danach eine kiirzere reproduktive Phase, die bei den
dlteren Tieren nur 1-2 Monate dauert. Die Elterngeneration
dieser Gruppe ldBt sich noch weit nach ihrer reproduktiven

Phase im Spitsommer 1979 bis in den Juli 1980 hinein nach-~
weisen, so daB sich daraus noch eine postreproduktive Phase

von ungefdhr einem Jahr fir Hydrobia ulvae bestimmen 14dBt.

1.2 INDIVIDUELLES WACHSTUM

Die Individualgewichte der Tiere der I+—, I- wnd O-Gruppe verdndern
sich im Jahresverlauf sehr stark. Besonders deutlich wird

der EinfluB der Jahreszeit auf das Wachstum dieser Art im
Arenicola-Watt, wo die Bechachtungen zum August 1979 zuriickreichen
{Abb 22 a ). Zu diesem Zeitpunkt ist mur die I -Gruppe vor-

handen, in der einige Tiere Eikckons tragen. Die Tiere dieser
Gruppe haben ein Gewicht zwischen 0.45-0.50 mg.

Sie nehmen nur noch wenig an Gewicht zu.

Ende September 1979 tritt ein Brutfall ein. Nach der An-
siedlung der Jungtiere im Benthos liegt ihr Anfangsgewicht
bei 0.04 mg. Sie wachsen in den darauffolgenden 2-3 Oktaber-
wochen noch auf etwa das Vierfache ihres Anfangsgewichtes an.
Es ist nicht zu beantworten, ob éin Brutfall zu dieser Zeit
als normal oder verspédtet anzusehen ist. Es ist mtglich, daf
der extrem harte Winter des Jahres 1978/79 und das kalte
Frilhjahr 1979 eine Verzdgerung in der Laichsaison von H.ulvae
um 4-8 Wochen zur Folge hatte, so daB es sich hier um einen
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verspdteten, sonst im Juli auftretenden Brutfall handelt.
Zu Beginn des Novembers 1979 zeigen die adulten Tiere der
I+-Gruppe keinen Gewichtszuwachs mehr. Die Jungtiere der
O-Gruppe verlieren von nun an Gewicht. Der Anfang des
Novembers stellt samit das Ende der Wachstumsperiode dar.
Die Tiere haben das Maximalgewicht der Wachstumssaison
erreicht.

Im Verlauf der Monate November bis Mdrz nimmt das Gewicht
der Tiere der I - und I-Gruppe ab.

Im Mirz ist das Minimm an Gewicht erreicht. Die ge-
schlechtsreifen Tiere haben in dieser Zeit etwa 12 % ihres
Ausgangsgewichtes im November verloren, die Jungtiere
sogar 44 %.

- In der Zeit zwischen Anfang und Mitte Miarz fillt der
erneute Beginn der Wachstumsperiode. Von nun an wachsen
die adulten Tiere im Arenicola-Watt kontinuierlich bis
zum Ende der Wachstumssaison im November 1980.

Sie tragen in dieser Wachstumsphase keine Eikokons.

Die im Juni 1980 eingewanderten Jungtiere (O-Gruppe)

zeigen hthere Anfangsgewichte (0.15 mg) als die Tiere der
I-Gruppe im September 1979. Die O-Gruppe wichst in der Zeit
bis zum November 1980 auf 0.24 mg heran.

Die Tiere der I- Gruppe sind nur bis zum Juni/Juli im
Arenicola-Watt anzutreffen, in den tibrigen Monaten halten
sie sich im Seeqras-Watt auf. So findet man im Sammer
und Spitsammer im Arenicola-Watt nur wenige adulte und
zahlreiche junge Tiere nebeneinander.

In den anderen untersuchten Lebensriumen liegen die Be-
obachtungen nur fiir das Jahr 1980 vor. Auch hier beginnt

die Wachstumssaison im Mirz. Im Seeqgras-Watt sind die Wachs-
tumsverhdltnisse identisch mit denen im Arenicola-Watt (Abb 22 b).
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Die Ausgangsgewichte der einzelnen Altersgruppen zu Beginn
der Wachstumsphase weisen keine wesentlichen Unterschiede
zwischen beiden Siedlungsgemeinschaften auf. In der folgenden
Zeit jedoch ist das Wachstum der I-Gruppe im Seegras-Watt
schneller als im Arenicola-Watt. wihrend die adulten Tiere im
Arenicola-Watt stdrker wachsen. Die Tiere der I+—Gruppe ver-
schwinden im Verlauf des Juni aus dem Seegras-Watt.

Hier sind ab Juni nur Einjihrige und Jungtiere wvorhanden.

Die Nereis-Corophium—Zone unterscheidet sich von den anderen
Gameinschaften durch das Vorkamen besonders groBer, adulter
Individuen mit einem Gewicht von etwa 1.00 mg, die noch ein
gutes Wachstum zeigen, Sie sind jedoch nur zu Beginn der Wachs-
tumssaison von April bis Juli vorhanden ( Abb 22 ¢ }.

Die Tiere der I- und O-Gruppe zeigen in ihrem Wachstum und
ihren Anfangsgewichten keine Unterschiede zu Seegras— und
Arenicola-Watt. Die einjdhrigen Tiere zeigen am Ende der
Wachstumsphase ein maximales Individualgewicht von 0.65 bis
0.69 mg. Im Seegras-Watt haben Tiere der gleichen Gruppe am
Ende Gewichte von 0.62 mg. Die O-Gruppe erreicht in der
Nereis—Corophium-Zone 0.30 mg, im Seegras-Watt 0.26 mg und im
Arenicola-#Watt 0.24 mg am Ende der Wachstumsperiode.

a, Wachstumsrate

Eine bessere Chrakterisierung als durch die Individualgewichte
erfdhrt das Wachstum durch die Betrachtung der Wachstumsrate,
den Zuwachs pro Zeiteinheit. Die Wachstumsrate wird durch die
Anderung der mittleren Individualgewichte (Aw) pro Zeitinter-
vall (At} bestimmt : 2% = {w,w,) / (£, t.).

Die aus empririschen Werten berechneten Rurven des Individual-
gewichtes werden als Berechmmngsgrundlage herangezogen. Die
Wachstumsrate ist in allen Fidllen zu Beginn einer Wachstums-
phase am hichsten. Mit zumehmendem Kérpergewicht nimmt sie ab,
und am Ende einer Wachstumsphase kann die Wachstumsrate auf
Werte um O absinken. Im Winter nimmt die Wachstumsrate auch

negative Werte an, da bei niedrigen Temperaturen keine Nahrung
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Abb.22 Veriénderungen des Individualgewichtes verschiedener
Altersgruppen von Hydrobia ulvae im Konigshafen wihrend
des Zeitraumes von August {1979) bis Noverber (1980) im
Areniocola-Watt (a), Seegras-Watt (b) und in der Nereis-Corophium—
Zore (c).
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aufgenammen wird, der verringerte Stoffwechsel jedoch aufrecht-
erhalten werden muf. Der dann zu heobachtende Gewichtsverlust
zeigt, daB Reservestoffe abgebaut werden. Weéhrend Phasen des
negativen Wachstums ist die Wachstumsrate zu Beginn besonders
niedrig und steigt dann langsam an. Eine Ubersicht lber die
Wachstumsrate von Hydrobia ulvae zu Beginn und am Ende einer
Wachstumsperiode im Arenicola-Watt, gibt folgende Tabelle.

Tab.22 Wachstumsrate zu Beginn und am Ende der Wachstums-
periode 1980 bei verschiedenen Alterscruppen von
Hydrobia ulvae in 3 Wattgemeinschaften des Kénigshafen.

Wachstumsrate (ug afdw Tief‘lTag“T)

a} Arenicola-Watt Winter Beainn der Ende der
Wachstumsperiode Wachstumsperiode

I* Gruppe -0.71 bis -0.36 3.50 2.14

I - Gruppe -0.56 bis -0.28 2,46 -

0 - Gruppe - - 0.78 0.58

b) Seegras-Watt

+

I - Gruppe - 3,43 -
I - Gruppe - 4.06 0,96
0 - Gruppe - 1,24 0,61
c) Nereis=-

Corophium-Zone
1" - Gruppe - 4,00 -

I - Gruppe - 4,00 1,00
0 - Gruppe - 1,87 0,68
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b. spezifische Wachstumsrate

Die spezifische Wachstumsrate gibt an, wieviel organische
Substanz (in g ) bei einer Ausgangsmenge von 1 g organischer
Substanz gewcnnen wird. Sie 148t sich daher auch in Prozenten
des mittleren Korpergewichtes ausdriicken. Nach WINBERG {1971)
versteht man unter der spezifischen Wachstumsrate (c w ) den
Unterschied im Individualgewicht ( w2*w1) zu zwei Zeitpunkten,
dividiert durch das Zeitintervall (tz-t1) » bezogen auf das
mittlere Gewicht wdhrend der betrachteten Zeitperiode:

G 2w/ -12; (Wytw,) (ty-t))
Diese Formel stellt jedoch nur fiir Wachstumsprozesse, in denen
Wy, < 0.10 ist, eine geniigende Niherung dar. Da aus den
w

Me;amgen an Hydrobia ulvae hervorgeht, da8 diese Bedingung
erfiillt wird und das Zeitintexvall mit 10 Tagen sehr klein ge-
wihlt wird, reicht die angegebene Farmel fiir die Berechnung
der spezifischen Wachstumsrate von Hydrobia ulvae aus,

Maximal kann der tagliche Zuwachs tiber 2 % der organischen
Kirpersubstanz zu Beginn einer Wachstumsperiode erreichen{Tab.23).Bei
grdferen Tieren (I+-Gruppe) ist die spezifische Wachstumsrate

auch zu Beginn einer Wachstumsperiode geringer. Die Abhingigkeit

vam mittleren Individualgewicht kommt bei der spezifischen Wachs-—
tumsrate besonders zum Ausdruck.

Tab.23 Spezifische Wachstumsrate von Hydrobia ulvae im Kt':‘nigsha{‘..en _
(Maximalwert zu Beginn einer Wachstumsperiode in % vam Kdrpergewicht)

‘g;ﬁ"g‘e?e — I (Mirz/April  I(Mirz/April)  O(Juni)
Arenicola-Watt 0.76 % 2,00 8 0,48 %
Seegras-Wat’t 0,84 3% 2,34 % 1,71 &
Nereis-Corophium- 0,44 % 2,00 % 1,81 %
Zone

Die spezifischen Wachstumsraten im Seegras~Watt und in der
Nereis—Corophium-Zone stimmen gut mit deren im Arenicola-Watt
{lberein (Abb.23). Die spezifischen Wachstumsraten der O-Gruppe
sind auffallend geringer als die der I-Gruppe am Anfang ihrer
Wachstumsperiode.
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Abb.23 Verdnderungen der spezifischen Wachstumsrate verschiedener
Altersgruppen on Hydrobia ulvae im K¥nigshafen im Arenicola-Watt
(a), im Seegras-Watt (b) und in der Nereis-Corophium-Zone (c).
Die Werte fiir das Areniocola-Watt umfassen den Zeitraum von
August {1979) bis Cktober (1980}, fiir das Seegras-Watt gilt der
Zeitraum von Mirz (1980} bis November (1980), und fiir die
Nereis—Corophium-Zone von Bpril (1980) bis Dezember (1980). Die
spezifische Wachstumsrate wurde nach der Formel ¢ o 2(w2-w1)/%
(w2+w1) (t,-t,) berechnet. Wy und w,= Individualgewichte zur

Zeit t2 und t1.
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Dies liegt an dem spiteren Beginn der Wachstumsperiode der
O-Gruppe, die ja erst ab Juni auftritt. Vergleicht man die
Anfangs-Wachstumsraten der O-Gruppe mit denen der I-Gruppe

zur gleichen Zeit (Juni), so sind daher im Seegras- und Nereis-
Corophiunwatt die Wachstumsraten der O-Gruppe deutlich héher.
Wie bereits fiir die absolute Wachstumsrate beschrieben, sinken
auch die Werte der spezifischen Wachstumsrate mit dem Fort-
schreiten des Wachstums.

Mit Hilfe der spezifischen Wachstumsrate 148t sich die Art des
Wachstumsverlauf bestimmen. Bei konstanter spezifischer Wachs-
tumsrate liegt exponentielles Wachstum vor. Wenn die spezifische
Wachstumsrate, wie in disem Falle, mit zunehmendem Kérpergewicht
sinkt, verlduft das Wachstum parabolisch. Das parabolische
Wachstum ist nach WINBERG (1971) der am weitesten verbreitete
Wachstumstyp im Tierreich,

C. Verhéltnis der spezifischen Wachstumsrate zum Energieverlust

Die Ursache fiir das Absinken der spezifischen Wachstumsrate mit
zunehmendem Kirpergewicht bei dem parabolischen Wachstumstyp
liegen in der 2Abhingigkeit der Stoffwechselintensitit von der
GriBe des Individiums. Die spezifische Wachstumsrate Cy ist
umgekehrt proportional zum Alter, und die Konstante b aus der
GroBenbeziehung der Stoffwechselrate spielt als Proportionalitdts—

faktor eine wichtige Rolle.
N
S (bt {(Winberg 1971)

Voraussetzung fiir diese Gleichung ist, daB das Alter (t) von
dem Zeitpunkt an bestimmt wird, an dem w= O ist (Eiablage).
Wegen dieses Zusammenhanges wird das parabolische Wachstum
meist durch eine konkave Kurve reprédsentiert, b ist immer
kleiner als 1. Die parabolische Wachstumsrate sinkt also mit dem
Alter auf Grund des Absinkens der spezifischen Stoffwechselrate
mit ansteigendem Kdrpergewicht . Das Individualgewicht steigt
weliter an.
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Die Becbachtungen des Wachstums von Hydrobia ulvae zeigen

jedoch, daB die aus den Wachstumskurven ermittelte spezifische
Wachstumsrate schneller mit dem Gewicht absinkt, als es nach

den Messungen der Stoffwechselraten zu erwarten wére {Abb.34-36).
Beim parabolischen Wachstum sinkt die spezifische Wachstumsrate
nicht allein auf Grund des Abnehmens der gewichtsbezogenen Stoff-
wechselrate mit zunelhmender GriBe, sondern da das Verhdltnis

ven Wachstumsrate zu Energieverlust kleiner wird.

Das Verhiltnis von Wachstum zu Energieverlust ist stark ab-
hingig von der Erndhrungssituation des betreffenden Tieres und
der Temperatur. Werte iiber 1 kinnen nur unter guten Er-
nidhrungsbedingungen erreicht werden. Wird das Wachstum gleich
0, dann ist auch das Verhdltnis von Wachstum zu Energieverlust
gleich 0. In diesem Fall wird gerade so viel an Energie aufge-
namnen wie verloren wird. Negative Wachstumsraten sind in

den Wintermonaten haufig. Liegt das Verhdltnis Wachstum zu
Energieverlust zwischen O und- 1, dann ist der Gewichtsverlust
geringer als der Energieverlust. Die Tiere nehmen dann noch
geringfiigig Nahrung auf, die jedoch den Energieverlust nicht
deckt. Wenn das Verhdltnis von Gewichtsverlust zu Fnergiever-
lust ungefdhr gleich -1 ist, dann ist der Gewichtsverlust mit
dem Energieverlust identisch und es wird keinerlei Nahrung
aufgencmmen.

4. Energieverlust

Zur Bestimmng des Energieverlustes werden die Ergebmisse
der Respirationsmessungen von Hydrobia ulvae benutzt. Die
Messungen ergeben genaue GriSen- und Respirationsbezielungen
in dem Temperaturbereich von 0-20 °C, in Stufen von jeweils
5°C (vgl Kapitel Respiration). Respiration und Individualge-
wicht sind rach log R=log a+b logw miteinander verknipft.
Hier stellt b eir¢: Fonstante dar,die die Gewichts~ bzw.
Oberflachenproportionalitét der Respiration ausdrickt und

in engen Grenzen temeraturabhingig ist. Fir H. ulvae wird
die Temperaturabhingigkeit von b berechnet : b= 0,0114 t -
0,63 {r=+ 0,91). Der Koeffizient a stellt die Respiration eines
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Tieres von einer BezugsgréBe dar {1 g). Sie ist stark
temperaturabhéngig. Die Temperaturabhingigkeit kann durch
die Van't Hoff-Arrhenius Gleichung dargestellt werden.
Hier wurde die Abwandlung dieser Funktion von WINBERG (1971)
v=voat angewendet, wobei die logarithmische Form dieser
Kurve durch die Beziehung y=-2,15 + 0,10320 x mit (r= 0,96 )
dargestellt wird . Die oben angegebene Funktion
lautet demnach :

v= 0,00708 . 1,2682%= 0,0089791 * mit o= 1,2682

Zur Berechnung des Energieverlustes werden fiir jeweils eine
Zeitperiode von 10 Tagen die mittlere Wassertemperatur (t) im
Jahr 1980 bestimmt. Aus der Beziehung

T, = 0,0089791 ©

wobedi T1 den Sauerstoffverbrauch eines Tieres von 1 g
Korpergewicht und t die Temperatur darstellt, wird fiir jedes

t das zugehdrige T‘l berechnet. Der Energieverlust eines Tieres
von 1 g afdw in g afdw entspricht nun dem 'I'1 maltipliziert

mit dem oxycalorischen Koeffizienten, bezogen auf den Kalorien-—
gehalt pro g afdw. Als axycalorischer Koeffizienz wird dabei
0,486 (WINBERG 1971) und als Kaloriengehalt 42 53 cal.g

afaw | ( JANSSON v WULFF, 1977) eingesetzt. Um den Energiever-
lust des einzelnen Tieres zu berechnen,wird die Formel fiir

die Respirations—GréBenbeziehung benutzt, R= awb, und in
Energieverlust ausgedriickt : b

T=T1w

Aus den Wachstumskarven werden fir die gleichen 10-Tage-
Perioden das mittlere Individualgewicht der Tiere pro Alters—
klasse und der Koeffizient b aus der oben angegebenen Gleichung
fiir die herrschende mittlere Temperatur berechnet.

Es zeigt sich, da8 der auf diese Weise ermittelte Energieverlust (Tab.24)
pro Tier um so héher ist,je héher die Temperatur der Umgebung
ist.

Tab.24 Energieverlust verschiedener Altersgruppen von Hydrobia ulvae
in Arenicola-Watt wihrend eines Jahres

Monate: J F M A M J J A s 0
I+_&-lm- 0.98 1'14 1,21 2'24 5;88 16,16 16,26 19,39 22'65 17,33

I ~Gruppe 0,37 0,41 0.40 0,79 2,43 6,89 -~ - - -
O -Gruppe - - - - - - 4,73 4,98 6,57 5,19




- 88 -

Das Maximum des Energieverlustes liegt im Monat August. Dagegen
ist der Energieverlust der Tiere Anfang Februar in der I+-Gruppe
und in der I-Gruppe am geringsten. Flir die I-Gruppe stimmt

der Energieverlust widhrend der kalten Jahreszeit mit dem Ge-
wichtsverlust sehr gut iberein. Dies kemnzeichnet ein Ver-
hiltnis von Wachstum zu Energieverlust von nahe -1 (vgl. Seite
42). In der I'-Gruppe liegt das Verhiltnis nur bei 0.5. Bei

den dlteren Tieren ist der Gewichtsverlust geringer als auf
Grund des Energieverlustes zu erwarten wdre. In der I-Gruppe steigt
bereits Mitte Februar das Verhdltnis Wachstum zu Energieverlust
von -1 auf -0.7 Ende Mirz schwach an. Die langsam steigenden
Wassertemperaturen ud das zu dieser Zeit reichste Nahrungs-—
angebot des Jahres ( Diatomeenbliite) sorgen dafiir, daB das
Wachstum im Vergleich zum ebenfalls steigenden Energieverlust einen
immer griBeren Wert annimmt. Anfarg April liberwiegt das Wachs-
tum deutlich bei den jungen Tieren, wdhrend bei den &dlteren
Tieren ein Verhiiltnis von O darauf hindeutet, daB zu dieser

Zeit das negative Wachstum aufgehdrt hat, ein reales Wachstum
jedoch noch nicht begonnen hat. Bereits Mitte April Uberwiegt
das Wachstum den Energieverlust deutlich in der I-Gruppe, in
der I+-Gruppe ist dies erst 10 Tage spiter der Fall.

Im Verlauf des Mai hat das Wachstum von Hydrobia ulvae noch
recht hohe Werte, das Verhdltnis von Wachstum zu Energie-
verlust sinkt jedoch ab, da von nun an der Energieverlust wegen
der steigenden Temperaturen immer hther wird, widhrend das
Nahrnungsangebot abnimmt. Diese Terndenz setzt sich bei den Tieren
der I'-und I-Gruppe bis zum Ende der Wachstumssaison fort.

Die Tiere der O-Gruppe zeigen nach ihrem Auftreten im Juni

ein geringeres Verhiltnis von Wachstum zu Energieverlust als

die dlteren Tiere zu Beginn der Wachstumsphase. Die Griinde dafiir
sind in den relativ hohen Wassertemperaturen zu suchen, die zu
Beginn der Wachstumsphase der O-Gruppe herrschen und einen htheren
Energieverlust zur Folge haben als die dlteren Tiere im Mirz
{Temperaturen : 3—5°C) bei Beginn ihrer Wachstumsphase hatten.
AuBerdem ist das Nahrungsangebot im Juni sehr viel geringer als
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im Mdrz, so daB auch das Wachstum zu diesem Zeitpunkt weit unter
dem potentiell mglichen Wert bleibt. Im Verlauf des Wachstums
dieser Gruppe sinkt der Wachstums zu Fnergieverlust-Wert auf-
fdllig geringer ab als bei den dlteren Tieren. Er erreicht zwar
im August sein Minimm, jedoch weisen zu diesem Zeitpunkt
Wachstum und Energieverlust noch nahezu den gleichen Betrag auf.
Trotz des geringeren Nahrungsangebotes ist also noch immer

ein Wachstum in dieser Gruppe mbglich. Mit dem Kilterwerden
nimmt. der Quotient von Wachstum und Ermergieverlust zu auf Grund
des sinkenden Energieverlustes.

Im Seegras-Watt zeigen die Tiere der I+—Gruppe bereits zu
Beginn des Mirz ihr Wachstumsmaximum. Nach 110 Tagen ist das
Wachstum dann bereits kleiner als der Energieverlust. Der
Wert von Wachstum zu Energieverlust verringert sich viel
schneller als im Arenicola-Watt. Das gleiche gilt fiir die
I"-Gruppe in der Nereis-Corophium-Zome . Die I-Gruppe im
Seegras-Watt zeigt im Frihjahr ein besonders glinstiges Ver-
hiltnis zwischen Wachstum und Energieverlust. Bis Ende April
liberwiegt das Wachstum den Energieverlust.

Schon Mitte Mirz
erreicht der Quotient den hi’chsten Wert aller Gruppen von
Hydrobia ulvae. Zur selben Zeit zeigen die Tiere der gleichen
Gruppe im Arenicola-Watt sogar ein negatives Wachstum. Bis
August sinken die Werte von Wachstum zu Energieverlust dieser
Gruppe deutlich, dann steigen sie bis zum Ende der Wachstums-

saison.

In der Nereis-Corophium-Zone verhalten sich die Tiere der
I-Gruppe ebenso, nur scheint das Maximum im Frithjahr geringer

zu sein. Gegen Ende der Saison erreicht der Quotient von
Wachstun und Energieverlust hthere Werte bei dieser Gruppe als
im Seegras-Watt. Flr die O-Gruppe von Rydrobia ulvae ist das
Verhiltnis von Wachstum zu Energieverlust im Seegras-Watt und in
der Nereis-Corophium-Zone sehr viel unglinstiger als im
Arenicola-Watt, wo es wihrend der gesamten Wachstumsphase gr&Ber
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als 1 bleibt. Die Ursache liegt darin, daB im Arenicola-Watt
vor allem sehr junge Tiere das gesamte Nahrungsangebot allein
nutzen kénnen, wihrend sie es in den anderen Zonen mit den
einjshrigen Tieren teilen miissen. Wahrscheinlich stellt das
Arenicola-Watt ein Kolonisierungsgebiet fiir junge Schnecken der
Art Hydrcbia ulvae dar.Hier beginnen immer wieder junge Tiere
ihr Wachstum und besitzen daher sehr ginstige Quotienten von
Wachstum zu Energieverlust.

1.3 POPULATIONSWACHSTUM
a. Bestandsverdnderungen

Die Gesamtirdividuenzahl von Hydrobia ulvae zeigt verschiedene
Phasen der Verdnderungen (Tab.25).Vorherrschend ist jedoch eine
anehmende Tendenz der Populationen der drei Untersuchungsge-—
biete. Ein Wachstum der Gesamtpopulation ist nur von August
bis September (1979) im Arenicola-Watt und im Sommer im
Seegras-Watt ( 1980) zu erkemnen. (abb.24 ab)

Tab.25 Verdnderungen der Individuendichte von Hydrobia ulvae
im Jahr 1980 in 3 Wattz-gatemschaften des Kénigshafens
{Gesamtzahl x 1000 m

Monate: F M 1A M J J A S O N
Arenicola-Watt 88 91 101 87 84 98 71 91 92
Seegras~Watt - 216 82 113 85 45 91 106 104 149
Nereis- - - 21 125 74 195 46 48 29 -
Corophium-Zone

Die Gesamtindividuenzahl erreicht im September 1979 ihr Masxtirum
mit 2,8x10° Ind.'m ° und sinkt auf fast ein Drittel im
Februar 1980. Im Laufe des Jahres sind die Verinderungen der

Population geringfiigiqg.

Im Seegras-Watt wurde im Mérz ein sehr hoher Wert der Individuen-
zahl gemessen. Die Individuendichte sinkt sehr schnell im Frithjahr
und Sammer und zeigt im Juni ihr Minimum. Von Juni an ist ein
bemerkenswert hohes Ansteigen der Population zu becbachten und
im November sind die Ausgangswerte nahezu wieder hergestellt. Fiir
diesen Anstieg ist wahrscheinlich das durch die reiche Epiphyten—
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biildung erhdhte Nahrungsangebot verantwortlich.

Gegeniiber Arenicola- und Seegras-Watt ist die Anzahl von Hydrobia
ulvae in der Nereis—-Corophium-Zone nur gering (Abb.24 ¢) und (Tab.25].
Im Mai besitzt die Individuenzahl ihr Maximm. Die Trendwenden

in der Populationsentwicklung sind im wesentlichen durch den
Wechsel der Dominanz der einzelnen Altersgruppen zu erkliiren.

Die dltesten Tiere zeigen in allen drei Wattgebieten im Verlauf
eines Jahres einen deutlichen Riickgang bis zum vélligen Verschwinden
im Juni 1980. In der Nereis-Corophium-Zone und Arenicola-Watt
erfolgt die Abnahme kontinuierlich, im Seegras-Watt sind zu

Beginn des Jahres 1980 noch sehr viele Tiere dieser Alters-

gruppe vorhanden. Ihre Abnahme im Winter und Friihjahr folgt
deutlich einer Kurve mit konkavem Verlauf.

Von den am Ende der Untersuchung einjdhrigen Tieren (I-Gruppe)
188t sich im August/September 1979 Ansiedlung junger benthischer
Stadien becbachten. In diese Zeit f&llt ein deutlicher

Anstieg der Individuenzahl dieser Gruppe bis zu einem Maximum
von 282 095 Individuen 'm 2. Doch bereits im Cktober fallt die
Individuenzahl dieser Gruppe rasch. Dieser Trend setzt sich iber
die Wintermonate fort und schwiicht sich im Frilhjahr etwas ab.
Bereits im Juli sind im Arenicola-Watt keine Tiere dieser
Altersgruppe mehr vorhanden. Auch im Seegras-Watt sind zum
Jahresbeginn zahlreiche Tiere dieser Gruppe vorhanden.

Diese zeigen jedoch bis zum Juni 1980 einen starken Rickgang,
sind dann von Juni an in relativ konstanter Anzahl im Seeqras-Watt
vorhanden. Das schwache Ansteigen der Zahlen in dieser Alters-
gruppe von Juni bis zum Jahresende im Seegras-Watt mu8 als
Zuwanderung gedeutet werden.

In der Nereis-Corcphium-Zone sind im Vergleich zu anderen
Lebensritmmen nur wenige einjihrige Tiere vorhanden, sie zeigen
eine deutlich absinkende Tendenz im Jahresverlauf und sind am
Ende des Jahres mur noch in einzelnen Exemplaren vorhanden .
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Abb.24 Bestandveridnderungen bei verschiedenen Altersgruppen
von Hydrobia ulvae im Arenicola-Watt (a}, im Seegras-Watt
(b) und in der Nereis-Corophium-Zone (c). Dargestellt ist die
aus den empirischen Werten (fir Bell- und Dunkelglocke =
12 Proben pro Monat) berechnete Rurve.
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Die Jungtiere, die erst im Jahr 1980 im Benthos siedeln, sind
eine Gruppe, die besonders die zweite Jahreshdlfte von den
Individuenzahlen her prigt. Im Arenicola-Watt erscheinen
Tiere dieser Gruppe im Juni 1980. Bis zum Ende der Wachstums-—
saison steigt ihre Anzahl schwach.

Im Seegras-Watt lassen sich die ersten juvenilen Tiere
ebenfalls im Juni nachweisen.Ihr Anstieg bis zum Jahresende
erfolgt jedoch exponentiell. Durch diese Gruppe wird die
Trendwende der Gesamtpopulation im Sammer hervorgerufen.

In der Nereis-CorophiumZone ist die O-Gruppe im Mai in gleicher
GréBenordnung wie in den ibrigen Wattgebieten vorhanden.

Die Tiere dieser Gruppe zeigen jedoch im Gegensatz zu den
iibrigen Zonen eine exponentielle Abnalme bis zum Ende des
Jahres. Diese Altersgruppe prigt die Population besonders
stark.

b, Wachstumstyp und spezifische Wachstumsrate

Die Population von Hydrobia ulvae zeigt in den drei Ge-
meinschaften ein charakteristisches Muster fir ihr Wachstum.
Wihrend der relativ kurzen Phase mit positiven Wachstumsraten
(Brutfall im Arenicola-Watt, August/September 1979) steigt
die Dichte exponentiell an und bricht dann abrupt ab, sowie
alle Larvenstadien sich am Boden angesiedelt haben und
Limitierungen aus der Umwelt an Wirksamkeit gewinnen. Diese
Form der Wachstumskurve kann durch die Exponentialgleichung
wiedergegeben werden:

r : spezifische Wachstumsrate
N o= W N : Individuenzahl
dat t : Zeit

Mit Hilfe dieser Gleichung lassen sich positive und negative
Bestandveridnderungen beschreiben.

An allen Standorten liegt eine positive Wachstumsrate nur in
kurzen Zeitr&umen vor ( Arenicola-Watt: Aug./Sept.79,
Seegras-Watt: Juli/Nov. 80, Nereis-Corophium-Zone: April/Mai 80).
Vorherrschend sind die Phasen mit negativem Populationswachstum,
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da es sich bei Hydrabia ulvae um eine Art mit diskontinuierlichem
" Recruitment " handelt.

Die spezifische Wachstumsrate ( r = gm= N mittlere Individuen-
zahl, &N Anstieg oder Abfall der Individuenzahl,&T Zeitintervall)
ist ein Ausdruck fiir die Differenz zwischen spezifischer Ver-
mehrungsrate und momentaner spezifischer Sterblichkeitsrate.

Bei negativen Werten fiir r lberwiegt die Sterblichkeitsrate,

bei positiven Werten die Vermehrungsrate. Bezogen auf die Ge-
samtpopulation ist der Wert in der Nereis-Corcphiumr-Zone
deutlich am geringsten mit -0.01 pro Tag. Im Arenicola-Watt liegt
der Wert von Oktober 1979 bis Oktober 1980 bei - 0.003 pro

Tag. Im Seegras-Watt betrdgt er von Mdrz bis Juli -0.01 pro

Tag, von Juli bis November jedoch +0.007 pro Tag.

Aus der Wachstumsrate der O-Gruppe erhdlt man die Vermehrungs-
rate. In den untersuchten Populationen von Hydrobia ulvae kdnnen
die juvenilen Tiere als jugendliche benthische Stadien ein-
wandern oder von den adulten Tieren der Population erzeugt
werden. Dies trifft nur fir den Brutfall im Arenicola-Watt zu.

c. Vermehrnimgsrate

Von einer geschlechtsreifen Schnecke werden bis zu 300 Eier in
einer Laichsaison produziert (LINKE, 1939). Die maximale Ver-
mehrungsrate liegt damit bei 0.82 Individuen pro Tier und Tag

{ bezogen auf ein Jahr). Die Eier werden jedoch nicht
kontinuierlich wihrend eines Jahres erzeugt, sondern in einer
Iaichsaison von 20 Tagen Dauver. Wirden sdmtliche 300 Eier und die
daraus entstehenden planktischen Larven chne Verluste das

Alter erreichen, in dem sie sich im Benthos ansiedeln, und

nirmmt man fiir die Ansiedlung einen Zeitraum von 30 Tagen an, dann
betrigt die maximale spezifische Vermehrungsrate, ausgedriickt

als Zuwachs der benthischen Population wdhrend der Ansiedlungs-
phase, 10 Jungtiere pro Tier und Tag. Der tatsdchlich gemessene
Zuwachs durch die Ansiedlung junger Stadien ist jedoch geringer.
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Im Arenicola-Watt liegt dieser Wert fiir die Zeit des Larven-
falls im August/September 1979 bei 1.29 Jungtieren pro
adultem Tier und Tag. Nur 12.9 % der gelegten Eier bzw. der
geschlifpften Larven erreichen demmach als benthische Stadien
den Boden. Dies zeigt, daB Hydrdbia ulvae ein héheres Ver-
mehrngspotential besitzt, als sie realisiert.

Bei der Betrachtung des Populationswachstums fdllt auf, daB die
jungen Tiere der O-Gruppe wihrend des Sammers im Arenicola-Watt
urd Seegras-Watt ebenfalls eine positive,spezifische Wachstumsrate
aufweisen.

d. Sterblichkeitsrate

Die iberwiegend negative Wachstumsrate von Hydrobia ulvae

deutet darauf hin, daB die Populationsentwicklung im wesentlichen
von der Sterblichkeit bzw. dem Verlust durch FreBfeinde gepragt
wird. Vor allem gilt dies fiir die 4lteren Tiere der I - und
I-Gruppe. Wihrend der Zeitpunkt, zu dem die I -Gruppe sich im
Benthos ansiedelt, nicht bekannt ist, f&ilt dieser fiir die I-Gruppe
in die Zeit 2wischen dem 14.8 urd den 28.9.1979. Stellt man von
1000 siedelnden Schnecken die nach verschiedenen Zeitriumen
vorhandene Anzahl iberlebender Tiere dar, so erhilt man fiir das
Arenicola-Watt bei logarithmischer Darstellursy ein Bild, das

fast einer Geraden gleicht (Abb. 25). Das bedeutet, daB der
Verlust an Tieren in jedem Alter der benthischen Lebensphase
konstant ist.

Auch fir die Nereis-Corophium-Zone erhilt man eine Kurve dieser

Form, nur erfolgt das Absinken der Zahl der tberlebenden hier
noch rascher als im Arenicola-Watt.

Ein etwas anderes Bild ergibt sich fiir das Seegras-Watt. Die
Kurve der Abnahme der Individuenzahl ist treppenférmig.
Phagen mit steilem und flachem Abfall wechseln miteinander ab.
Sie bewegen sich aber um einen mittleren Wert, der ungefihr
der Lage des konstanten Absinkens der Anzahl Uberiebender im
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abb.25 Anzahl tberlebende Hydrobia ulvae je Tausend (Ordinate)
aus dem Brutfall im August 1979 (Zeitpunkt O), in Abhingig-
keit vam Alter der Tiere (Abszisse). x-x Arenicolawatt, e-e
Seegras-Watt ,A-#dereis—Corophium-Zone .
Im Arenicola-Watt entspricht die Karve einem relativ
gleichbleibendem,altersspezifischen Uberleben. Im
Seegraswatt zeigt die Kurve Treppenform, d.h. Phasen
starker Mortalitidt wechseln mit Phasen geringer Mortalitit
ab. In der Nereis-Corophium-Zone ist die Mortalitdt héher als
im Arenicola-Watt und Seegras-Watt; es liegt jedoch auch hier
ein gleichbleibendes,altersspezifisches tberleben vor.
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Arenicola-Watt entspricht. Die Phasen des schnellen Absinken der
Individuenzahlen fallen in das Frithjahr und den Frihsamer, wenn
das Seegras noch nicht seine Bldtter entwickelt hat. Der Verlust
an Tieren ist in dieser Zeit stédrker als von Sommer bis Herbst,
wenn das Seegras dichte Besténde bildet, das den Tieren Schutz
vor Turbulenzen und FreBfeinden bietet. Diese Zeiten zeigen sich
in der tberlebenskurve als flach abfallende Kurvenabschnitte.

Rechnet man die Zahl der Uberlebenden nicht vam Zeitpunkt des
Ansiedelns im Benthos, sondern von dem Zeitpunkt der Ei-
ablage oder des Schlipfens der Larven, dann erhélt man in
jedem Fall eine Uberlebenskurve von konvexer Form, in der
vor allem die jlingsten Larvenstadien die hdchsten Ver-

luste zeigen.

e, Nettoreproduktionsrate

Vergleicht man nun die Daten der Vermehrungsrate mit denen der
tberlebenskurve, lidBt sich die Nettoreproduktionsrate be-
rechnen. Sie ist ein Ausdruck fiir die Anzahl Nachkommen, die
imerhalb einer Generation pro Individuum erzeugt werden.

Die I-Gruppe der untersuchten Population trdgt die ersten Eige-
lege im April 1981. Die Tiere sind zu diesem Zeitpunkt 550-580
Tage alt. Es haben im April 1981 von 1000 Tieren des Larven—
falls des Jahres 1979 mur rund 14.1 (1.47 %) im Arenicola-Watt
und 27.1 (2.71 %) im Seeqras—Watt iberlebt. In der Nereis-
Corophiur-Zone sind nur noch einzelne Tiere dieser Gruppe zu
finden. Bei einer mittleren Eizahl von 300 pro Tier ergibt sich
eine Nettoreproduktionsrate ( Produkt aus altersspezifischer
Uberlebensrate und Nachkammen pro Individuum } von 4.23 im
Arenicola-Watt und von 8.10 im Seegras-Watt. Mit jeder Generation
wirde sich die Population von H. ulvae im Arenicola-Watt vervier-
fachen, bedirgt durch die hthere Zahl an adulten Tieren, wenn
alle geschlilpften lLarven als benthische Stadien den Boden
erreichen wilirden. Geht man jedoch von einem durchschnittlichen
Brutfall von 57.82 Individuen pro Tier und Laichphase aus, dann
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ist die Nettoreproduktionsrate im Arenicola-Watt 0.82. Unter
stabilen Bedingungen in der Natur erreicht die Nettoreproduktions~
rate in bezug auf die Gesamtpopulation einen Wert von wungefshr 1
(PARIS et al, 1962 ). Unter diesen Bedingungen wird die
Population wihrend einer Generation gerade wieder ersetzt.

Im Seegras-Watt ist die Nettoreproduktionsrate mit 1.56 h&her

als im Arenicola~Watt.

1.4 PRODUKTION

Arenicola-Watt:

Fir die Jahresproduktion werden nur die Werte von 1980 be-
ricksichtigt, damit ein Vergleich mit den anderen Wattgebieten
miglich ist. Im Arenicola-Watt betrigt die Jahresproduktion
von Hydrobia ulvae 21 ¢ "m 2, Jahr . Mit einer mittleren
Biamasse von 19.47 g m 2 berechnet sich ein Verhiltnis von
Produktion zu Bicmasse von 1.23. Das Minimum der Produktion wvon
Hydrobia ulvae im Arenicola-Watt liegt bei - 2.0 g'm 2,

Monat ~' im Februar/Mirz(Abb.27 a) (Tab.26) .Doch bereits im April/Mai
erreicht die Produktion ihr Maximum von 9.00 g'm =.Monat™' bzw.

43 % der Jahresproduktion. In der folgerden Zeit sinkt die

Produktion bis August, um im Verlauf des Spdtsammers wieder an-
zusteigen, Widhrend das Frihjahrsmaximm durch die Individuen der
I-Gruppe hervorgerufen wird, kammt der Produktionsanstieg im
Spétsammer durch die Tiere der O-Gruppe zustande. Im Arenicola-

Watt ist also die gleiche Grundtendenz wie im Seegras-Watt zu
erkennen. Ein Unterschied liegt darin, da8 die I-Gruppe im
Arenicola-Watt bereits im Juni verschwindet. Durch die léngere Beob-
achtungsphase kéinnen auch Produktionswerte fir die Zeit des

Brutfalls und filr die Wintermonate gewonnen werden.

Seegras-HWatt:
Die Jahresproduktion von Hydrobia ulvae betrdgt im Seegras-Watt

41 g'm-z'Jahr-1. Mit einer durchschnittlichen Biomasse dieser
Art ven 25.21 g'm 2 ergibt sich hieraus ein Verhiltnis von

Produktion zu Biamsse von 1.63.

Bereits indenerstmmmmgsmdmdeskﬁrzerreidxtdie
Produktion von Hydrobia ulvae im Seegras-Watt ihr Maximum , daB




- 100 -

{ber denen der anderen Wattgebiete liegt (Abb.26 b) (Tab.26) .Durch
das reiche Nahrungsangebot und den geringen Energieverlust zu
dieser Zeit kann der grdfte Teil der Nahrungsenergie von den
Tieren filr das Wachstum ausgenutzt werden. Darliber hinaus zeigt
Hydrobia ulvae nun die hohe zahlermiBige Dichte von 216 000
Individuen ‘m °. Bis zum Mai. sinken die Produktionswerte.

Im Juni steigen sie wieder und nehmen zum Juli hin ab.

Bis Ende Oktober halten die Tiere diesen Wert trotz sinkender
individueller Wachstumsraten aufrecht. Gegen Ende der Wachstums-—
saison nimmt die Produktion weiter ab.

Das Frithjahrsmaximm wird hauptsdchlich von Tieren der I-Gruppe
gebildet und in geringerem Umfang von Tieren der I+-Gruppe.

Der hohe Wert im Juni ist, wie auch in der Nereis-Corcphium-Zone,
eine Folge des Wachstumsmaximm der Nullgruppe, die von Juni

an die Population bestimmt. Der Sommerwert erreicht jedoch nicht
die Khe des Frihjahrsmaximums, so daB die Jahresproduktion im
Seegras-Watt im Unterschied zur Nereis-Corophium-Zone hauptséchlich
durch das Wachstum im Frihjahr der I'- und I-Gruppe bedingt ist.
In der zweiten Jahreshédlfte bleibt die Produktion der Population
lange Zeit auf einem konstanten Niveau. Trotz sinkender Wachstums-
raten sorgen ansteigende Individuenzahlen fiir einen Ausgleich

in der Produktion der Population. Der Grund fiir den Anstieg

der Individuenzahlen ist vermutlich der ab Juni/Juli reichlich
entstehende Bewuchs der Seegrasblatter durch Epiphyten als
Nahrungsquelle,

Nereis—Corophium-Zane:

Die Jahresproduktion von Hydrobia ulvae betrigt in der
Nereis-Carophium-Zone 14 g organische Substanz ‘m 2
Fir eine mittlere Biamasse von 12.83 g'm 2
P/B~Wert von 1.09.

Die Produktion von Hydrobia ulvae ist in der ersten Hilfte
des Jahres hther als in der zweiten H&lfte ( Abb. 27 c). Zu
Beginn der Wachstumssaison liegt die Produktion bei 3 g'm 2
pro Monat und sinkt im Mai auf 1.00 g organischer Substanz
.m—z‘bbnat- .

*Jahr !,

ergibt dies einen
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abb.26 Monatliche Sekundérproduktion (g af dw) wverschiedener
Altersgruppen von Hydrobia ulvae im Arenicola-Watt (a),
Seegras-Watt (b), und Nereis/Corophium-Zone (c).
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In dor Ubrigen Zeit sinkt sic kontinuicrlich und zeigt im
Dezember nur noch Werte von 0.3 g'm—zl\*ion.':u:_1 . Die Schwankungen
in der Produktion sind durch die Unterschiede in der Produktion
der einzelnen Altersgruppen bedingt. Jede Altersgruppe zeigt zu
Beginn ihrer Wachstumsphase das Maximum an Produktion. Dieses
Maximm erklirt sich aus den Maxima der individuellen Wachstums-
raten zu Beginn einer Wachstumsphase. AuBerdem zeigen die Tiere
zu Beginn der Wachstumsphase ihre grd8te numerische Dichte.

Fiir die Tiere der I -Gruppe und der I-Gruppe ist daher bereits
im April das Maximum der Produktion erreicht. Die Produktion
sinkt anschliefend kontinuierlich. Die Tiere der O-Gruppe
erscheinen in der Nereis-Corophium-Zone Ende Mai und erreichen
ihr Produktionsmaximum im Juni, zeigen aber dann den gleichen
allmdhlichen Riickgang in der Produktion.

Tab. 26 Jahresgang der Produktion von Hydrobia ulx_rae in gxfei Watt~
gemeinschaften des Kénigshafens (g afdw m “Mcnat ')

Monate F/M M/A AM MJI J/3 3/A As slo om
Arenicola-Watt -2,32 2,64 8,95 4,07 3,41 0,8 1,81 1,92 -

Seegras-Watt 15,44 8,38 2,56 3,44 2,32 2,33 2,34 2,36
Nereis- 2,5 2,32 3,65 1,59 1,06 0,77 0,54
Corophiun-Zone

1.5 RESPIRATTION

Um den EinfluB der TiergrdfSe auf die Respiration zu be-
riicksichtigen, wurden die Messungen mit Tieren aus einem
individuellen GréBenbereich von 10 g bis 10728y durchge-
firt. Die Respiration wird in ml 0,.Ind.” "std.”" angegeben.
Die Messungen wurden bei Temperaturen von O; 5 ; 10 ; 15 und

20 © C durchgefiihrt. Gewicht und Respiration bilden im
logarithmischen MaBstab ein lineares Verhiltnis. Die aus den
Gewichts- und Respirationsdaten berechneten Regressionsgeraden
sind in Tab. 27 zusammenfaBt. Die 95 % Vertrauensbereiche aller
berechneter Korrelationsfaktoren schlieBen den Wert Q=0° nicht
ein, so daB von einer echten Korrelation {y # o ) gesprochen

N/D

1,56
0,26
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werden kann ( P = 0.05). (Abb,.27).

Tab. 27 Regressionsgeraden zur griBenspezifischen Respiration von
Hydrobia ulvae bei verschiedenen Temperaturen

Temperatur:  0°C y= 0.68x - 2,43 r= 0,89
5% y= 0,74x - 1,52 r= 0,57
10% y= 0.84x - 0,75 r= 0,88
159 y= 0,87x - 0,56 r= 0,9
20°¢ y= 0,90x - 0.33 r= 0,9

Zwischen den Steigungen der Regressionsgeraden bei 0° und 5°C,
5% und 10%, 10° und 15%¢, 15° und 20° C herrschen nach den Er-
gelnissen des statistischen Vergleichs zweier Regressions-
koeffizienten (SACHS,1969) keine signifikanten Unterschiede, bei
einer Irrtumswahrscheinlichkeit von 0,05.

ZEUTHEN (1953) gibt fiir poikilotherme Organismen eine Steigung
der Regressionsgeraden von 0,75 an, wobei als Basis der deka-
dische Logarithms des NaBgewichts gewdhlt wuarde. Nach
HEMMIMNGSEN (1960) ist eine Steiqung wvon 0,75 flir die meisten
einzelligen Organismen, Pflanzen, poikilotherme und hamoio-
therme Tiere giiltig und ist als Folge der Oberflichen-
proporticnalitdt der Stoffwechselgr®Be und des Kérpergewichtes
anzusehen.

Um zu emmitteln, ob die in dieser Untersuchung fiir Bvdrobia ulvae
berechneten Regressionskoeffizienten zwischen Kirpergrife und
StoffwechselcrtBe mit diesem allgemein gliltigen Koeffizienten
vertriglich sind, wird die Differenz der gemessenen Steigung mit
der theoretischen Steigung statistisch gepriift. Es zeigt sich hier-
bei, daB alle ermittelten Regressionskoeffizienten mit dem theoretischen
Wert von 0,75 vertridglich sind, mit Ausnahme der MefSreihe bei

15 ©C. Die gemessenen Regressionsgeraden werden nicht auf einen
mittleren Regressionskoeffizienten zuriickgerechnet, um nicht
eventuell aktivititsbedingte Verschiedenheiten und daher indirekt
temperaturbedingte Unterschiede von vornherein auszuschliefen.

Die gemessenen Regressionskoeffizienten werden gegen die
Temperatur aufgetracen. Das Verhidltnis ldBt sich einer Geraden-
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gleichung in der Form b= 0,0114x T -0,69. mit T=Temperatur,
anpassen. Aus dieser Gleichung werden die Regressionskoeffizienten
fiir die in situ Temperaturen bestimmt. Die Konstante a aus der
Regressionsgleichung: Sauerstoffverbrauch - afdw Trockengewicht
wird gegen die Temperatur aufgetragen. Im Temperaturbereich

von 0-20°C liegen die Werte fiir a auf einer Geraden mit der
Gleichung a = - Q025 x Temperatur -~ 0,05.

Bei der Ubertragung von Respirationsdaten, die im Labor gewonnen
werden, auf Freilanddaten spielt der Aktivitdtszustand der Tiere
eine wichtige, wenn auch schwer zu erfassende FRolle. Um zu ge-
wihrleisten, daf der Aktivitidtszustand der lLabortiere in etwa
dem der Tiere im Freiland entspricht, werden die Tiere am Tag
der Labormessung wihrend der Ebbe gesammelt und erst un—
mittelbar var der Messung werden die Versuchskammern mit sauver-
stoffgesdttigtem Wasser gefiillt. Es kann dabei beobachtet werden,
daB die Tiere aus dem Sediment hervorkriechen , sich aktiv
bewegen und in die cheren Teile des Respirationsgefidfes wanderm.

Ahnlich verhalten sich die Tiere im Freiland bei Eintritt der
Flut. Sie verlassen das Sediment, in dem sie bei Niedrigwasser
ruhend verbracht haben, beginnen zu fressen und bewegen sich
aktiv,

Im Winter,bei Temperaturen um OOC, bleiben die Tiere auch bei
Flut im Sediment verborgen. Auch im Labor zeigten sich sie
Versuchstiere bei diesen Temperaturen inaktiv. Da die leistungs-
raten wihrend der Flut im wesentlichen denen aktiver Tiere
entsprechen, kénnen bei der Berechnung des Sauerstoffverbrauchs

die Werte vam Beginn bis zum Ende der Messung verwendet
werden,

Eine Untersattigqungdes Wassers mit Sauerstoff tritt im
natlirlichen Milieu am Untersuchungsstandort nicht auf. Die
Messungen im Freiland zeigen am den meisten Tagen im Jahr eine
Ubersdttigung mit Sauerstoff. Auch in den Respirationskammern
in situ und im Iabor wird durch die relativ kurze MeBzeit

ein starkes Absinken des Sauerstoffgehaltes vermieden, so daB
die Stoffwechselraten dadurch nicht beeinfluBt werden.
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Abb,27

Gréenabhiingigkeit der Respiration (log ml 0, Std ') von
Hydrobia ulvae bei verschiedenen Temperaturen: (o)= 0%,

(O0)= °c, (e)=10%, (W)= 1%, (¢)= 20°C. pie
Gleichungen der Regressionsgeraden mit den zugehirigen Korrelations-
koeffizienten: siehe Text-Seite.
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Die Zeitpunkte fiir die Messungen bei verschiedenen Temperaturen

werden so gewdhlt, daB die Versuchstemperatur jahreszeitlich

der herrschenden AuBentemperatur entspricht, so daB Term -
peraturadaptationen {ber langere Zeit entfallen und nur

mit frisch gesammeltem Material gearbeitet wird. Die Labormessung dauert
nie linger als maximal 6 std. , gemiB der maximalen Wasser-
bedeckungszeit widhrend der Flut.

Aus den genannten Daten der Respirationsraten kamn nun allein
aus der Kenntnis der GroBenfrequenz und der Temperatur widhrend
der Freilandeinsidtze die Respiration von Hydrobia ulvae sowohl
in den Hellglocken— als auch Dunkelglockenversuchen bestimmt
werden. Die Ergebnisse der Respiration von Populationen von

H. ulvae im Jahresverlauf sind filir die drei Zonen in Abb. 28
dargestellt.

Der Sauverstoffverbrauch der gesamten Population zeigt in den
drei Iebensgemeinschaften ein unterschiedliches Bild.

Im Arenicola-Watt wird der niedrigste Respirationswert der
Population von H. ulvae Ende Februar gefunden, von dieser
Zeit an ist eine mehr oder minder gleichmifige Steigerung

zu becbachten. Ende Juli ist ein Wert von ungefdhr 22 mi

0,.m 2"std,”! erreicht. Im August tritt ein sehr niedriger
Wert auf und im September ist das Maximum des Jahres erreicht.
Im Cktober sinken diese Werte deutlich.

Im Seegras-Watt steigt die Respiration von niedrigen Werten
wn 7 ml 0,.m 2.std”" im Mirz/April von Bnde April bis Mai
auf Werte bis nahe 32 ml 0,.m 2.std '. Bereits im Juni
betrigt der Atningswert nur noch die Hilfte von dem im

Mai und Anfang Juli werden nur noch sehr geringe Atmungs-
werte zwischen 7.5 ml 0,.m 2.std' wnd 11.5 ml 0, 2 std.”"
gemessen. Von Juli an steigt die Respiration pro mz wieder
deutlich und erreicht im September ihren hichsten Wert
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2

( tiber 32 ml 0,.m “*std.'). Ab September sinken die Werte

wieder.

In der Nereis-Corophium-Zone erreicht die Population zu
Beginn des Juni die héchsten Atmungswerte mit bis zu 2.04
ml Oz.qu'std.q. Im Verlauf des Sommers und Herbstes ver-
ringern sich die Sauerstoffwechselraten bis auf minimale Werte
um 1.20 ml 0,.m 2'std. .
Die Respirationswerte der Population von H. ulvae der drei
Standorte zeigen eine signifikante Korrelation sowohl mit
der Temperatur als auch mit der Biomasse. Filir die Korrelation
mit der Temperatur ergibt sich ein partieller Korrelations-
koeffizient von 0.77 (> t ;G signifikant von Null ver-
schieden }.
Die Beziehng von Respiration und Biomasse ergibt einen
partiellen Korrelationskoeffizienten von 0.73 (€ >t ;g
signifikant wvon Null verschieden).
Nach multipler Regression der Respirationswerte, der
Temperatur- und der Respirationsdaten ergibt sich die
Gleichung
Respiration = - 15.46 + 1.53 Temperatur + 0.97
Bicmasse ( g afdw )
Der multiple Korrelationskceffizient betrdgt R= 0.82, das
Bestimmtheitsmad R 2= 0.67.

In dem Verhiltnis von Respiration der Population zu Biomasse
( R/B-Verhdltnis) zeigen die drei Populationen der unter-
suchten Lebensgemeinschaften groBe Ehnlichkeit (Abb.28),

Das R/B-Verhiltnis der Population des Arenicola-Wattes steigt
von 0.05 ( Ende Februar ) auf 1.11 im Juli und verringert
sich im Oktober auf einen Wert wvon 0.3.

Im Seegras-Watt wird das Maximm des R/B-Verhiltnis mit 1.0
bereits Anfang Juni erreicht, in der Nereis-Corcphium-Zone
Anfang Juli.

Das R/B-Verhiltnis spiegelt besonders die Einfliisse der
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Ab.28 Respirationsrate der Hydrobia-Population (ml 0, Std 'g ' afdw)
im Arenicola-Watt {a )}, Seegras-Watt (o), und in der

Nereis-CorophiumZone (o). Die Werte gelten fir die Bedeckungs-—
zeit.
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Alterszusammensetzung der Population wieder. So sind die

hohen R/B-Werte im Arenicola-Watt im Juni/Juli durch den groBen
Anteil an juvenilen Tieren der Gesamtpopulation zu erkliren,
die hthere spezifische Respirationsraten besitzen als die
dlteren Tiere. Verglichen mit dem EinfluB der Temperatur

auf die R/B-Werte der Population ist der EinfluB der Alters-
zusammensetzung sonst eher geringer.

1.6 ENERGIEFLUSS

Der Energiefluf durch eine Population entspricht der Gesamt-
assimilation an Nahrungsenergie in dieser Population. Dies

ist gleichbedeutend mit der Summe von Produktion, Biamasse

und Atmung.

Fliir die Berechhung des Energieflusses werden die fiir 10-Tage-
Intervalle berechneten Produktionsdaten verwendet. Anhand der
mittleren Wassertemperatur fiir das gleiche Zeitintervall

wird der Energieverlust aus dem bereits beschriebenen Zusammen-
hang zwischen Temperatur und Respiration bestimmt und in asche-
freiem Trockengewicht bzw. Kalorien angegeben.

Un bei der Berechnung des Energieflusses den Ebbe~ und Flut-
aspekt zu beriicksichtigen, muB fiir die Population des Arenicola-
Watts und der Nereis-Corophium-Zone wdhrend der Zeit chne
Wasserbedeckung mit der Ruheatmung der Tiere gerechnet werden,
da die Sedimente in diesen beiden Gebieten in der Regel vollig
trocken fallen und die Tiere diese Zeit ruhend im Sediment
verbringen. Das Seegras-Watt dagegen zeigt auch bei Niedrig-
wasser eine flache Wasserbedeckung, die den Tieren hinreichend
Bewequngs— und FreBaktivitit ermiglicht. Die Atmung aktiver
Meerestiere betrigt nach den Daten verschiedener Autoren das 2-3

fache der Atmung ruhender Meerestiere { NEWELL, 1979).

Die Atmung bei Ebbe entspricht bei vielen Arten des Gezeiten-
bereichs nach den bisherigen Untersuchungen etwa der Ruheatmung,
sofern es sich um Arten handelt, die nicht iber zus&dtzliche Anpassung
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verfiigen ,um atmosphirischen Sauerstoff zu nutzen, wie dies
z.B. von Littorina littorea, Cerastoderma edule und Carcinus
maenas bekannt ist (NEWELL 1979 , BOYDEN 1972 ). Von Hydraobia
ulvae ist die Aufnahme von atmosphérischem Sauerstoff bisher
nicht bekannt. Aus dem Verhalten der Tiere bei Niediigwasser
1#HB8t sich jedoch erkennen, daB sie sich in Ruhe befinden.
Der Saverstoffverbrauch der Population pro Tag entspricht
dem Sauverstoffwverbrauch aktiver Tiere multipliziert mit
{hFlut +fh}3bbe) , wobei h : Anzahl Stunden .

24
Der Wert von(hFlut+ fh Fobe ) betridgt unter der Annahme von

24
f= 0.4= Buherste 2z, Akiivrate fiir das Arenicola-Watt 0.7

fiir die Nereis-Corophium-Zone 0.5,

In dem Temperaturbereich unter 5° C zeigen die Tiere der Art
Hydrcbia ulvae auch bei Flut keine Aktivitit, die Leistungs-
raten entsprechen widhrend des ganzen Tages der Ruheatming.

Tab. 28 Jahresgang des Energieflusses durch Hydrobia ul in
3 Wattgemeinschaften im Riénigshafen ( g afdwm © 10 Tage)

Monate J F M A M J J A S 0 N b
Arenicela-wWatt 0,65 0,59 0,48 0,78 1,88 4,55 3,79 6,38 4,70 4,07 ~ -
Seegras-Watt - - 1,80 1,71 1,72 4,25 3,70 6,99 5,62 5,53 2,22 -
Nereis—

Corcphium-Zone -~ -~ - 0,46 2,07 4,59 3,11 3,40 1,83 0,88 0,36 0,38

Im Arenicola-Watt betrdgt der EnergiefluB durch die Population

in der Zeit von Februar bis Mitte Mirz * 0 gC.m 2.Tag | (Tab.28)

( Abb. 29 a). Erst Ende Mirz ist ein deutlicher Energieflu8
mefbar. Im Laufe des Frilhjahrs steigen die Werte fiir den Energie-
flu8 rasch. Bereits im Mai Ubertreffen sie die maximalen Werte

in der Nereis—Corophium-Zone. Wahrend des Sommers bleibt die

Hohe des Energieflusses im Arenicola-Watt etwa auf diesem Niveau.
Ende Juni bis Ende Juli ist das Maximm des Energieflusses
erreicht. Exrst Ende August tritt ein deutlicher Abfall der

Werte ein und bis Oktaber verringert sich der EnergiefluB.

Im Seegras-Watt zeigt der Energieflu8 durch die Population
von Hydrobia ulvae bereits im Mirz das Maximum des Jahres (abb.29 b).
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Dies liegt allein an der sehr hohen Populationsdichte dieser

Art wihrend der Wintermonate, die bereits im folgenden

Frihjahr rapide abnimmt. In gleicher Weise nimmt auch der Energie-
fluB von Mdrz bis Ende Mai ab. Doch bereits Ende Mai schnellt

der EnergiefluB erneut in die H8he und sinkt Ende Juni wieder.

Von mm an steigt der EnergiefluB bis Anfang August und erreicht
einen zweiten,hohen Wert. Von August bis Novamber nimmt der
Energiefluf ab.

Der EnergiefluB durch die Population der Nereis-Corophium-Zone
ist geringer als in den beiden anderen Gebieten (Abb. 29 c).
Bedingt durch das Ansteigen der Biomasse der Tiere Ende Mai
erfdhrt die Hshe des Energieflusses auch eine Steigerung, die
noch durch das Ansteigen der Temperatur verstidrkt wird.

Anfang Juni ist dann das Maximum des Energieflusses erreicht.
In der folgenden Zeit sinken die Werte bis zum Jahresende.

Der EnergiefluB ist auf Jahresbasis im Seegras-Watt am
héchsten mit 76 gC.m 2.Jahr”|, gefolgt vom Arenicola-Watt mit
44,92 gC.w 2.Jahr™! und der Nereis-Corophium-Zone mit

22.40 gC.m 2*Jahr ™).

Den grtBten Teil am EnergiefluB hat die Respiration der Tiere
der Art Hydrobia ulvae. Legt man den EnergiefluB eines Jahres
zugrnumde, dann wird in allen drei Gemeinschaften der GroBteil
der assimilierten Energie durch Respiration verloren (Tab.29) .Ent-
sprechend wird ein Finftel bis ein Drittel der Energie fiir die
Produktion genutzt. In den verschiedenen Jahreszeiten kénnen
diese Anteile unterschiedlich verteilt sein. Besonders im
Frithjahr sind die Produktionsanteile hther als im Jahresdurch-
schnitt, da durch die tiefen Temperaturen der Energieverlust
gering ist und das reiche Nahrungsangebot bereits qut genutzt
werden kamn,

Tab.29 Anteile von Respiration und Produktion am EnerciefluB
der Hydrobia ulvae Population pro Jahr
Arenicola~Watt Seegras-Watt Nerels-Corophium-Zone
% Respiration 72,05 68,76 63,33
% Produktion 27,95 31,24 36,67
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Abb.29 EnergyiefluB oder Assimilation (A) durch die Population
von Hydrobia ulvae mit den Anteilen Produktion (P) und
Respiration (R) (Alle GréBen in g C m 2 Tag ).

c= Arenicola-Watt, b= Seegras-Watt, a= Nereis-Corophium—Zone.
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MACOMA BALTHICA
2.1 INDIVIDUELLES WACHSTUM

Auf Grund der Gewichtsverhidltnisse und der Jahresringe

lassen sich drei Altersgruppen unterscheiden. Bei mehrjdhrigen
Tieren handelt es sich um solche mit einer Schalenlange

iber 10 mn, die meisten weisen eine Schalenlidnge zwischen

10 und 14 mm auf. GrdBere Tiere kammen nur sehr vereinzelt vor.
Tiere dieser GriBenkategorie werden als II-Gruppe bezeichnet.
Einjéhrige Tiere umfassen den Gr&Benbereich von 4-10 mm und
werden in der I-Gruppe zusammengefaBt. Jungtiere des Unter-
suchungsjahres bilden die Nullgruppe.

Im Arenicola-Watt erscheint die Nullgruppe im Laufe deg

Mai mit einem Anfangsgewicht von 0.0005 g (Abb. 30 a }. Sie
wachsen bis Ende August auf nehezu das Dreifache ihres Aus-
gangsgewichtes heran, verlieren in der darauf folgenden Zeit
jedoch wieder beachtlich an Gewicht. Die Tiere der I-Gruppe
weisen im Februar Anfangsgewichte von fast 0.002 g auf und
zeigen im Mirz/April und besonders im Mai ein rapides Wachstum
um das Vierfache. Bis Juni haben sie ihr Maximalgewicht von
0.009 g erreicht, danach sinkt ihr Gewicht wieder auf Werte
um 0.007 g.

Mehrijshrige Tiere (II-Gruppe) sind selten im Untersuchungsjahr.
Sie fallen im Frithjahr durch ein starkes Wachstum auf. Im Juli
erreichen sie ihr Maximalgewicht von 0.02 g. AnschlieBend
verlieren sie an Gewicht bis zu einem Endgewicht von 0.017 g
im Oktaber.

Im Seegras—Watt erscheinen ebenfalls im Mai die ersten
juvenilen Individuen von M. balthica { Abb. 30 Db ).

Sie zeigen hier bis zum Cktober ein positives Wachstum und
wachsen in dieser Zeit von einem Anfangsgewicht von 0.00039
auf 0.00176 g heran. Bis November verlieren sie jedoch wieder
beachtlich an Gewicht ( 0.00046 g ). Die einjdhrigen Tiere

( I-Gruppe ) zeigen ein sehr viel unregelmifigeres Wachstum

im Vergleich zu den Tieren der I-Gruppe im Arenicola-Watt.
Auch im Seegras-Watt ist in dieser Altersgruppe im Frihling
das Wachstum positiv, doch erreichen die Tiere im Juni nur



- 114 -

Gewichte von 0.00508 g, das entspricht nur fast der Hdlfte
des Gewichtes gleichaltriger Tiere im Arenicola-Watt. Ab
Juli ist das Wachstum sehr unregelmdfig.

Die mehrjshrigen Tiere zeigen im Seegras-Watt bis zum Juni
ein positives Wachstum, doch bereits ab Juli/August ver-
lieren sie wieder an Gewicht. Es ist auffallend, daB die
Tiere dieser Gruppe im Seegras-Watt im Durchschnitt hohere
Individualgewichte aufweisen als im Arenicola-Watt.

Am unregelmiBigsten verlduft das Wachstum von Macoma balthica
in der Nereis-CorcphiumZone ( Abb. 30 ¢ ). In allen drei
Altersgruppen wechseln die Wachstumsraten sehr stark, so daB
in der Bilanz nur ein geringer Zuwachs im Untersuchungsjahr
aufgezeichnet werden kann.

2.2  POPULATIONSWACHSTUM

Im Arenicola-Watt steigt die Individuenzahl von Februar bis
April auf das Doppelte ( Abb. 31 a). Von Mai bis Juli ist
die Anzahl geringer. Im Herbst ist die Dichte niedrig.

Im Seegras-Watt ist die Siedlungsdichte wesentlich héher als
im Arenicola-Watt ( Abb. 31 b). Die Population wiichst anfing-
lich im Mai. Auch im Juni ist die Populationsdichte groB. Sie
schwankt dann jedoch von Juli bis September um 300 m 2.

Im Berbst sinkt die Individuenzahl auf rund die Hilfte bis

ein Finftel.

In der Nereis-Corophium-Zone sind die Individuenzahien von
Macama balthica am niedrigsten ( Abb. 31 ¢ ). Sie steigen
jedoch von April bis Juni deutlich an. In der ibrigen Zeit des
Jahres schwanken die Zahlen beachtlich. Im August wird das
Maximm erreicht. Die Schwankungen der Populationsqréfe der
Art sind durch die Unterschiede in den Individuenzahlen der
einzelnen Altersgruppen bedingt.
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Abb.30 Verdnderungen des Individuengewichtes verschiedener
Altersgruppen (O-Gruppe, I Gruppe, IT Gruppe) von
Macama balthica wihrend des Untersuchungsjahres 1980
im K&nigshafen. Arenicola-Watt (a), Seegras-Watt (b),

Nereis~CorophiumZone (c).
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Abb.31 Verinderungen der Bestandsdichte der Gesamtpopulaticn
( obere Kurve )} und verschiedener Altersgruppen von
Macama balthica im Jahre 1980 im Arenicola-Watt (a), im
Seegras-Watt (b) und in der Nereis—Corophium-Zone (c).
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Tab.30 Gesamtindividuenzahl von Macoma balthica in 3 Watt-
gemeinschaften des Kénigshafens im Jahresverlauf

Monate F M A M J J A S O N D
Arenicola-Watt 178 274 315 212 233 25 110 122 110
Seegras-Watt J79 339 458 423 263 362 212 60 153
Nereis- 59 126 176 84 260 9 85 17
Corophium—Zone

Im Arenicola-Watt steigt die Individuendichte in der O-Gruppe
von Mai auf das Doppelte im Juli (Abb.37 a) und(Tab.31). Wahr-
scheinlich auf Grund der starken Sommerstiirme geht die Zahl der
Juvenilen Tiere Ende August um 86 % zuriick, steigt darnn jedoch
bis Oktober wieder langsam an. Die einjidhrigen Tiere siedeln
im Arenicola-Watt am dichtesten. Von Mai bis Oktober schwankt
ihre Dichte zwischen 40 Ind.m“2 und 136 Ind.m_z. Die mehr-
jéhrigen Tiere (IT-Gruppe) sind im Februar noch mit unge-

fshr 90 Ind.m 2 zu finden. Thre Abundanz sinkt im Verlauf des
Frilhjahrs auf ungefdhr ein Fiinftel und pendelt sich auf einen
Wert um 30 Ind.m 2 ein.

Tab. 31 Jahreszeitliche Verdnderungen der Bestandsdichte verschiedener 5
Altersgruppen von Macoma balthica im Arenicola-flatt (Individuen m “)

Monate F M A M J J A S O
0 ~ Gruppe 8 98 179 25 52 55
I-Gruppe 92 251 269 70 136 48 86 40 55
II- Gruppe 86 23 46 54 - 29 - 31 -

Im Seegras-Watt siedeln sich die jungen Tiere der O-Gruppe im Mai
in groBer Dichte an (Abb.31 b) und (Tab.32). Im Samer vermindert
sich die Zalhl der jugendlichen Tiere im Seecras-Watt. Im

August steigt die Zahl geringfiigig. Im Herbst sinken die Individuen-
zahlen beachtlich. Die Zahl jugendlicher Tiere ist im Durch-
schnitt sehr viel héher als im Arenicola-Watt. Im Vergleich zum
Arenicola-Watt ist die Individuendichte der einjdhrigen Tiere
von Macoma balthica im Seegras-Watt sehr viel geringer. Die

hohen Bestandsdichten im Frilhjahr werden im Seegras nicht
erreicht, hier liegen die Individuendichten nur zwischen 34 und
102 Ind.m~2. Wihrend des Sammers nimmt der Bestand der Tiere noch
mehr ab. Die gleichen Tendenzen wie filr die einjéhrigen Tiere
gelten auch fiir die mehrjdhrigen Tiere. Sie sind jedoch
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nur von Mirz bis August in grtBerer Zahl anzutreffen.

Tab.32 Jahreszeitliche Verinderungen der Bestandsdichte verschledener -
Altersgruppen von Macama balthica im Seegras-Watt {(Individuen m 7).

Monate M A M J J A S ON
O - Gruppe 229 296 348 304 204 260 178 34 68
I - Gruppe 102 34 94 102 26 68 34 26 68
II- Gruppe 47 9 17 17 34 34 - =~ 17

In der Nereis-Corcophium-Zone sind die Verhdltnisse dhnlich wie
im Seeqgras-Watt. Auch hier erscheint die Nullgruppe erst im
Juni und siedelt in sehr viel geringerer Anzahl., Im August
steigt die Individuenzahl rapide an. Die Ursache dirfte wie
im Seegras-Watt in den starken Sammerstiirmen zu suchen sein.
Mit Beginn des Herbstes sinkt die Anzahl der Tiere dieser
Gruppe stark. Von den einjdhrigen Tieren sind die meisten in
den Monaten Mai und Juv in der Nereis—Corophium—Zone vor-
handen, Im Samer sinken die 2ahlen dieser Gruppe und ab
September sind diese Tiere nicht mehr vorhanden. Die Muscheln
der II-Gruppe zeigen zu Beginn der Untersuchungszeit noch
relativ hohe Abundanzen. Ihr Bestand vermindert sich wihrend
des Saumers etwas.

Tab.33 Jahreszeitliche Veridnderungen der Bestandsdichte verschiedener
Altersgruppen von Macoma balthica in der Nereis—Corophium-Zone.

Monate A M J J A S8 O N

O-Gruppe - ~ 33 39 187 9 34 - 9
I-Gruppe 25 110 127 45 17 - - = -
II- Gruppe 34 16 17 9 42 - 26 - 9

2.3 PRODUKTI(N

Die Produktion von Macoma balthica verliuft sehr unregel-

miBig und zeigt grofie Unterschiede zwischen den drei Iebens-
gemeinschaften. Im allgemeinen ist eine positive Gesamt-
produktion auf die Monate April bis Juli beschrinkt. Im
Arenicola-Watt erfolgt die gesamte positive Jahresproduktion

in dieser Zeit (Abb.32) und (Tab.34),In der Nereis-Corophium-Zone
und dem Seegras-Watt liegt das Maximm der Produktion bereits
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im April. In der folgenden Zeit werden die Produktionswerte
geringer. In der Nereis-CorophiumZone zeigen die Tiere

im Juli eine negative Gesamtproduktion. Im Seegras-Watt sind
die Samermonate Juni und Juli ebenfalls durch negative
Gesamtproduktion charakterisiert. Im Spitsommer und Herbst
zelgt die Produktion in diesem Bereich wieder positive Werte.

Im Arenicola-Watt ist der Produktionswert der O-Gruppe in
der Zeit von Mai bis Juni positiv. Im Sammer geht die
Produktion zurlick. Das Maximum wird bereits von Juli/August
erreicht und ist schon in der Zeit von August bis Oktober
negativ.

Im Seegras-Watt sind die Produktionsverhdltnisse der
O-Gruppe ginstiger (Abb.32 b} . Im Frihjahr (Mai/Juni)
liegt der Wert in der gleichen GridBencrdnung wie im
Arenicola-Watt. Der Wert geht im Sammer etwas zuriick und
erreicht auch im September/Cktober sein Maximum. Die
Produktion der Herbst- und Wintermonate in diesem Gebiet
ist wie in der Nereis-Corophium-Zone negativ.

In der Nereis-Corcophium-Zone beginnt die Produktion der
O-Gruppe im Mai ( Abb32 b). In der Zeit zwischen Juni und
Juli wird in dieser Gruppe keine positive Produktion
becbachtet. Im August/September wird wieder organische
Substanz aufgebaut und von September bis Oktcber Ubertrifft
die Produktion die des Friihsommers. Von Oktober bis
Dezember ist die Produktion wieder negativ. Die Produktion
der einjidhrigen Tiere ist im Arenicola-Watt und der
Nereis~CorophiumZone eindeutig frihjahrsorientiert. Das
Maximun der Produktion liegt in der Nereis-Corophium-

Zone in der Zeit zwischen April und Mai. Im Arenicola-Watt
kann es in der gleichen Zeit einen noch viel hiheren Wert
erreichen, da die Anzahl der Tiere hier sehr viel hther ist
und diese im Gegensatz zu den anderen Zonen in dieser Zeit
einen individuellen Zuwachs um das Vierfache aufweisen.
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2bb.32 Produktion von Macoma balthica im Jahre 1980 im
Arenicola-Watt (a), Seegras-Watt {b) und in der Nereis-—
Corophium-Zone (b).
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Im Seegras-Watt f&llt das Produktionsmaximm der einjdhrigen
Tiere in die Zeit zwischen August und September. Es ist
sehr viel geringer als das im Arenicola-Watt.

Die mehrijdhrigen Tiere zeigen im Arenicola-Watt eine positive
Produktion von Mirz bis Juli. Das Produkticonsmaximm wird

von April bis Mai erreicht. Im Seegras-Watt verschwinden die
mehrjéhrigen Tiere im Juli. Positive Produktion kann hier

mir von Mirz bis Mai gemessen werden., In der Nereis—Corophium—
Zone sind mehrjdhrige Tiere nur in den Frithjahrsmonaten vor-
handen und eine positive Produktion in der II-Gruppe be-
schrinkt sich auf die Zeit zwischen April und Mai.

Insgesamt betrigt die Produktion von Macoma balthica im
Arenicola-Watt, bezogen auf ein Jahr,9.28 g'm 2Jahr . Das
entspricht einem Verhdltnis von Produktion zu Biamasse von
7,22.

Im Seegqras-Watt liegen die Verhiltnisse sehr ungiinstig

mit einer Jahresproduktion von 0,66 g'm 2.Jahr | und
einem P/B-Verhiltnis von nur 0.9%0.

In der Nereis-Corophium-Zone wird nur die Hilfte der
produktion wie im Seegras-Watt erreicht mit 0,34 g.m 2.
Jahr~ 1. Das P/B-Verhiltnis liegt hier bei 0,38.

Tab. 34 Jahresgang der Produktion von Macoma balthica (g afdw Monat-1)
in 3 Wattgemeinschaften des Kdnigshafens,

Monat F/M M/A A/M M/J J/J J/A A/S s/0 O/N
Arenicola-Watt
O - Gruppe - - - 0,03 0,004 0,07 -0,03 -0,03

I - Gruppe 0,44 0,05 0,35 0,08 -0,17 -0,04 -0,006 -0,0095
II- Gruppe -0,53 0,03 0,32 0,02 0,02 -0,05 -0,05 -

Seegras-Watt
O - Gruppe 0,05 0,02 0,03 0,01 0,02 0,01 0,12 =0,01
I — m 0'06 0,04 OJ‘11 ""0[11 - 0’19 _0,'01 0,14

I~ &m 0'32 0 0,23 "0'06 - L - -
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Nereis—-Corophium-Zone
I -Gruppe 0,14 0,02 0,03 0,01 - - - -
IT- Gruppe 0,17 -0,26 - - - - -

2.4 RESPIRATICN

Die Messungen der Respiration erfassen Tiere mit Individual-
gewichten von 1072 bis 10"%5 a fdw . Die aus den MeBdaten
gewonnenen Regressionsgeraden sind flir die gewdhlten Ver-
suchstemperaturen in Tabelle 34 angegeben { Abb. 33). Die
Korrelation zwischen Individualgewicht und RespirationsgroSe
ist signifikant ( ¢ #0, VB 95 % ).

Tab.35 Regressionsgeraden zur grdBenspezifischen Respiration
von Macama balthica bei verschiedenen Temperaturen

Temperatur : o°c: ¥= 0,78x — 1,54 r= 0,87
sc: y=0,8M~1,29 r=0,91

10°c : y=0,90x - 0,98 r= 0,88

15°C: y=0,9x - 0,93 r= 0,94

20°¢c: ¥=0,97 - 0,88  r= 0,85

Die Unterschiede zwischen den Regressionskoeffizienten sind bei
einer Irrtumswahrscheinlichkeit von 0,05 nicht signifikant. Die
experimentell ermittelten Steigungen sind mit einer Steigung von
0.75 vertriglich. Die gemessenen Regressionskoeffizienten ergeben
mit der Temperatur eine Korrelation in Form einer Geraden—
gleichung : b = 0,802 + 0.0092 x

Der Achsenabschnitt 138t sich im gemessenen Temperaturbereich
ebenfalls einer Geradengleichung anpassen. Die Gleichung

lautet : a = 0,227 + 0.011097 x

Die Atmung der Population von Macata balthica ist in den drei
Siedlungsgemeinschaften dargestellt. In der Nereis-Corophium—
Zone erreicht die Atmung von Macoma balthica mit 0.18 ml.m 2.
std”! im Juni ihr Maximm. Das Minimum 411t in den Septesber
mit 0.0012 ml'm ~2-std |. Wegen den starken Unterschiede

in den Biamasseverhdltnissen schwanken die Atmungswerte dieser
Art in der Nereis-Corophium-Zone sehr stark.

Im Seegras-Watt ist die Respiration im Mai am hiichsten mit

-0,0%

~0,13
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Abb.33 GriéBenabhdngigkeit der Respiration von Macama balthica bei
verschiedenen Temperaturen (o) = c°c; (o) = 5%; (o) = 10°c,
(m) = 1° ¢, (9)=20°%;
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mit 0.27 mlDzm—E.istd_‘l . Im Sommer verringert sich auf

Grund der Bicmasseverhiltnisse dieser Wert und erreicht

im Oktober sein Minimm von 0.03 mlO,m > istd .

Im Novemmber steigt der Wert wieder an. Die hichsten Atmungs-
werte werden im Arenicola-Watt erreicht. Das Maximum wird

im Mai gemessen (0.31 nﬂ.UEm—z-std-1).

Zum Herbst sinken die Werte auf ein Minimum von 0.04 ml
Oz.m_zstd-‘| .

Die Respiration zeigt,bezogen auf die Biomasse (R/B-Verhdltnis),
groBe Ehnlickeit 2zwischen den drei Siedlungsgemeinschaften.
Das R/B-Verhdltnis im Arenicola—Watt steigt van geringen
Werten um 0.09 ( Ende Februar ) auf 0.34 im Mai und verringert
sich im Oktober auf einen Wert um 0.10.

Im Seegras-Watt wird das Maximum des R/B-Verhdltnisses erst

im August erreicht (0.47). Das Minimm der Atmmg zu Biomasse -
beziehung wird im Mirz gemessen.

Bis zum November sinkt der R/B-Wert auf 0.20.

In der Nereis-Corophium-Zone vergriBert sich das R/B-Verhdltnis
von 0.12 im April auf 0.22 im Juli und fillt im Spitsamer

und Herbst auf 0.09.

Die Maximalwerte des R/B~Quotienten sind rund dreimal kleiner
als die von H. ulvae.

Eine Erkldrung dafiir liegt in der weitgehend sessilen ILebens-
weise von Macoma balthica gegeniiber der aktiv beweglichen Art
Hydrobia ulvae.

3. ARENICOLA MARINA
3.1 INDIVIDUELLES WACHSTUM

Die Individuen von Arenicola marma lassen sich zur Unter-
suchungszeit in vier GrdBengruppen einteilen : 0.05; 0.10;
0.25; 0.25 g afaw.

Wahrend im Arenicola-Watt alle vier GréBenklassen vorkammen,
fehlen im Seegras-Watt Tiere der grdBten Gruppe. In der
Nereis-CorophiumzZane fehlt Arenicola marina.
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Die Tiere der kleinsten Gruppe treten bestandsbildend nur

im sogenannten Arenicola-Brutwatt im Grenzbereich von
Seegras-Watt zur Nereis—Corophium-Zone auf.

Im Arenicola-Watt lassen sie sich zwischen Juli und November
nachweisen. Im dieser Zeit zeigen sie ein fallendes Individual-
gewicht (0.03 auf 0.02 g afdw , Abb. 35) und eine auf das
Doppelte ansteigende numerische Dichte. Die Tiere dieser GriBe
stammen in der Regel aus laichperioden des vorherigen Jahres.

Die Exemplare der nichstgriBeren Gruppe wiegen im Februar
bereits 0.04 g und wachsen im Laufe des Sommers auf 0.13 g
heran. Ab Ende Juli ist ihr Wachstum jedoch nur noch gering.
Sie sind wahrscheinlich einjé&hrig.

Die anderen Gruppen sind mehrjshrig. Die Angehiirigen dieser
beiden Gruppen sind im Arenicola-Watt dominierend. Die

starke Gewichtszunahme, die diese Tiere im Verlauf des Scmmers
zeigen, steht unter Umstdnden in Zusammenhang mit der Aus-
bildung der Laichprodukte ( Abb. 34 a).

Im Herbst sind nur noch einzelne dieser GréBenyruppen vorhanden,

Im Seegras-Watt kénnen die ersten Jungtiere der O-Gruppe
bereits Anfang Mai nachgewiesen werden. Von dieser Zeit

an steigen die Individualgewichte kantinuierlich bis zum

Fnde der Wachstumsphase von 0.005 g auf 0.09 g afdw (Abb. 34 b).
Im Cktober 1980 treten in grofer Anzahl sehr junge Tiere mit
einem Individualgewicht von 0.0004 g im Seegras—Watt auf.

Die einjdhrigen Tiere zeigen bis Anfang Juni ein starkes
Wachstum von 0.05 g bis 0.16 g afdw. Im Scmmer komwen Tiere
dieser GroBenkategorie nur vereinzelt vor und im November
ist das mittlere Individualgewicht dieser Tiere mit 0.175 g
nur wenig hther als im Juni.

Von den mehrjdhrigen Tieren treten im Gegensatz zum Arenicola-Watt
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BAbb.34 Verinderungen des Individualgewichtes verschiedener Alters-

gruppen (O Gruppe, I Gruppe, II+Gmppe), von Arenicola marina
im Kénigshafen 1980, Arenicola-Watt (a), Seegras-Watt (b).
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mur die kleineren Tiere der Gr¥Sengruppe II auf. Angehdrige
dieser Gruppe werden in grdBerer Anzahl mur im Frithjahr bis
Anfang Juni gefunden. Wihrend des Sammers fehlen sie véllig
oder sind selten. Wihrend der Zeit von April bis Anfang Juni
zeigen die Tiere ein gutes Wachstum von anfinglichen Ge-
wichten um 0.15 9 auf Endgewichte um 0.25 g afdw.

3.2 POPULATTONSWACHSTUM

Im Arenicola-Watt steigt die Populationsdichte von 32
Individuen Ende Februar auf 61 Individuen pro m Ende Mai

( abb. 35 a ). Wahrend des Sommers sinkt die Zahl der Tiere
beachtlich und befindet sich Ende August bis Ende September
auf dem niedrigsten Niveau des Jahres mit 5-7 Tieren pro mz.
Gleichzeitige Z&hlungen der FraBtrichter und Kothaufen geben
fiir dieses Gebiet eine Durchschnittszahl von 18 Individuen
pro m2 im September mit einem Schwankungsbereich von 6 bis
26 Ind'm-z.

Es werden in diesem Zeitraum besonders viele sterbende
Arenicola marina gefunden. Im Cktober steigt die Dichte der
Tiere wieder auf 31 Individuen pro m2.

Im November wird auf Grund einer Flachenzdhlung ein Wert von

18 Individuen pro m2 ermittelt.

Im Seegras-Watt liegt die Dichte Anfang April bei 42 Individuen
pro m2 ( Abb. 35 b). Es ist fir dieses Gebiet der hichste Wert
des Jahres, Tm Mai und Juni sind ungefshr 34 Ind.’m 2 vorhanden.
Anfang Juli ist die Dichte noch weiter auf 9 Ind.'m > abge-
sunken und Anfang Auqust trifft man Arenicola marina nur noch
stellerweise an, da jetzt der Bestand an Zostera noltii so
dicht gewarden ist, daB ausreichende Lebensbedingungen nur noch
in Flichen mit diimnem Bewuchs gegeben sind.

Im Oktober geht das Seegras vor allem durch WegfraB durch
Ringelgénse zuriick. In dieser Zeit karm ein Maximam an
Arenicola-Ansiedling becbachtet werden, das durch ganz junge
Tiere von wenigen Wochen Alter bedingt ist. Im November haben
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Abhb.35 Verdnderungen der Individuendichte von Arenicola marina
im Kdnigshafengebiet. Arenicola-Watt (a), Seegras-Watt (b).
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sich die Besiedlungsverhdltnisse im Seegras-Watt

wieder normalisiert ( 24 Ind. 'm_2). Eine gleichzeitig
durchgefiihrte Flichenzdhlung ergibt fiir den Oktober 18 Ind.
'm? und fir den November 15 Ind. 'm 2.

Junge Individuen treten im Arenicola-Watt in der meisten
Zeit des Jahres nur vereinzelt auf. Im Herbst erreichen sie
eine maximale Dichte von 12-13 Ind.'m 2.

Einjéhrige Tiere sind hdufiger anzutreffen mit maximal

30 Ind.'m 2. Doch sind auch sie meist in einer Dichte von
11 bis 16 Ind.'m 2 vorhanden. Die mehrjahrigen Tiere
werden im Arenicola-Watt auf Grund der unterschiedlichen
KorpergrdBe zwei Gruppen zugeordnet. Im Mai siedeln maximal
30 Tiere der Gruppe II auf einem Quadratmeter. In der
ibrigen Zeit sind es nur 5-8 Ind.'m 2. Von den &lteren
Tieren der ITT-Gruppe werden 6-16 Ind.'m > gezéhlt. Von
August fehlen Tiere dieser zwei Gruppen im Arenicola-Watt.

Im Seegras-Watt sind im Frilhling nur Angehfrige der I-Gruppe
( 25 Ind.'m %) und der II-Gruppe (18 Ind. ‘m™%) vorhanden. Zu
Beginn des Sammers ( Anfang Juni) ist die Individuenzahl

in beiden Gruppen auf 8 Ind.'m 2 abgesunken. Im Laufe des
Sammers sind dann die Wirmer dieses Gr&Benbereichs nur noch
fleckenhaft verbreitet und fehlen in den dichten Seegras-
bestinden ganz. Zum November sind Tiere der I-Gruppe wieder
in etwas hiherer Dichte ( 8 Ind.'m 2} vorhanden. Juvenile
Tiere erscheinen im Mai in geringerer Dichte von 8 Ind.

‘m 2 und sind im Juli/August nur vereinzelt anzutreffen. Anfang
September sind diese Tiere regelmifiiger anzutreffen. Im
Oktcber ist eine Massenbesiedlung durch sehr junge Tiere
festzustellen, die flir kurze Zeit in einer Dichte bis zu

84 Wirmern pro m2 siedeln, aber im November bereits nur
noch in einer GréBenordmung von 18Wlimernprom2vorhanden
sind.

3.3 PRODUKTION

Im Arenicola-Watt zeigt die Produktion wdhrend der gesamten
Untersuchungsperiode positive Werte (Abb. 36 a) und (Tab.36). Ein
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Maximm wird in der Zeit von April bis Mai ermittelt. Im
Spitsamer und Herbst sind die Produktionswerte sehr niedrig.
Der iberwiegende Teil der Produktion wird im Arenicola-Watt
durch die Mehrjdhrigen der IT und II -Gruppe gebildet.
Bereits von Februar- Mirz ist die Produktion recht hoch.
Sie steigt bis zum April an. Das Maximm erfolgt von Ende
April bis Ende Mai. Von Mai bis Juni sind die Produktions-—
werte sehr viel geringer. Ab Juli fehlt diese GriSengruppe.
In der II-Gruppe beginnt die Produktion Ende Februar und
sinkt Ende Mai geringfligig. Ende Mai bis Ende Juni erreicht
die Produktion dieser Gruppe ihr Maximum, verringert sich
urd bleibt bis Ende des Jahres auf diesem Niveau. Die
einjdhrigen Tiere zeigen von Februar bis Ende April eine
geringe monatliche Produktion und erreichen von Ende April
bis Ende Mai ein hohes Produktionsniveau. Bis Ende Juli
betridgt die Produktion nur noch die Hédlfte des Maiwertes,
danach wird sie noch geringer, Die Produkticn der juvenilen
Individven ist im Arenicola-Watt zu vernachlassigen.

Tab.36 Produktion zersd‘ai?dener Altersgruppen von Arenicola marina
t )

(g afdwm im Arenicola-Watt im Jahre 1980
Monate : F M A M J J A S
0 - Gruppe - - - - - -0,006 -0,006 -0,006

I Grupe 0,40 0,40 1,05 ¢,78 0,07 0,07 0,07 0,07
II Grngpee 0,59 0,59 0,39 1,5 0,917 0,91 0,91 0,91
11" Gruppe 1,00 1,30 1,59 0,33 0,65 - - -

Summe 2,28 3,03 2,65 2,15 0,97 0,97 0,97

Im Seeqras-Watt ist die Produktion von Arenicola marina sehr
viel niedriger als im Arenicola-Watt (Abb.36 b) und (Tab.37).Die
Griinde dafiir liegen in dem geringen Durchschnittsgewicht der
Tiere und in der niedrigen Siedlungsdichte. Auch im Seegras~
Watt liegt der Schwerpunkt der Produktion bei den mehrjihrigen
Tieren, von denen nur die II-Gruppe von Mirz bis Juni ver-
handen ist. Von April bis Mai erreicht diese Gruppe die
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Abb.36 Produktion verschiedener Altersgruppen ( O,I,II,II+- Gruppe)
von Arenicola marina im Kdnigshafen 1980. Arenicola-Watt (a),

Seegras-Watt (b).
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hichste Produktion des Jahres, d@hnlich dem Produktionswert
der Gruppe im Arenicola-Watt., Von Mai bis Juni wird nur noch
ein Drittel dieses Produktionswertes fiir diese Gruppe festge-
stellt. Die einjdhrigen Tiere zeigen von April bis Mai eine
Produktion, die sich von Mai bis Juni geringfiigig steigert.

In der ibrigen 2Zeit bis November liegt die Produktion

auf einem sehr niedrigen Niveau.

Im Gegensatz zum Arenicola-Watt ist die Produktion der
O-Gruppe im Seegras-Watt deutlich. Von Mai bis Juni betragt
die Produktion dieser juvenilen Tiere die Hilfte der
Produktion der dlteren Tiere, Ab Juni f&llt dieser Wert und
bleibt bis Anfang September auf diesem Niveau erhalten. Von
Anfang Septenmber bis Ende November erniedrigt sich der
Produktionswert weiter.

Das Maximum der Gesamtproduktion von Arenicola marina fdallt

in die Zeit von Mai bis April, wenn noch mehrjdhrige Tiere in
dieser Gemeinschaft vorhanden sind. Im Juni sinkt der Wert auf
ungefdhr ein Gramm m 2

Monat~ | und von Juni bis September
betrdgt er nur noch ein Zehntel des Juniwertes.

Von September bis November wird insgesamt nur sehr wenig
produziert. In den Samer- wnyd Herbstmonaten sind im Seeqgras-
Watt vor allem Jungtiere der O-Gruppe an der Produktion be-
teiligt.

2

Tab. 37 Produktion (g afdw m

von Arenicola marina im Seegras-Watt im Jahre 1980

Monat™ ) verschiedener Altersgruppen

Monate M A M J J A S 0
0 - Gruppe - - 0,27 0,07 0,07 0,07 0,04 0,04
I - Gruppe - 0,53 0,58 0,04 0,04 0,04 0,04 0,04
II - Gruppe -~ 1,07 0,28 - - - - -
11*- Gruppe - - - - - - - -
Summe - 1,60 1,14 0,17 0,11 0,11 0,08 0,08

Die Jahresproduktion von Arenicola marina betrégt im Arenicola-

Watt 15,02 g afdw m |

2

Jahr~1, das entspricht einem P/B-Wert
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VO 5,46. Im Seegras-Watt erreicht die Produktion nur 3,203
- =1
gm "~ Jahr ', der P/B-Wert entspricht 1,86.

3.4 RESPIRATION

Fir die Respirationsmessungen werden Tiere von 10~2 bis

10"°*3 ¢ Individualgewicht verwendet. Die Korrelation zwischen
Individualgewicht und RespirationsgrtBe ist signifikant

(¢#0 , VB 95 %). Die aus den MeBdaten bestimmten Respirations-
geraden sind fiir die Temperaturen von 0° ¢, 5°c, 10° c, 15°%

und 20°C in Tab.38 angegeben (Abb.37).

Tab.38 Regressionsgeraden zur grBenspezifischen Respiration von
Arenicola marina bei verschiedenen Temperaturen

Temperatur: g © y= 0,53x - 1,48 r= 0,92
5° y= 0,65x - 0,69 r= 0,96
109 y= 0,67x - 0,67 r= 0,96
15 © y= 0,69x - 0,33 r= 0,71
20 ° y= 0,79% - 0,17 r= 0,90

Eine Signifikanz der Unterschiede zwischen jeweils zwei
Regressionskoeffizienten ist bei einer Irrtumswahrschein—
lichkeit won 0,05 nicht gegeben. Mit der allgemein giiltigen
Steiqung flir die Regression Korpergriie-Sauerstoffverbrauch
von 0.75 sird die ermittelten Regressionskoeffizienten ver-
tridglich. Auf eine Riickrechnung wird jedoch verzichtet. Mit
der Temperatur ergeben sowohl die Steigungen als auch die
Achsenabschnitte eine signifikante Korrelation in der Form

b
a

0.55 + 0.0112 x r
0.27 + 0.029007 x r

0.995 b = Regressicnskoeffizient
0.97 a = Achsenabschnitt

il
L}

Mit der Hilfe dieser Gleichung wird die Atmmg der Gesamt-
population bestimmt. Im Arenicola-Watt schwankt die

Respiration im Februar zwischen 0.43 und 1.07. Im Laufe des
Sammers steigen diese Werte langsam an. Im Juni liegen die Werte

zwischen 11.49 und 3.58 ml oz.m"z.std"1. Im Juli werden 7.53 ml

02.11:"2.51:«1'1 gemessen. Im August und September gehen die Werte
bis auf 2.42 ml O, Z.std. " zurick. I Oktober sind dle Atmmgs-
werte der Population noch geringer ( 0.25 - 1.02 ml O,.m 2.std™ )

Im Seegras-Watt steigen die Respirationswerte der Arenicolapopulation
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Abb.37 GriBenabhingigkeit der Respiration von Arenicola marina
bei verschiedenen Temperaturen: (o)= OOC, = 5°C, (@)=
10°%, (w)= 15, (w)= 20 %c.
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von Werten zwischen 0.98 ml oz.m'z.std.“1 und 2.54 ml 02'm-zstd -1

im April auf 9.20 ml O,.m ~.std.”" im Juni. Die Werte

sinken ab Juni gemdB der Biamasseverhdltnisse auf 0.78 ml

0,.m 2.5td.”". Im November werden zwischen 0.19 und 1.56
ml Oz.m_z.std."‘I gemessen. Im Februar betrigt das R/B-Ver-

hdltnis im Arenicola-Watt 0.26. Im Frihjahr steigt es auf
einen Wert von 0.96 ( im Mai }. Das R/B-Verhéltnis erreicht
im Juli seinen hdchsten Wert mit 2.76. Dann fdllt der Wert
und im Oktober betrdgt der Wert nur 0.15.

Im Seegras-Watt steigt das R/B-Verhaltnis von 0.50 im
April auf das Maximum von 1.32 im Juli, bis zum November
hat es sich verringert, es betrégt jetzt 0.55.

4, SCOLOPLOS ARMIGER
4.1 INDIVIDUEILES WACHSTUM

Im Februar sind von Scoloplos armiger im Arenicola-Watt

vor allem adulte Tiere mit einem Individualgewicht von

ungefdhr 0.5 mg anzutreffen( Abb. 38 a). Diese wachsen im
Verlauf des folgenden Mmat auf fast das Vierfache heran.

Im April erreichen adulte Tiere das Doppelte an Gewicht.
Wahrscheinlich hingt das extreme Wachstum in dieser Zeit mit
der Entwicklung der Geschlechtsprodukte zusammen, die Ende
April abgegeben werden. Das Laichen erfolgt im Arenicola-
Watt bereits vor der Messung im April. In den darauf

folgenden Monaten wéchst Scoloplos armiger nur noch gering-
fiigig und verliert im Sammer stark an Gewicht. Juvenile

Tiere erscheinen im Juni und wachsen wdhrend des Scmmers

nmr sehr langsam. Im Spdtsomer und Herbst ist das Wachstum
stérker.

Im Seegras—Watt wachsen die adulten Tiere von Individual-
gewichten von 0.00275 g im Midrz auf 0.00341 g heran {(Abb. 38 b).
Im Mai und Juni sinkt das Individualgewicht bis auf 0.0031 g ,
um von Juli bis September wieder anzusteigen. Im Cktober be—
trigt das Durchschmittsgewicht der Individuen nur noch 0.00378 g,
im November sinkt es unwesentlich.
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Abb.38 Verdnderungen des Individualgewichtes adulter urnd juveniler
Tiere von Scoloplos ammiger im Konigshafen 1980.
Arenicola-Watt (a), Seegras-Watt (b).
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Juvenile S, ammiger treten im Juli auf mit Durchschnitts—
gewichten von 0.000025 g. Das mittlere Individualgewicht
steigt rasch an auf 0.00012 g im September und hat sich
bis zum November verdreifacht.

4,2 POPULATTIONSWACHST(M

Im Arenicola-Watt werden in den Frilhjahrsmwnaten von Mirz
bis 2pril hthere Individuenzahlen unter den adulten Tieren
gefunden als in der ilbrigen Zeit des Jahres {(Abb. 39 a).

Im Mirz und April liegen die Abundanzen der adulten Tiere
zwischen 120 und 160 Ind.'m . Im Mai ist der Wert stark
gesunken. Er schwankt in der ilbrigen Zeit des Jahres zwischen
13 und 74 Ind. m 2.

Juvenile S. armiger werden im Arenicola-Watt ab Ende Juni
gefunden, Ihre Abundanz steigt von Ende Juni mit 104 Ind.
'm 2 auf 827 Ind.'w ° im September an. Der Wert fiir den
Oktober liegt etwas darunter { 705 Ind.'m"2),

Im Seegras-Watt sind die Wimer stirker fleckenmhaft verteilt
als im Arenicola-Watt, so daB ein zeitlicher Trend nur
schwer erkennbar ist ( abb. 39 b). Die adulten Tiere zeigen
jedoch im Mirz den hichsten Abundanzwert ven 269 Ind.'m 2.

In der ilbrigen Zeit zeigen die Werte groBe Schwankungen
zwischen 16 und 232 Ind.'m 2.

Tm November werden 12 Ind. m > gefunden.

Juvenile S. armiger treten im Seegras-¥att Anfang Juli zuerst
auf. Zu dieser Zeit zeigen sie das Maximum ihrer Individuen-
dichte mit 373 Ind.'m 2. Bis zum September sind nur noch 93

Ind. ‘m2 vorhanden. Doch bis im Spitsommer und Herbst vergroBert

sich die Dichte wieder und erreicht im November einen Wert

von 906 Ind. 'm 2.

4.3 PRODURTION

Im Arenicola-Watt zeigt die Produktion von Scoloplos armiger
die gréSten Werte im Herbst zwischen September und Cktcber
und im Frithjahr zwischen Mirz und April ( Abb. 40 a ). Bis
Juni. bleibt die Produktion positiv, in den Scmmermonaten
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Abb.39 Verdnderungen der Individuendichte von Scoloplos armiger
im Kénigshafen 1980. Adulte Tiere: (o}, juvenile Tiere (e).
Arenicola-Watt {a), Seegras-Watt (b).
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Ahb.40 Produktion von Scoloplos armiger im Kinigshafen 1980, im
Arenicola-Watt (a) und im Seegras-Watt (b).
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Juli, August und September sinkt sie dagegen beachtlich.

Die Produktion der juvenilen Tiere ist im Spétsammer ( August

bis September ) am grtBten,

Im Seegras-Watt erreicht S. armiger die grdften Werte der
Produktion zwischen Mirz und 2pril und positive zwischen Juli
und September ( Abb. 40 b }.

Juvenile S. armiger zeigen wdhrend der gesamten Wachstums-

phase positive Werte. Der hichste Wert wird von Oktober bis
November mit 0.08 g "m 2*Monat | erreicht. Die Jahresproduktion
von Scoloplos armiger im Arenicola-Watt betrigt 0.53 g.m 2.Jahr .
Das entspricht einem P/B-Verhdlinis von 1.52.

Im Seegras-Watt wird eine sehr viel geringere Produktion von

nur 0.08 g .m 2 gemessen. Das P/B-Verhiiltnis betrigt

daher 0.25.

4.4. RESPIRATION

Von Scoloplos armiger werden Exemplare in Grdflen zwischen

10-2 und 1073 g afdw fir die Respirationsmessung verwendet.
Korpergrife und Respiration weisen eine signifikante Korre-

lation im logarithmischen MaBstab auf. Die Messungen werden bei
0°c, 2.5°% und 12.5°C durchgefiihrt. Die Korrelation der gemessenen
Gr&Ben sind in Tab. 39 dargestellt,

Tab. 39 Regressionsgeraden zur grdBenspezifischen Respiration
von Scoloplos armiger bei verschiedenen Temperaturen

o°c =0,72x - 1,36 r= 0,89
2,5°%¢ =0,75 - 1,31  r= 0,87
12,5°c =0,71x -~ 0,64 r= 0,90

Da sich signifikante Unterschiede in den Korrelationskoeffi-
zienten nicht ergeben, diese jedoch mit der Temperatur keine
eindeutiq steigende Tendenz ergeben, wird fiir alle Temperaturen
eine Steiqung von 0.73 verwendet. Dies entspricht dem Achsen-
abschnitt der nach Korrelation mit der Temperatur erhaltenden
Parallelen zur x-Achse. Der Achsenabsclnitt der Regressions-
geraden fir die Beziehung GriBe-Respiration ergibt ejme
positive Korrelation,
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DISKUSST(N
I. TROPHISCHE STRUKTUR

In marinen Lebensréumen stellen benthische Invertebraten
das direkte Verbindungsglied zwischen Primérproduzenten und
réuberischen Organismen dar. Im Unterschied zu terrestrischen
Gemeinschaften, in denen die Primdrproduktion im wesentlichen
durch relativ groBe Gefdfpflanzen bestimmt wird, sind die
meisten Primdrproduzenten im Meer mikroskopisch klein. Sie
kdnnen von zahlreichen marinen Invertehraten direkt als
Nahrung aufgencmnen werden.

Hierin besteht ein wesentlicher Unterschied zu wirbellosen
Arten terrestrischerGemeinschaften, von denen die Primdr-
produktion oft erst nach mikrobiellem Abbau genutzt werden
kann { Beispiel: Laubproduktion im Wald ). Doch auch in
marinen Gemeinschaften bestehen Nahrnumgsketten, die von
toter abbaubarer Substanz jhren Ursprung nehmen ( Detritus-
nahrungsketten ).

Besonders in Gebieten mit hoher Sedimentation von Detritus
( z.B. Hstunare ) sind diese wichtig. Gerade Gezeitenge-
biete werden hiufig als Sediment- bzw. Detritusfallen ange-
sehen, in denen der hohe Detrituseintrag ebenfalls eine
reiche mikrobielle Aktivitdt zur Folge hat, die ebenfalls
wiederum von Bedeutung fiir die Produktion der Makrofauna

ist.

Welche Bedeutung haben die von den Primérproduzenten ausge-
hende Nahrungskette ( " grazing"-Nahrungskette) und die
Detritusnahrungskette flir den EnergiefluB der untersuchten
Cemeinschaften? Zur Beantwortung dieser Frage ist zundchst
das Nahrungsangebot entscheidend.
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Unter den Priméirproduzenten dominieren benthische Diatomeen

wihrend des ganzen Jahres ( R.ASMUS , 1982 und pers.Mittlg.) (Tab.40).
Die Bedeutung des Phytoplanktons ist wegen der geringen

Wassertiefe und der kurzen Bedeckungszeit geringer.

Tab. 40 Biomasse der Nahrungsorganismen (g C m_z,ja‘}mliches Mittel) der
Makrofauna im Cberflichensediment von 3 Wattgemeinschaften des

Kénigshafens.
Mikrophytobenthog Phytoplankton Bakterien
Arenicola-Watt 0,13 0,006 0,04
Seegras-Watt 0,12 0,002 0,04
Nereis~Corophium-2. 0,27 0,001 0,05

Die Zahl und Bicmasse der Bakterien kann die Biomasse

der Primdrproduzenten zwar Ubertreffen und bei Betrachtung
des gesamten Sedimentkernes Biamasse pro Flicheneinheit
erreichen, die in der GroBenardnung von Biomassewerten fir
Makrofauna liegen (DALE,1974}. Da die Makrofauna in der
Regel nur in der diinnen Oberfldchenschicht der Sedimente
Nahrung sucht, wird von ihr jedoch nur ein kleiner Teil
dieser Bakterienbicmasse genutzt (Tab.41).

Tab. 41 Verhdlinis der Diatameen zur Bakterienbiomasse im Oberflichen=-
sediment von 3 Wattgemeinschaften des Koénigshafens.

Diatcomeen Bakterien
Arenicola-Watt 72 % : 28 % (oberste 3mm Sediment)
Seegras-Watt 74 % s 26 &% "
Nereis—Corophium=Zone 85 % : 15 "

Aus dieser Tabelle geht hervor, daf in der Cherflichen—

schicht der Sedimente ein reiches Angebot an Diatameen besteht.
Wichtig fiir die Nahrungsaufnalme durch die Makrofauna ist jedoch
nicht allein das Nahrungsangebot, sondern auch die Ausnutzung
der Nahrungsquellen durch die Makrofauna.

Eine Schlisselrolle f&llt dabei Hydrobia ulvae, der dominierenden
Art in allen drei Assoziationen zu. An Hydrobia-Arten sind
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zahlreiche Untersuchungen zur Ausnutzung von

Bakterien und Diatomeen fiir die Erndhrung unter Labor-
bedingungen durchgefilhrt warden (FENCHEL,1972., 1974;
KOFOED, 1975).

FENCHEL (1974) beschreibt Wechselbeziehungen zwischen der
GréBe der Schnecken und dem GréBenspektrum der aufgencmmenen
benthischen Diatomeen. GriBere Diatcmeen werden einzeln
aufgenammen, kleinere mit den Partikeln, auf denen sie
haften. Sedimentpartikel kimnen so bis zu einer GrBe von
300 S aufgenonmen werden.

ROFOED (1975) zeigte, daB Hydrobia ventrosa Bakterien mit einer
Effektivitit von ungefdhr 75 % assimiliert und Diatcmeen mit
einem Wirkungsgrad von 60-71 % nutzt. Zhnliche Analysen sind
auch von einigen anderen Benthosarten bekannt. Danach kann
Macoma balthica sogar 95-99 % der Bakterien eines Sediments
entfernen, wenn diese den Verdauungstrakt passiert. Diatcmeen
werden mur zu 50-75 %, Protozeoen wollstindig verdaut

(FENCHEL,, 1972) . #hnliche Verhdltnisse wurden bei Corophium
volutator becbachtet. Dieser Amphipode nahm widhrend des
Verdauvens von Detritusmaterial 98% der Bakterien, 80 % der Diatameen
auf, wihrend Blaualgen nicht gefressen wurden.

Die gegeniber Bakterien etwas niedriger liegenden Prozentsétze
fiir Diatomeen scheinen zundchst auf geringere Nutzung dieser
Gruppe hinzudeuten, bedenkt man jedoch, daB diese Organismen
einen hohen 2nteil an unverdaubaren Hartteilen besitzen und
auBerdem in den Sedimenten ein gegeniiber den Bakterien sehr viel
breiteres GréBenspektrum besitzen, das nur zum Teil ausgenutzt
wird, dann ist die Nutzung dieser Organismen als sehr hoch
anzusehen,

Bei Hydrobia ulvae konnte in Laboratoriumsexperimenten nachge-
wiesen werden, daB diatcmeenreiche Sedimente bevorzugt vor bakterien-
haltiwnSedinerrtmalsNahrmgaufmrmmxrdenmﬁein
besseres Wachstum zur Folge hatten (JENSEN v SIEGISMIND,1980) .
Offenbar scheinen Bydrobien Diatomeen als Nahrung den Bakterien
varzuziehen, wenn sie beides als Nahrung varfinden.
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In flachen Meeresgebieten ist oft beides im Nahrungsangebot
vorhanden. Die Zusammensetzung der Nahrung zahlreicher freileben-
der, mariner Wirbeloser besteht daher auch in Iebensrdumen mit
hohem Bakterienvorkammen vorwiegend aus Diatameen. In den
schlickreichen Salzmarschen der amerikanischen Ostkiiste besteht
die Nahrung der Schlammschnecke Ilyanassa obsoleta zu 75 %

aus Algen und zu 25 % aus Bakterien und Decamposer-Mikroben
(WETZEL 1975, 1976). Winkerkrabben der Gattung Uca

(SHANHOLTZER 1973), die Grasgarnele Palaemonetes pugio und die
Meeridsche Mugil cephalus sind weitere Beispiele flir die lber-
wiegende Nutzung von benthischen Algen (WELSH 1975; ODUM 1968) .

Die dominante Rolle ven Hydrobia ulvae in den untersuchten
Gemeinschaften hat zur Folge, daB im Untersuchungsjahr das
Bild der drei Gemeinschaften durch Weidegdnger—-Substratfresser
von geringer GriBe geprigt wird. Hierin liegt ein Unterschied
zu holldndischen Untersuchhmgen, in denen Filtrierer von
griferaun Korpergewicht das Bild der Wattenmeergemeinschaft he-
stimmen (BEUKEMA, 1981).

Da durch Hydrobia ulvae primdr benthische Diatomeen genutzt
werden, liegt in den drei untersuchten Gemeinschaften im wesent-
lichen eine grazing~Nahrungskette vor, die sich auf die in der
Gemeinschaft selbst erzeugten Primfirproduktion grilndet. Darin
liegt aber der Hauptunterschied etwa zu den Befunden aus dem
holldndischen Wattenmeer, nach denen die dominanten Filtrierer
in hohem MaBe von der allochthonen,pelagischen Primérproduktion
und dem starken Detrituseintrag abhingen.

In den Benthosgemeinschaften ist bisher nur wenig tber die
Bedeutung einer vom Phytobenthos ausgehenden grazing-Nahrungs-—
kette belegt. Meist konzentrieren sich die Beobachtungen stark

auf die Bedeutung der pelagischen grazing-Nahrungskette, d:-e
teilweise direkt eder indirekt als Detritus fir die Bodenfauna
nutzbar ist (RILEY,1956). STEELE (1976) flhrt [iir das Zoobenthos der
Sublitoralgebiete der Nordsee als wichtigste Mahrungsquelle die
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Kotballen des Zooplanktons an. Tatsichlich ist die Mange an
organischer Substanz, die als Detritus den Meeresboden

erreicht, besonders in Flachmeeren sehr hoch (STEELE v BAIRD
1972; ZEITZSCHEL, 1965; STEPHENS et al 1967; WEBSTER et al 1975).
Im Zusammenhang damit wird die Rolle der benthischen Fauna

als Glied einer Detritusnahrungskette besonders stark betont.

Im Eulitoral ist der Eingang organischer Substanz aus dem
Pelagial auf die Zeiten der Uberflutung begrenzt. Der einge-
schwermte Detritus aus der offenen Nordsee wird im hollandischen
Wattenmeergebiet als wichtige Nahrungsquelle angesehen, Er
betrdgt nach DE FXNGE und POSTMA (1974) jdhrlich etwa 250 g C
m_z, stamuat aus der durch ndhrstoffreiche Zufliisse aus dem Rhein-
gebiet eutrophierten Nordsee und besteht aus Resten der erhdhten

Produktion des Planktons.

{ber den Eintrag an organischer Substanz in das Untersuchungs-
gebiet des Kinigshafens ist wenig bekannt, doch sind die
Planktanwerte meist gering, vor allem wegen der geringen
Verweildaver des Wasserkirpers auf den Wattfldchen und der im
Vergleich zu anderen Wattgebieten geringen Hthe der Wasser-
sdule aufgrund des geringen Tidenhubes. Die Hauptmenge des
Detritus besteht aus " faecal pellets " von Hydrcbia ulvae,
wird also im System selbst erzeugt.

Faecal pellets von Hydrabia ulvae stellen ein giinstiges
Nzhrsubstrat fir Bakterien und Detrituszehrer dar (NEWELL,1965).
Nutzbar ist fiir die Makrofama im wesentlichen nur die
Biamasse der Mikrcoben, wihrend der grofie Detritusanteil kaum
verwertet werden kann. KOFOED (1975) zeigte, daB die
Assimilation von pflanzlichem Detritus durch Hydrobia wventrosa

ausschlieBlich von der Bakterienkomponente abhingt.

Auch in Gezeitengebieten mit autochthoner Primdirproduktion wurden
die trogphischen Bezielungen der benthischen Konsumenten bisher

in Form einer Detritusnahrungskette charakterisiert.

HEALD(1969) und HEAID v ODUM (1970)zeigten, daB in einem flachen
Xstuar an der Kiiste Siidfloridas der Hauptteil der Nahrungskette
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den durch tote Mangrovenblétter erzeugten Detritus als Grund-
lage hat. Die Blattpartikel werden nacheinander von verschiedenen
Organismen verdaut und durch wiederholte Koprophagie werden

immer wieder entstehende Mikrobenpopulationen als Nahrugs—
quelle genutzt. Der groBte Anteil der Nahrungsenergie wird

dabei als Detritus durch eine gemischte trophische Stufe
(herbivior und detritivor) aufgencmmen.

Ein dhnlich starkes Gewicht bekammt die Detritusnahrungskette
in den westatlantischen Spartinamarschen, wo die reiche
Produktion von GroBpflanzen, wie Spartina alterniflora und
Juncus roemerianus die wichtigste Nahrungsgrundlage fur

die Organismengesellschaft darstellt (MONTAGUE,1981).

Im Gegensatz dazu ist in den heimischen Wattgebieten die
Detritusproduktion durch GrofSpflanzen nur gering. Am ehesten
wdre sie in den Seegraswiesen gegeben, die aber fldchenmiBig
nur kleine Areale des Ktnigshafens umfassen. So waren zum
Zeitpunkt der Untersuchung nur 8 % des Konigshafens mit See-
graswiesen bestanden. Auferdem wird ein GroBteil der im
Samer produzierten Blattmasse von Ringelgédnsen gefressen,
wahrend die toten Bldtter meist aus dem System entfermt
werden und sich im Spiilsaum auf den Salzwiesen ablagern. Fir
die Makrofauna wird daher der Makrophytendeitritus von unter-
geordneter Bedeutung sein.

Der griBte Teil der Arten im untersuchten Biotop gehdrt einer
gemischten trophischen Stufe an, wie sie (DM fir die Mangrove-
gebiete Floridas beschreibt. Da jedoch das Schwergewicht des
Nahrungsangebots auf dem Vorkommen einer reichen Biomasse ben-
thischer Algen liegt, hat in den drel untersuchten Gemeinschaften
die grazing-Nahrungskette eine grtBere Bedeutung als die
Detritusnahrungskette.

Ein weiterer Unterschied zu der von (DM untersuchten Gemeinschaft
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besteht darin, daf das Ausgangsmaterial direkt an der Stelle
des WegfrabBes erzeugt wird und nicht wie das Blattmaterial

der Mangroven im Luftraum iber der Gameinschaft, also in

einem anderen Subsystem entsteht. Die Gemeinschaften lassen
sich daher gut mit einer Dauerweide vergleichen, auf der

die Biomasse der Produzenten kleiner gehalten wird als die der
Konsumenten (inverse Biomasserelation der trophischen Stufen ).

Der grundsitzliche Unterschied zu anderen Benthosuntersuchungen
liegt im Uberwiegen einer grazing-Nahrungskette, die sich auf
die benthische Primfirproduktion griindet, die in der Gemeinschaft
selbst erzeugt und nicht von auBen eingetragen wird. Die

Ursache fiir die Daminanz dieser Nahrungskette liegt im Nahrmas-
angebot des Untersuchungsgebietes, einereuphotischen Flachwasser-
zone mit hoher Diatomeendichte.

Der Unterschied zu Befunden aus anderen Wattenmeergebieten
betrifft die Siedlungsstruktur der Makrofauna mit einer

deutlichen Dominanz von Hydrobia ulvae und damit verbunden einem
therwiegen von Weidegangern/Substratfressern und geringer
KérpergréBe. Die Grinde fiir diese Unterschiede hiingen unter anderem
auch mit der Erfassungsmethode der Bodenfauna zusammen, da
Hydrobia ulvae als wichtiger Reprédsentant der beschriebenen
Nahrungskette bei dem hdufig angewandten Sieben der Fauna durch
ein Sieb von 1 mm Maschermeite weitgehend verloren geht und daher
leicht teilweise ibersehen wird.

II. VERGLEICH DFR DREI GEMEINSCHAFTEN

1. PRODUKTIN

Unter den marinen benthischen Tiergemeinschaften gelten die
Gezeitengebiete als besonders produktiv. Die Ursache dafiir
ktmte in der engen ré@umlichen Verzahnung des Vorkommens

von Primiirproduzenten und Konsumenten liegen, die eine be-
sonders qute Ausnutzung der pflanzlichen Nahrungsquellen durch
herbivore Konsumenten gestattet. Auferdem stellt der grob-
flichige Wasseraustausch durch die Gezeiten, der schidliche
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Ausscheidungsprodukte der Konsumenten entfernt, eine weitere
giinstige Voraussetzung flir eine hohe Produkticn der Makrofauna
dar.

tUber die wirkliche Gr8Se der Sekundirproduktion der Makrofauna-
gemeinschaften von Wattgebieten liegen bisher keine genauven
Messungen vor. Den ersten Eindruck iber ihre Hthe lieferten
Schitzungen nach der BOYSEN-JENSEN-Methode aufgrund von Be—
obachtungen der saisonalen Schwankungen der Gesamtbicmasse

der Makrofauna (BEUKEMA,1974 u. 1981).Da Produktionsunter-
suchungen sich hdufig nur auf die Populationen einzelner Arten
konzentrieren, stehen fiir die Berechnung der Gesamtproduktion
elnzelner Gameinschaften oft nur Daten zur Verfiliqung, die zu
verschiedenen Zeiten ermittelt wurden.

Die neu ermittelte Jahresproduktion der Makrofauma ist im
Arenicola-Watt mit etwa 50 g m* 2.J | am hdchsten. In der
Zostera-Wiese wird ein dhnlicher Wert von 48 g Al
Nur rund ein Drittel der Produktion dieser beiden Gebiete wird in
der Nereis-Corophium-Zone erzielt ( 17 g m 23 Y. Vergleiche mit
anderen Gemeinschaften im Nordseegebiet zeigen fir Gezeiten-
gebiete und Astuare Produktiocnswerte in dhnlicher Gr&Benordmung
von 13,3 g m 23" (WARWICK v PRICE,1979) bis zu 120 g m 23 im
Grevelingen Astuar (WOLFF v DE WOLF, 1977).

Die bisherigen Schiatzuncen der Sekunddrproduktion im hollédn-
dischen Wattenmeer betragen 25 g m 237, agehen- dabei aber von
Biomassedaten aus, die sich auf 1 mm Siebfdnge beziehen

(BEUKEMA 1981) .

erreicht.

Die Produktion der Organismen, die nicht von einem 1 mm

Sieb zurlickgehalten werden, wird dabei von BEUKEMA (1981) als
gering eingeschiitzt ( bis 10 g m 23" ') wihrend KUIPERS (1981)

in diesem Teil des Zcobenthos, der sich aus Mikro- und Meiofauna
Zusammensetzt, eine hohe Produktion vermutet.

Vergleiche der Produktion zwischen verschiedenen Gemeinschaften
erfordem zuniichst die Kenntnis der Biomasseverhiltnisse der
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Gemeinschaften, da die Produktion von der Bicmasse abhingig

ist. Unter Beriicksichtigung der mittleren Biomasse ergibt sich
in den untersuchten Gemeinschaften pro Jahr ein P/B-Verhiltnis
von 1.83 im Arenicola-Watt, 1.60 im Zostera-Watt und 1.02 in
der Nereis-Corophium-Zone. (ber das P/B-Verhidltnis innerhalb
von Gemeinschaften gibt es nur wenig vergleichbare Daten, da
P/B-Verhdltnisse meist nur fiir Populationen einzelner Arten auf-
gestellt wurden.

Wattenmeergemeinschaften geliren nach ihrem Artbestand zur so~-
genannten Macama balthica - Gemeinschaft (PETERSEN,1918).

Die meisten Arten dieser Gemeinschaft zeichnen sich durch eine
relativ hohe Iebenserwartung aus . ( Flir Cerastoderma edule L.
betrigt die mittlere Lebenserwartung 4-6 Jahre. Macoma balthica
erreicht im Mittel 3 Jahre und Hydrobia ulvae hat normalerweise
eine Iebensdauer von mindestens 2 Jahre). Die Turnoverrate dieser
Gameinschaft wird daher als gering angesehen (RAYMOMT, 1963).
P/B-Werte zeigen aber eine enge Beziehung zur Turnoverrate.
Auch BEUKEMA (1981) berechnet fiir die Makrofauna der nieder-
landischen Wattgebieten ein P/B-Verhiltnis von ungefdhr 1, be-
riicksichtigt dabei jedoch nur die grdBere Makrofauna.

Die Unterschiede in der Hohe der Jahresproduktion zwischen den
drei Agsoziationen sind midglicherweise durch die Bedeckungszeit
bedingt. Vor allem in der Nereis-Corophium-Zone liegt die
Bedeckungszeit mit 4 Stunden am Tag extrem niedrig und er-
miglicht der Makrofauna nur eine geringe Zeit zum Fressen, so
daB das Nahrungsangebot stédrker geschont wird als in den anderen
beiden Zonen.

Die Makrofaunaproduktion ist in allen drel Gemeinschaften be-
scnders im Frihjahr erhtht und im Sammer und Herbst sehr

niedrig. Produktionsmessungen einzelner Arten haben gezeigt,

daB eine Gewichtszunahme zahlreicher Formen des Gezeitenbereichs

( z.B Macama balthica und Arenicola marina )} auf einen engen
Zeitraum von wenigen Monaten begrenzt ist (BEUKEMA, 1977; LAMMENS,
1967) .
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In dieser Arbeit komnte auch gezeigt werden, daB Hydrobia ulvae
in der wirmeren Jahreszeit das Maximum der assimilierten Energie
durch den erhthten Stoffwechselumsatz in dieser Jahreszeit
wigder verloren geht, wihrend das Nahrungsangebot fiir diese

Art durch die steigende Aktivitit der Tiere mit zunehmender
Tamperatur gleichzeitig verringert wird.

Bei einer so engen Wechselbeziehung zwischen benthischer Makro-
fauma und den Priméirproduzenten stellt sich die Frage, cb im
Verlauf eines Jahres die HShe der Primérproduktion ausreicht,
um die Makrofaunagemeinschaft zu erhalten.

In der Regel ist in den drei untersuchten Gemeinschaften die
Primédrproduktion hiéher als die Makrofaunaproduktion.

68 % der Sekunddrproduktion entfallen im Areniccla-Watt auf die
grazing-Nahrungskette. Im Seegras-Watt ist dieser Anteil am
hichsten ( 83 %) und in der Nereis-Corophium-Zone betrdgt er

76 %. Im Anteil der Nutzung spiegelt sich die absolute Hidwe
der Primdrproduktion wieder.

Die Werte zur Nettoprimdrproduktion nach R.ASMIS ( pers.Mittlg.)
sind in der folgenden Tabelle den Daten zur Sekundirproduktion
der Makrofauna gegenilbergestellt:

Tab.42 Nettoprimdrproduktion, Sekundirproduktion und Wirkungsarad
der Produktion in 3 Wattgemeinschaften des Kiénigshafens

Arenicola-Watt Seegras-Watt Nereis-Corcphium-Zone

Nettoprimér-
produk%g‘ |

gim )
Bodendiatameen 100 67 120
Epiphyten - 131 -
Summe 100 198 120

. ion

______.____.._i‘l‘ 3“’57 ‘. o
durch Nutzung der 20,55 13,10 7,74
Bodendiatameen
Effizienz$ 20,55 19,67 6,45
durch Nutzurgy der 9.75 ~
Epiphyten - '
Effizienz % - 7,44 -
Gesamt sekundir-
produktion 29,54 28,32 10,28
Effizienz 3 29,41 14,33 8,45
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Im Arenicola-Watt und im Seegras-Watt ist die Nutzung der
Primarproduktion der Bodendiatomeen mit einem Wirkungsgrad

von etwa 20 % stérker als in der Nereis-Corophium-Zone mit nur
7 %. Durch die Primirproduktion der Epiphyten steht im Seeqras~
Watt wdhrend der Sammermonate noch eine zusitzliche Mahrungs—
quelle zur Verfiigung, die nur mit einem Wirkungsgrad von 7 $
genutzt wird, da zu dieser Zeit die Biomasse der Kosumenten
zundchst noch gering ist, sich dann aber durch Zuwanderung
erhcht. Auch die Produktion der Konsumenten ist im Samer ge-
ringer als zu Beginn des Jahres. Die Epiphytenproduktion deckt
daher weniger die Sekundirproduktion als vielmehr den in den
Sormmermonaten erhihten Energieverlust der Gemeinschaft.

Die Wirkumgsgrade der gesamten Priméirproduktion (chne Makro-
phyten) zur gesamten Sekunddirproduktion von 29 %, 14 $und 9 %
Zeigen, daB in allen drei Gemeinschaften die Primdrproduktion
hoch genug ist, um die Ermndhrung der Makrofaunagemeinschaft zu
gewdhrleistenfine Steigerung desWirkungsgrades der Produktion
ist wohl nicht mdglich, da besonders in den Sammermonaten das
vorhandene Nahrungsangebot im groBen Umfang fir die Respiration
der Makrofaunagemeinschaft verbraucht wird.

Im niederlindischen Wattenmeer werden durchschnittlich 100 g C
m23-1 Gurch Primdrproduzenten erzeugt (CADEE und HEGEMANN,1974).
Die Sekundirproduktion an griferer benthischer Makrofauna wird
mit 30 g afdw, also rd 18 g C m 27 ' angegeben (BEUKEMA, 1981},
so daB danach rund 18 % der Primérproduktion direkt filr die
Sekundirproduktion der grbferen Formen verwendet wirde. Wiirde
man in dieser Untersuchung die Produktion von Hydrcbia ulvae
unberiicksichtigt lassen, wirde die Sekunddrproduktion im
Arenicola—Watt, das am besten mit den holldndischen Wattgebieten
vergleichbar ist, 17 g¢C m 23" betragen und damit etwa der
gleiche Wirkungsgrad der Produktion vorliegen wie im nieder-
lindischen Wattgebiet.

RUIPERS et al (1981) weisen darauf hin, da8 das Nahrmgsangetzaot1.
bestehend aus 100 g C m 2J | Primérproduktion und 250 g C m 2J
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Detrituseingang (DE JONGE v POSTMA, 1974) ,durch eine Makrofaunaproduktion
18 g Cm 2
Verbindungsglied zwischen Primdrproduzenten und Konsumenten
soll daher das sogenannte " small food web ";zu dem auch
Hydrobia ulvae zdhlt,diese Liicke schlieBen.

Die Produktion des‘small food web’soll Werte in vergleichbarer,
wenn nicht sogar groferer Hohe als die Makrofauna erreichen.

3! nur in relativ geringem Unfang genutzt wird. Als

2. SAUERSTCFFVERBRAUCH UND GEMEINSCHAFTSSTOFFWECHSEL

Die ersten Untersuchungen ilber den Sauverstoffwverbrauch von
Bodengemeinschaften in Wattenmeergebieten gehen bereits auf
THAMDRUP (1935) zurick. Eine Zusammenstellung der bis jetzt
angewendeten Methoden und eine kritische Diskussion der
Messungen des Sauverstoffverbrauches im Feld ist bei
ZEITZSCHEL und DAVIES (1978) und PAMATMAT (1977) erfolgt.

Trotz der schon tber viele Jahre dauernden Forschung iiber
Sauerstoffverbrauch in verschiedenen Gemeinschaften,hat das
Prinzip der Methode noch nicht an Aktualitdt verloren und
konnte auch noch nicht durch andere Methoden, wie die Anwendung
von Ooz-mssungen oder verschiedenen chemischen Methoden, wie
ATP-Messungen etc. ersetzt werden. Der groBe Vorteil von Messungen
des Sauverstoffverbrauchs liegt in der Erfassung ganzer Systeme
und Subsysteme. Dennoch gehen die Meinungen iber die endgiiltige
Aussage von Saverstoffverbrauchsmessungen auseinander.

So wird der Gemeinschaftsstoffwechsel durch die Messungen der
Saverstoffaufnahme einer Gemeinschaft unterbewertet,wenn in der
untersuchten Gemeinschaft anaerche Prozesse ablaufen (PAMATMAT
1977) . Dies ist praktisch in allen benthischen Gemeinschaften der
Fall, in denen Sedimentkerne oxische und anoxische Bereiche auf-~
weisen. Interpretationsschwierigkeiten treten auBerdem auf, da
die gleichen Sedimente in ungestrtem und gestértem Zustand stark
voneinander abweichende Aktivitdten aufweisen (CAREY,1967).

Der jdhrliche Gesamtsauerstoffverbrauch der Sedimentoberfliche
in einer Gemeinschaft kann jedoch als quter Wert fiir den Teil
des jdhrlichen Bedarfs an organischem Material im Boden, der
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widhrend eines Jahres veratmet wird, angesehen werden (PAMATMAT,
1975; HARGRAVE, 1972). In wie weit Riickschliisse auf den
benthischen Gemeinschaftsstoffwechsel im Hinblick auf Energie-
fluB durch das gesamte Ukosystem méglich sind, hingt daher in
groBem Mafle von dem Gleichgewicht zwischen Erosion und
Sedimentation am Untersuchungsstandort ab (PAMATMAT, 1975).

In geschiitzten, flachen Gewdssern und Buchten, wie dem Konigs-
hafen, diirfte die Erosicn und die damit verbundene Reaktivierung
von bereits abgelagertem Material nicht die Regel sein. Doch
kann auch hier organisches Material durch Sedimentumlagerung
bei starken Stirmen in groBem Umfang remobilisiert werden. Die
angewandte MeBmethodik ist an solchen Tagen jedoch ohnehin
nicht einsetzbar. Messungen, die an windstillen Tagen ge-
wornmen werden, diirfen durchaus realistische Werte zum Energie-
fluB und aercben Gemeinschaftsstoffwechsel liefern.

So betrdgt der jidhrliche Bedarf an Sauverstoff im Arenicola-Watt
unter Beriicksichtigung der Bedeckungszeit : 180 1 Ozln_zJ_1,
im Seegras-Watt : 540 1 Oym 2J !, im Nereis-Corophium-Watt :
1301 o257,

Von diesem Umsatz wird der gréfte Teil von der Makrofauna einge-

nommen. Im Arenicola-Watt entfallen im Mittel etwa 84 % der ge-

messenen Gemeinschaftsatmmg auf die Makrofaunarespiration. In

der Nereis~Corophium-Zone schwanken die Anteile sehr stark

zwischen 9 und 68 % und im Seegras-Watt wird im Mittel nur ein

Anteil der Makrofaunaatmmg von 20 % an der Gesamtrespiration ge-—

funden. Ein " Partitioning” in anderen Gemeinschaften des Flach-

wasser ergab im Mittel einen Makrofauna-Anteil von 45 % (ZEITZSCHEL et al,
1978). Anteile, wie sie fir das Arenicola-Watt gefunden wurden,

sind daher recht hoch, wdhrend die Anteile in den anderen Zonen
grdBenordnungsmédBig mit Angaben in der Literatur Ubereinstimmen

(BANSE et al, 1971; PAMATMAT u. BANSE, 1969; SMITH et al, 1972).

NICHOLS {1972) becbachtete, daB der in situ gemessene Sauerstoff-
verbrauch benthischer Gemeinschaften allein durch die Makrofauna
bestritten wird, wenn tief im Sediment lebende,grofe Formen, wie
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in seiner Untersuchung: Briaster und Molpadia,im Sediment
leben. Auch das Arenicola-Watt hat durch das Vorkommen von
Arenicola marina einen héheren Prozentsatz an tief im Sediment
lebenden Individuen, als die anderen Wattoebiete. Mach Abzug
der Respiration von Arenicola marina von der Gesamtrespiration
wirde die Makrofaunarespiration im Mittel um 25 % geringer
werden und ihr Anteil an der CGesamtatmung nur noch 63 % be—
tragen.

PAMATMAT (1975) fand keine signifikante Erhdhung des Cesamt-
saverstoffverbrauchs der Sedimentcberfldche beim Vorkommen

groBer, tieflebender, benthischer Organismen. Er schloB daher

auf eine weitgehend anaerobe Lebensweise dieser Formen im in

situ Experiment, wdhrend bei gquter Sauverstoffversorgung im
Laborversuch durch diese Formen beachtliche Raten erzielt werden.
Zeitweise anaercbe Lebensweise von Arenicola marina ist bekannt
(SCHOETTLER 1980) . So soll Arenicola marina bereits bei Sauver-
stoff-Partialdrucken von wenigen Torr mit der angrcben Energiefrei-
setzung beginnen (SCHOETTLER pers. Mtlg.). Es ist jedoch die
Frage, cdb so niedrige Saverstoffwerte in den meist cut durch-
lifteten Bauten des VWurmes auch wihrend der Flut auftreten, wenn
das freie Wasser Sauerstoffsidttigungen von 150-200 % zeigt und
der Wurm wdhrend dieser Zeit mehrere Liter Oberflichenwasser durch
seinen Wohngang pumpt (BAUMFALX,1979). Anaercbe lebensweise

von anderen Makrofaunaarten ist wdhrend der Ebbe von Muscheln
bekannt. Bel der hiufigsten Art der untersuchten Gemeinschaften,
Hydrobia ulvae, wurde bisher keine Anaerobiose gefunden.

Ein weiterer Punkt,der zur Unterbewertung der Makrofauna im in
situ-Experiment fihren kann, ist, daB durch zu geringe GréSe der
Me8glocken die Gewinnung reprédsentativer 2nteile der Makrofauna er—
schwert wird. Diese Gefahr besteht besonders im Sublitoral, wo die
MeBsysteme meist vom Schiff aus oder durch Taucher auscesetzt
werden. Tierbauten werden dann sehr viel leichter verschiittet

und vom Atmungsgeschehen abgeschnitten, als auf trockenfallenden
Wattflschen,
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Fiir das Wattenmeer gibt es bisher keine genauen Angaben iiber
die Gréfe und den Unfang der Gemeinschaftsatmung. MNach DE WILDE
(1981) sollen erste Messungen im holléndischen Wattemmeer einen
Prozentsatz der Makrofaunaatmmng von maximal 20-30 % an der Ge-
samtatmung ergeben. Flir besonders wichtig wird die Rolle der
Bakterien und der Mikro- , Meio— und kleinen Makrofauna ge-
halten, also des " small food web ".

Die Unterschiede in der Hohe des gesamten Sauverstoffverbrauches
der Gemeinschaft sind gqréBer als die Unterschiede der Makro-
famaatmung der Gemeinschaften, Der Saverstoffverbrauch ist

am h&chsten im Seegras-Watt, gefolgt von der Mereis-Corophium-
Zone und am geringsten im Arenicola-Watt. Die Respiration des
Seegras-Wattes wird durch den starken Makroohytenbewuchs ge-
préigt. Im Mittel werden 64 ml O,'m “std.”' veratmet. Sauerstoff-
verbrauchswerte in dieser GréBenordnung sind fiir Gebiete mit
Makrophyten relativ gering. Das Zwergseegras zeigt jedoch nur

in den Momaten von Juni bis Oktober reiche Blattentwicklung.

In dieser Zeit liegt der Mittelwert der Respiration bei 109 ml
0,.m Zstd.” und stimt gut mit anderen Phytalgebieten iberein

{ JANSSON & WULFF,1977ASMUS et al,1980) .Bell-jar-Experimente in Ge-
zeitengebieten ohne Bewuchs von Makrophyten zeigen nach ver-
schiedenen Literaturangaben (DUFT v TEAL 1965,

POMEROY 1959,1960, TEAL v KANWISHER,1961 ,; WIESER,961 )

einen Gesamtsauerstoffverbrauch von i- 190 ml O,.m 2.std .
Meist liegt der Verbrauch zwischen 15 und 50 ml oz.m'z.std*.
Ein mittlerer Saverstoffverbrauch von 23 ml Oz.m‘ std.”!, wie er
in untersuchten Sandwatt auftritt wnd einer von 59 ml O,.m 2std.”",
wie er in der Nereis-Corophiun-Zone gefunden wurde, zeigt damit

gute Ubereinstimmmng.

Der Gesamtsauverstoffverbrauch erweist sich als stark temperaturab-
hingig (PAMATMAT 1968, CAREY,1967).

Die Cemeinschaftsatmung wird im Arenicola-Watt und in der
Nereis-Corophium-Zane durch die Makrofaunaatmung und die Atmung
des Mikrobenthos gebildet. Auffallend ist im Seegras-Watt und
Arenicola-Watt der geringe Anteil an mikrobenthischer Atmmng,

zu der Algen, Bakterien, Meio- und Mikrofauna beitragen. In den
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meisten der bereits genannten Untersuchungen in Gezeiten-
gebieten betrigt dieser Anteil 50-90% an der Gemeinschaftsatmung.
Diese Kcmponente wird in einigen Arbeiten durch die Atmung der
Bakterien und Protozcen bestimmt., VAN ES (1982) hebt die
besondere Rolle der Bakterienatmung im Gemeinschaftsstoff-
wechsel des Gezeitenbereichs im Ems-Dollard-Astuar hervor.
Hinsichtlich der MeBtechnik (Messungen bei Niedrigwasser !)
bestehen jedoch starke Unterschiede zur vorliegenden Unter-—
suchung, so0 daB die Ergebnisse nicht vergleichbar erscheinen.
Gerade in Gezeitengebieten kinnen auch mikrobenthische Algen

den Hauptteil der Mikrobenthosatmumg bestreiten (WIESER und
KANWISHER, 1961 ; PAMATMAT, 1968). Die Mikro- und Meiofauna erhdlt
demgegeniber mittlere Anteile an der Gemeinschaftsatmung von

10 bis 30 % (WIESER und KANWISHER 1961}.

Im Untersuchungsgebiet komnte nur bei Temperaturen um 20 %

ein auffallend hoher Respirationswert durch die mikrcbenthische
Atmung gefunden werden, der bakteriell bedingt war (R.ASMUS,pers.Mittlg.)
Im Winter waren hohe Respirationswerte im Mikrobenthos durch
Algen bedingt, wie durch gleichzeitige Primdrproduktions-
messungen gezeigt wurde (R.ASMUS,1982) .Die Rolle der Mikro— und
Meiofauna erscheint im Saverstoffhaushalt nur gering, obwohl

es sich bei dem Untersuchungsgebiet um ein Gebiet mit reicher
Mikro- und Meicfaunabesiedlung handelt (REISE, 1981 a.b). In der
Meiofauna sind vor allem Nematoden und Copepoden dominant. In
den cberen 5 cm des Sedimentes im Arenicola-Watt kammen im

Juli des Untersuchungsjahres durchschnittlich 875 000 Nematoden
pro m2 und 240 000 Copepoden pro rn2 var (REISE,pers.Mittlg.).

Nirmt man fiir die Nematoden eine Respirationsrate von 1,5 ml

0,9 NaBgewicht | und Fiir die Harpacticiden 1,0 ml 0, g NaBgewicht .
( nach JANSSON und WULFF, 1977), dann betrigt die Nematoden—

atmng 0,43 ml m*?h™", und die Copepodenatmune 0,30 ml w 2h".

Die Atmung der Mikro~ und Meiofauna dlirfte daher hiichstens 1 ml

o 2" wihrend des wirmsten Monats ausmachen. In den kiilteren

Monaten diirfte sie noch geringer sein.

Werte in dieser CGroBenordung sind aber, verglichen mit den

Atmngswerten der anderen Kamponenten, vernachlissigbar, auch
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wenn man die Abundanz der Mikrofaima hiher ansetzt, um einer
htheren Abundanz infolge héherer Siedlungsdichte in den Makro-
faunabauten Rechrung zu tragen (REISE 1981 a ).

IIT. PRODUKTION UND RESPIRATION EINZEINER ARTEN DER MAKROFALMA

Das somatische Wachstum von Hydrobia ulvae, wie es in dieser
Arbeit beschrieben wird, dhnelt den Befunden von WOLFF und WOLF
(1977) aus dem Grevelingen-Kstuar. Unterschiede zeigen sich jedoch
im Verlauf des Wachstums wihrend des Jahres.Wihrend die Population
im Grevelingen-Astuar nach einem zundchst sehr steilen Anstieg
des Wachstums im MHrz/April einen gleichmiBigen Zuwachs in der
Wachstumsphase von Mai bis November aufweist, zeigt die Konigs-—
hafenpopulation nach dem anfénglich stiirkeren Zuwachs einen
flacheren Verlauf des Wachstums.

Die Grinde flir den Wachstumsverlauf beider Populationen liegen

in der Natur des parabolischen Wachstums dieser Art, wie der
Verlauf der spezifischen Wachstumsrate zeigt. ( Direkte Vergleichs~
miglichkeiten der Wachstumscharakteristika von Hydrobia ulvae
stehen bisher in der Literatur noch aus). Die spezifische Wachstums-
rate dieser Art ist im Arenicola-Watt und Seegras—¥att deutlich
geringer als in der Nereis-Corophium-Zone, was durch ginstigere
Nahrungsbedingungen in dieser Zone bedingt ist, da die Art hier

in geringerer Dichte vorkcrmt.

Verglichen mit anderen Gebieten ist die Abundanz von Hydrobia
ulvae in dieser Untersuchung sehr hoch. Sie fibersteigt mit im

Mittel 90 000 Individuen pro m> die Maximalwerte, die fir das

Grevelingen-Xstuar angegeben werden {34 000,WOLFF v DE WILF 1977).
BAuch aus dem hollindischen Wattenmeergebieten werden Bestands-
zahlen in dieser GriBencrdnung becbachtet (DE WILDE,1981).

Bei Hydrabia handelt es sich um eine Art, deren Bedeutung bei
Makrofaunauntersuchungen unterschitzt wird, wenn die Makrofauna
durch 1 mm Siebfinge gewonnen wird. Ein Grofteil der Population

der Art geht dabei verloren (BEUKEMA, 1981 ;WOLFF v DE WOLF,1977) .Daher
diirften in vielen Gebieten die Bestardszahlen um die Hdlfte bis

zwei Drittel héher sein als angegeben.

Glinstige Nahrungsbedingungen ermbglichen den raschen Gewichts-
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anstieg zu Beginn der Wachstumssaison. R.ASMUS fand einen
Riickgang des im Winter aufgebauten Bestandes und die Primdr-
produktion der benthischen Diatameen im Mirz/April, zur Zeit
des raschen Wachstums von Hydrobia.

FENCHEL (1974) stellte die Wechselwirkungen zwischen Bestand
an Diatomeen und Wachstum und Anzahl von Hydrcobia ventrosa

im Laborversuch dar. Bei einer Anzahl von umgerechnet 1300 Indi-
viduen pro m2 entfalten sich grdfere Diatameen gut. Bei
gridferer Dichte der Schnecken sank die Biomasse der groBen
benthischen Diatameen (lber 20 j ) rapide ab. Diese
Dezimierung der Nahrungsquellen hat ein vermindertes Wachstum
zur Folge. Bis zu einer Dichte von 1300 Schnecken m 2 erreicht
ihr Wachstum 40 % in 43 Tagen, wird die Dichte nur geringfiigig
héher, sinkt das Wachstum auf nur 10 % Gewichtszunahme in

43 Tagen.

Setzt man nun statt steigender Populationsdichte von Hydrobia
ulvae in Fenchels Experiment steigende FreBaktivitit ein, wiirde
man genau das Bild des Riickganges der Diatomeen erhalten, wie es
im Freiland im zeitigen Frithjahr becbachtet werden kann.
Daritber hinaus hatte die Population im Knigshafen eine sehr
viel hdhere Dichte als in Fenchels Experimenten.

Hydrobia ulvae ist eine sehr kleine Art und die Produktion wichst
daher mit der numerischen Dichte. Uber dje Populationsdynamik,
Vermehrung- und Sterberate liegt in der Literatur kein Ver-
gleichsmaterial vor.

Kurzzeitschwankungen der Populationsdichte und gezeitenabhiingige
Migrationen sind beschrieben (NEWELL, 1968). Diese beeinflussen
jedoch nicht die Bestimmung der Populationsdichte, wenn der

Bestand mmer Zu einem festen Zeitpunkt wihrend der Gezeitenperiodik
erfaBt wird. AuBerdem wurde die gezeiten-abhingige Wanderung von
BARNES (1981) als falsch zurickgewiesen.

Die Produktion ist wegen der cben angedeuteten Unterschitzung
der Populationsdichte in vielen Arbeiten geringer angegeben als die
Produktionswerte in dieser Arbeit,
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Nach WOLFF et al (1977) liegen die P/B-Werte der Art in
dhnlicher GrofSenordnung wie die P/B-Werte der K¥nigshafen~
population. Nach MANN (1976) zeigen oroBe,langlebige Arten
P/B-Werte unter 1, wéhrend kleinere,kurzlebige Arten P/B-Verhiilt-
nisse in der GrdBenordnung von 10 besitzen. Daraus ergibt sich
als globaler Richtwert fiir das P/B-Verhiltnis makrobenthischer
Invertebraten ungefdhr ein Wert von 2. Diese P/B-Untersuchungen
stilitzen sich im wesentlichen auf die Untersuchungen von SANDERS
(1956) , WATERS (1969),2AIKA {1972) und BURKE und MANN (1974),
nach denen die P/B~Verhiltnisse umgekehrt proportional zur
Lebensdauer wirbelloser COrganismen sind.

BANSE und MOSHER (1980) korrelieren die P/B-Werte verschiedener
Invertebratenpopulationen mit dem Individualgewicht nach der
Geschlechtsreife bzw. nach dem ersten Ablaichen. Dies fiihrt

bei vielen Wattarten zu Schwierigkeiten, da besonders viele
Muschelarten bereits im ersten Jahr laichreif sind bei noch sehr
geringen Individualgewichten. Die Laichproduktion steigt jedoch
mit zunehmendem Individualgewicht an, und kann ein erfolg-
reiches Fortpflanzen erst ab einer bestimmten Mindestgroéfe
(-alter ) gewdhrleisten.

Wirde man die IndividuengriBe bei der Geschlechtsreife als Basis
wihlen, um P/B-Verhdlntisse zu berechnen, wiirden diese fir
solche jungen Tiere sehr hoch werden. Bezocen auf Hydrobia ulvae
wiirde nach diesem Konzept das P/B-Verhdltnis wegen der geringen
KorpergriBe dieser Art bis zu 10 erreichen. Folgt man der Theorie
von ZAIKA (1972), nachder bei Mollusken Alter und P/B-Wert
miteinander korreliert sind, dann wirde sich fir Hydrobia ulvae
mit einem Alter von rund zwei Jahren, ein P/B-Wert von 2 ergeben.

Ein hoher P/B-Wert kann unter Freilandbedingungen nur erreicht
werden, wern die Art gleichzeitig in geringer Dichte vorkommt ,
so daB eine Wachstumshemmmng durch Nahrungsmangel infolge von
intraspezifischer Konkurrenz, wie sie FENCHEL beschreibt, nicht

auftritt.

Im vorliegenden Biotop ist Hydrobia ulvae wichtigster Sekundir -
produzent in allen drei Gameinschaften. Wachstumsunterschiede




- 160 -

sind zwischen den drei Gemeinschaften nachweisbar und sind

durch die Unterschiede im Nahrungsangebot bedingt. Der P/B-Wert

von Hydrobia ist im Seegras-Watt am hdchsten, da hier zur Zeit

des Produktionsmaximums der Art der Anteil an juvenilen

Individuen am hischsten ist und auBerdem das Nahrungsminimam im
Sammer durch das Vorhandensein von Epiphyten iberbriickt wird,

so daB wihrend dieser Zeit noch giinstige Miglichkeiten zur
Produktion gegeben sind. Im Arenicola-Watt ist der P/B~Wert
geringer, da hier das Sommerminimum an benthischen Diatcmeen durch
keine alternative Nahrungsquelle ausgeglichen wird. AuBerdem ist
der WegfraB von den unbewachsenen Flichen durch rduberische

Tiere stirker als von den bewachsenen Fldchen des Seegras-Wattes
(Raumwiderstand ) (REISE,1978), so daB sich im Seegras-Watt ein
individuenreicherer und somit produktiverer Bestand im Scmmer
halten kann.

Im Nereis-Corophium-Watt miissen dagegen andere als Nahrungsgrinde fur
den geringen P/B-Wert werantwortlich gemacht werden. Wahrscheinlich
wirken hier die geringen Bedeckungszeiten bereits begrenzend auf
die Sekunddrproduktion ein.

Das individuelle Wachstum von Macama balthica stimmt dem Verlauf
nach qut mit den Ergebnissen aus niederléndischen Gezeitengebieten
ilberein (LAMMENS, BEUKEMA, 1977: WOLFF vDE WOLF,1977).

Im Kinigshafen zeigten die Tiere der I-Gruppe das stirkste Wachs—
tum in den 3 Gemeinschaften. Im hollandischen Wattermeer wird
dagegen die Produktion dieser Art zur Hauptsache von den 2-3
jahrigen Tiere iberncavmen (BEUKEMA,1977). Das individuelle
Wachstum von Macoma ist im Arenicola-Watt verhidltnismidBig hoch,
wdhrend das im Seegras-Watt und der Nereis-Corophium-Zone nur
einen Bruchteil dieser Produktion darstellt.

BEUKEMA (1977} berichtet, daB das Wachstum von_Macoama von geringen
Werten nahe der Kistenlinie bis zu einer Entfernung von 2-4 km
vor der Kiiste zunizrmtmddorteinMaximinerreicht. In den Watt-
gebieten, die grtBere Entfernung zur Kiistenlinie zeigen, tritt
keine weitereSteigeningder Wachstumsrate auf. Eine migliche
Limitierung der Erndhrung in dem Gebiet, in dem die optimalen
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Wachstumsraten gefunden werden, ist offensichtlich nicht

stark genug, um die Wachstumsraten auf ein solches Niveau ab-
zusenken, wie in den Gebieten, wo ein geringes Nahrungsangebot
herrscht (kiistenfern) oder kiirzere Perioden zur Nahrungsaufnahme
vorhanden sind (kiistennah). Auch im Seegras-Watt oder der
Nereis-Corophium-Zone kénnte letzteres fiir die geringe Produktion
verantwortlich sein.

Die P/B-Werte im Seegras-Watt und in der Nereis-CorophiumZone
stimmen mit den Werten von WOLFF und DE WOLF {1977) und
WARWICK v PRICE (1975) iiberein., Der auffallend hohe Wert im
Arenicola-Watt liegt jedoch an der gquten Wachstumsrate der
I-Gruppe im Frithjahr verbunden mit einer Zunahme der numerischen
Dichte dieser Gruppe zu dieser Zeit. BEUKEMA (1977) berichtet
von Migrationen ven Jungmuscheln vom cberen Gezeitenbereich in
den unteren Gezeitenbereich. In dieser Untersuchung wurde nur
der Zuwachs in der behandelten Gemeinschaft selbst, nicht der
Zuwachs durch die Zunahme der Individuen durch Migration als
Produktion berechnet. Es zeigt sich jedoch trotzdem eine echte
Produkt ionserhéhung durch einen solchen Migrationseffekt, die

recht beachtlich ist.

Labarversuche zum individuellen Wachstum von Arenicola marina
zeigen die Fihigkeit der Art, bei gutem Nahrungsangebot relativ
unabhingig von der Temperatur ein schnelles,weitgehend lineares
Wachstum zu erzielen (DE WIIDE v BERGHUIS 1979). Ein Wachstum
von Arenicola marina unter Feldbedingungen wurde nur wihrend des
Frithjahrs und Sommers beobachtet (NEWELL 1948, SMIDT 1951,
POLIACK 1979, BEUKEMA v DE VLAS 1979) . WOLFF und DE WOLF (1977)
vermiten, daf das Wachstum sich im Winter zwar fortsetzt, jedoch

verlangsamt ist.

Das Wachstum von Arenicola ist in dieser Untersuchung geringer
als das von DE WILDE (1979) an Labortieren gemessene.Die Tiere zeigen
auch ein etwas geringeres Wachstum als die Freilandpopulaticnen

aus den hollindischen Wattgebieten {BEUKEMA 1377), die sich auf
Individuen mit gréferen Ausgangsgewichten beziehen. Mhnliche
Enderungen des Individualgewichtes wie in dieser Untersuchung
werden auch von WOLFF und DE WOLF (1977) beschrieben.
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Saisonale Schwankungen der numerischen Dichte des Wattwurms

werden aus anderen Gebieten nicht berichtet.BEUKEMA{1979) beschreibt
die Populationen des Wattwurmes als sehr stabil und ein
Massensterben nach der Laichabgabe wurde in den holldndischen Ge-
wissern nie beobachtet (BEUKEMA 1979). Eine plétzliche Abnahme

der Individuenzahl nach dem Ablaichen um 40%, wie sie NEWELL

(1948) beschreibt soll nach BEUKEMA daher auf die Zdhlmethodik
NEWELLS zurlickzufilhren sein. Die Minimumwerte der Individuen-

zahl in unserem Gebiet widhrend des Ablaichtermins im August
Septerber und wdhrend des Sammers kann auch mit stdrkerer
Patchinessbildung der Wirmer zu dieser Zeit zusammenhdngen, da
Fldchenzdhlungen im Mittel recht hohe Werte mit jedoch breitem
Schwankungsbereich erbrachten. Besonders auffallend ist der

Effekt im Seegras-Watt, wo im Sammer der Wurm dichtbewachsene
Flachen von mehreren m_2 Ausdehnung ganz wverl&fit, Die wvon WOLFF

et al (1977) und BEUKEMA (1979) beobachtete Winterwanderung der
Wirmer ist von WERNER (1954) auch fiir den Kdnigshafen nachgewiesen.
Vor allem im Spdtwinter bis Frihjahr ist eine Erhéhwng der Abundanz
der Tiere zu beabachten, die im Sammer jedoch nicht erhalten
bleibt.

Nach BEUKEMA ist die Produktion des Wattwurmes in einer stabilen
Population geringer als die jéhrliche Biomasse. Flir die
saomatische Produktion gibt BEUKEMA einen P/B-Wert von 0.7 an.
Die Produktion bezieht sich jedoch nur auf den Verlust an
Biamasse durch den WegfraB durch Plattfische (KUIPERS 1981) !
WIFF und DE WOLF {1977), sowie POLLACK (1979) geben hitere Werte
zwischen 0.72 und 1,50 an. Gemessen an diesen Werten ist das
P/B-Verhdltnis in unserem Gebiet sehr hoch (Arenicola-Watt: 2.4,
Seegras—Watt: 1.8). Wesentlich dabei ist, daB die Arenicola-
population stirkere Fluktuationen der Populationsdichte aufweist.
Besonders wihrend der Frithjahrsmonate wird durch die erhéhte
Individuenzahl auch der #lteren Tiere ein GroSteil der Produktion
bestritten. Im Jahresdurchschnitt ist die Populationsdichte mit
28 Individuen m 2 hdher als in den von BEUKEMA untersuchten
Gebieten. Die Biamasse liegt dagegen in vergleichbarer GréBen-
ordnung (5,31 g m-z) . Es handelt sich bei der vorliegenden
Population also weitgehend um kleinere Individuen.
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Nach REISE (1981) ist die Populationsdichte von Arenicola
marina im Konigshafen im langfristigen Mittel gleichbleibend.
Auch die Verteilung der Wirmer ist nicht fleckenhaft.

Dennoch kimnen die von ilm flir Jungwiirmer beschriebenen
Wanderungen zwischen den einzelnen Habitaten sicher zu kurz-
fristigen Bestandsschwankungen innerhalb eines Habitats fihren.
Es wdre miglich, daB nicht nur fiir Jungtiere der untere Ge-
zeitenbereich ein Winterrefugium darstellt, sondern auch dltere
Tiere von hier aus im Frithjahr in die cberen Wattgebiete zurlick-
wandern.



- 164 -
LITERATUR

ASMUS,R., 1982. Field measurements on seasonal variation of the
activity of primary producers on a sandy tidal flat in the
Northern Wadden Sea.- Neth.J.Sea Res. 16:389-402,

ASMUS,H., H.TEEEDE,H.~-G.NEUHOFF, v W.SCHFAMA 1980. The role of
epibenthic macrofauna in the axygen budget of Zostera
canmmnities fram the Baltic sea.- Ophelia, Suppl. 1 : 99-111.

BANSE,K. v MOSHER,S.,1980. Adult body mass and annual production
bicmass relationships of field populations. - Ecol.Monographs.
50 (3) : 355 - 379.

BANSE,K., F.IL.NICHOLS v D.R.MAY,1971. Oxyven consumption by the
seabed III. On the role of the macrofauna at three stations.-
Vie Milieu Suppl. 22 : 31-52.

BAIMFALK,Y.E., 1979.0n the pumping activity of Arenicola marina. -
Neth.J. Sea Res. 13 (3/4) : 422 - 427.

BEUKEMA,J.J., 1976. Biomass and species richness of macro-benthic
animals living on the tidal flats of the Dutch Wadden Sea. -
Meth. J. Sea Res. 10 (2): 236-261.

1981. Quantitative data on the benthos of the Wadden Sea proper.
In : N.DANKERS, H.KUHL v W.J.WOLFF. Invertebrates of the ¥adden
Sea. — Balkema, Rotterdamm : 134-142.

BEUKEMA,J.J., G.C.CADEE v J.J.M.JANSEM,1977. Variability of arowth
rate of Macama balthica (L.) in the Wadden Sea in relation to the
availability of food. In : Biology benthic organisms. B.F.KEEGAN,
P.O.CEIDICH und P.J.S.BOADEN (ed). - Pergamon Prass : 69- 77.

BEUKEMA,J.J. v VLAS,J.DE, 1979. Population parameters of the lugworm,
Arenicola marina, living on tidal flats in the Dutch Wadden Sea.=-
Yeth.J.Sea Res. 13 (3/y) : 331-353,

BOYDEN,C.R., 1972. The behaviour, survival and respiration of the
cockles Cerastoderma edule and C. glaucum in air. - J.mar.biol.
Ass. U.K. 52 : 661 - 680,

BULMHEIM, H.-P., 1972. Vergleichende Untersuchungen zur Atmuncs—
physiologie euryhaliner Gammariden unter Beriicksichticung der
Salzgehaltsanpassung. - Belgolinder wiss.Meeresunters. 23: 485-534.

BUFRKE,M.C. v K.H.MAMN,1974. Productivity and production : bicmass

ratio of bivalve ard gastroood populations in an eastern Canadian
estuary. - J.Fish.Res.Board.Can. 31 : 161- 177.



- 165 -

CADEE,G.C. v J.HEGEMAN, 1974 a. Primary production of phvtoplankton
in the Dutch Wadden Sea. - Meth.J.Sea Res. 8 (2): 240~-259.
:1974 b. Primary production of the benthic microflora living
on tidal flats in the Dutch Wadden Sea. - Neth.J.Sea Res.
8 (2) : 260~-291.
CAREY,A.G.J., 1967. Energetics of the benthos of Long Island
Sound. I. Oxygen utilization of sediment. ~ Bull. Bingham
Oceanogr. Coll. 19 : 136- 144.
CASPERS,H., 1948. Ukologische Untersuchungen ilber die Wattentierwelt
im Elbe-Astuar. - Verh. Deutsch.Zoologen, Kiel.
DALE,N.G., 1974. Bacteria in intertidal sediments : Factors related
to their distribution. - Limnol.Oceanogr. 19 (3) : 509-518.
DRIES,R.; L.ESCHWEILER v H.THEEDE,1978. An improved equipment for
continous measurement of respiration of marine invertebrates ., -
Kieler Meeresforsch., Sonderheft 4 : 310-316.
DUFF,S. v J.M.TEAL, 1965. Temperature change and cas exchange in
Nova Scotia and Georgia salt-marsh muds. - Limnol.Oceanogr. 10:67-73.
ES, F.B.VAN, 1982. Commmity metabolism of intertidal flats in the
Ems-Dollard estuary. - Mar.Biol. 66 (1): 95-108.
FENCHEL,T., 1972. Aspects of the decamposer food chains in
marine benthos. ~ Sond.Verh.Deutsch.Zool.Ges. 65 : 14-22,
FENCHEL,T., L.H.KOFOED v A.LAPPAIAINEN, 1975. Particle size -selection
of two deposit feeders : the ampipod Corophium volutator and
the proscbranch Hydrobia ulvae. - Mar.Biol. 30 : 119-128.
FENCHEL,T. v L.H.KROFOED, 1976. Evidence for expleoitative interspecific
canpetition in mud snails (Pydrobiidae} . - Olkos, 27 : 367-376.
GUST,G. 1977. Turbulence and waves inside flexible wall systems
designed for biological studies. - Mar.Biol. 42 : 47-53.
HAGMEIER,A., v R.KENDLER,1927. Neue Untersuchungen im Nordfriesischen
Wattermeer und auf den fiskalischen Austemrnbiinken. - BEelgoldnder
wiss. Meeresunters. 16:1-30.
HALLBERG,R.O., L.E. BAGANDER,A.G.,ENGVALL v F.A. SCHIPPEL,1972. Method
for studying geochemistry of sediment-water interface . -
Ambio, 1 (2) : 71-72.
FARGRAVE,B.T., 1972, Aercbic decamposition of sediment and detritus
as a function of particle surface area and arganic content. -

Limnol.Oceanogr. 17 {4) = 583-596.



- 166 -

HARGRAVE,B.T., 1969. Similarity of oxygen uptake by benthic camunities.
Limnol.Oceanogr. 14 : 801-805.

HARGRAVE,B.T., 1971. An energy budget for a deposit-feedine amphipod. -
Limnol.Oceanogr. 16 : 99-103.

HARLEY,M.B., 1950. The occurence of a filter—feeding mechanism
in the polychaete Nereis diversicolor. - Mature 165: 734.

HEALD,E.J., 1969. The production of organic detritus in a south
Florida estuary. Dissertation , University of Miami. 110 pp.

HEAID,E.J. v W.E.ODUM,1970. The contribution of mangrove swamps
to Florida fisheries. - Proc.Gulf and Caribb.Fish.Inst. 22: 130-135.

HEMMINGSEN,A.M., 1960. Eneray metabolism as related to body size
and respiratory surfaces and its evolution. - Rep.Steno.Mem.
Hosp.Copenh. 9 : 7-110.

HUGHES,R.N., 1970. An energy budget for a tidal flat population of
the bivalve Scrobicularia plana (DA COSTA). - J.2An.Ecol. 39: 357-370.

JANSSON,B.O. v WULFF,F., 1977. Ecosysten analysisof ashallow sound
in the northern Baltic - a joint study by the Askd group. -
Contr.Askd Lab. 18 : 1- 160.

JENSEN,K. v H.R. SIEGISMIND, 1980. The importance of diatoms and
bacteria in the diet of Hydrabia —-species. Proceedings of the
6 th Symposium of the Baltic Marine Biologists. - Ophelia,Suppl.

1 : 193-199.

JONGE,V.N. DE, POSTMA,H., 1974. Phosphorus campounds in the Dutch
Wadden Sea. - Neth.J.Sea Res. 8 : 139-153.

KOEHN,H., 1963. Sylt. Gruyter, Hamburg: 1- 143,

KOFOED,L.H., 1975. The feeding biology of Hydrobia ventrosa Mont. 1I.
Allocation of the components of the carbon budget and the
significance of the secretion of dissolved organic material. -
J.Exp.Mar.Biocl.Ecol. 19 : 243-256.

KONIG,D., 1943. Vergleichende Bestandsaufnalme an bodenwohnendenWatt-
Tieren im Gebiet des Sicherungsdammes vor dem Friedrichskoog
(Stiderdithmarschen) in den Jahren 1935 bis 1939. - westkiiste,

KUENZLER,E.J., 1961. Structure and energy flow of a mussel population
in a Gecrgia sait marsh. - Limnol.Qceanogr. 6 : 191-204.

KUIPERS,B.R., P.AW.J.DE WIIDE, v F.CREUTZBERG, 1981, Energy flow in
a tidal flat ecosystem . - Mar.Ecol.Progr. Ser. 5 : 215-221.

LAMMENS,J.J., 1967. Growth and reproduction in a tidal flat population
of Macama balthica (L.) . - Neth.J.Sea Res. 3 : 316-382,



- 167 -

LINKE,O., 1939. Die Biota des Jadebusenwattes. - Helgolinder wiss.
Meeresunters. 1 : 201-348.

MANN,K.H., 1965. Energy transformations by a population of fish
in river Thames. - J.Anim. Ecol. 34 : 253-275.

MANN,K.H., 1976. Production on the bottom of the sea. X. In.
CUSHING,D.H. and WALSH,J.J., (ed), Blackwell sientific publications,
Oxford, London Edingburg Melbourne : 225 - 250.

MATHIAS,J.A., 1971. Energy flow and secondary producticn of the

- amphipods Hyalella azteca and Crangonyx richmondensis eccidentalis
in Manon Lacke, British Columbia. - J.Fish.Res.Bd.Canada 28: 711-726.

MILLER,R.J. v K.H.MANN, 1973. Ecological energetics of the seaweed
zone in a marine bay on the Atlantic coast of Canada. III Energy
transformations by sea urchins. - Mar.Biol. 18 : 99-114,

MONTAGUE,C.L., 1980. The net influence of the mud fiddler crab.

Uca pugnax, on carbon flow through a Ceorgia salt marsh : the
importance of work by macroorganisms to the metabolism of ecosystem. -
Ph.D.Thesis, Univ.Georgia, Athens.

NEWELL,G.E., 1948. A contribution to ocur knowledge of the life history
of Arenicola marina L. - J.mar.biol.Ass.U.K. 27 : 554-580,

NEWELL,R.C., 1979.(ed). Biology of intertidal animals., - Mar.Ecol.
Suryeys LTD. Faversham, Kent. 781 pp.

NICHOLS,F.H., 1972. A carbon and energy budget for the numerically
dominant macroinvertebrate Pectinaria califormiensis Hartmann,
in Puget Sound, Washington with reference to the larger, rarer
coexisting species. Ph.D.Thesis, Univ.Wash. Seattle. 164 pp.

ODXM,W.E., 1968. The ecological significance of fine particle selection
by striped mullet, Mugil cephalus. - Limnol.Oceanogr. 13 : 92-98.

ODUM,E.P., 1969. The strategy of ecosystem development. - Science
164 : 262-270.

(]Il_d:,;.P-., v A.A. DE LA CRUZ, 1967. Particulate organic detritus in
a Georgia salt marsh - estuarine ecosystem. In Estuaries. G.H.

IAUFF (Ed) , Amer.Ass.Adv.Sci.Publ. 83 Washington, pp 383-388.

ODUM,E.P., v A.E.SMALLEY,1959. Comparison of population energy
flow of a herbivorous and a deposit feeding invertebrate in a
salt marsh ecosystem . - Nat.Acad.U.S.A. 45  617-622.

PAINE,R.T., 1971. Energy flow in a natural population of the
herbivorous gastropod Tegula funebralis. - Limnol.Oceanogr. 16 :86-98.



-7 -

WILDE,P.A.W.J.DE, 1980. Dynamics and metabolizm of the benthos of the
Wadden Sea. - Hydrobiol.Bull. 14 : 216-218.

WINBERG,G.C. (Ed.) ,1971. Methods for the estimation of production
of aquatic animals. - Academic Press, London and New York. 175 pp.

WOHLENBERG, E., 1937, Die Wattenmeergemeinschaften im K&nigshafen
von Sylt. - Helgolénder wiss. Meeresunters. 1 : 1-92.

WCLFF,W.J. v L.DE WOLF, 1977, Biomass and production of zoobenthos
in the Grevelingen Estuary, the Netherlands. - Estuar.coast. mar.
Sci. 5 : 1-24,

ZAT¥XA,V.E., 1972, Specific production of aquatic invertebrates. -
Naukova Dumka Publishers, Kiev. 147 pp (In Pussian).

ZEITZSCHEL,B., 1965. The sedimentation of seston: an investigation
of the biological content of sinking material and sediments in
the western and middle Baltic. - Kiel. Meeresforsch. 21: 55-80.

ZEITZSCHEL,B. v J.M. DAVIES, 1978. Benthic growth chambers. - Rapp.
Proc.Verb.Reun.Cons. Int .Explor.Mer, Joint Oceanogr.Ass.Edinbugh:
13-24.9.76. 173: 31-42.

ZEUTHEN,E., 1953, Oxygen uptake as related to body size in organisms. -
Quart,.Rev.Biol. 28 : 1-12.



- 168 -

PAMATMAT,M.M., 1968. Ecology and metabolism of a benthic cammmnity

" on an intertidal sand flat. - Int.Rev.ges Hydrobiol. 53: 211-298.

PAMATMAT ,M.M., 1971. Oxygen consumption by the sea be. VI seasonal
cycle of chemical oxidation and respiration in Puget Sound. -
Int.Rev.ges.Hydrobiol. 56 : 769-793.

PAMATMAT ,M.M., 1975. In situ metabolism of benthic Cammmities. -
Cah.Biol.Mar. 16 : 613-633.

PAMATMAT,M.M., 1977. Benthic cammnity metabolism: A review and
assessment of present status and outlook. In : B.C. Coull (ed.)
Ecology of marine benthos, Univ., South Carolina Press.

PAMATMAT ,M.M. und D.FENTON, 1968. An instrument for measuring
subtidal benthic metabolism in situ. - Limnol.Oceanogr. 13: 537-540.

PAMATMAT ,M.M., v K.BANSE, 1969. Oxygen consumption by the seabed II.
In situ measurements to a.depth of 180 m. Limmol.Oceanogr. 14:250-259.

PARIS,0.H., v F.A.PITELKA,1962. Population of the terrestrial
isopod Armadillidium vulgare in California grassland. - Ecology
43 : 229-248.

PIELOU,E.C., 1966. The measurement of diversity in_different types
of biological collections. - J. Theoret.Biol. 13 : 131-144,

PETERSEN,C.G.J., 1918. Valuation of the sea II. The animal comunities
of the sea bottam and their importance for marine zoogeography. -
Rep.Dan.biol.Stn, 21 : 1-44.

POMEROY,L..R., 1959. Algal productivity in salt marsh of Georgia. -
Limmol .Oceanogr. 4 : 386-397.

1960. Primary productivity of Boca Ciega Bay Florida. — Bull. Mar.
Sci.Gulf Caribb. 10 : 1-10.

POMEROY,L.R. v R.G.WIEGERT, (ed), 1981. The ecology of a salt marsh, -
Springer-Verlag New York.

RAYMONT,J.E.G., 1963(ed.). Plankton and productivity in the oceans.-
Pergamon press, Qxford, New York, Toronto.

REISE,K., 1976.Feinddruck auf die Wattfauna der Nordsee. - Dissertation,
Georg-Aucust-Universitit, G&ttingen.

REISE,K., 1978. Experiments on epibmtl_aic predation in the Wadden Sea. -
Helgoldnder wiss. Meeresunters. 31 : 55-101.

REISE,K., 1981 a. High abundance of small zocbenthos arocund
biogenic structures in tidal sediments of the Wadden Sea. -
Helgolinder wiss. Meeresunters. 34 : 413-425,



- 169 -

REISE,R., 1981 b. Ukologische Experimente zur Dynamik und Vielfalt
der Bodenfauna in den Nordseewatten. - Verh.Deutsch.Zool.Ges.
1981, Gustav Fischer Verlag, Stuttgart . 1-15.

RILEY,G.A., 1956. Oceanographv of Long Island Sound, 1952-1954, IX
Production andutilizationof organic matter. - Bull.Bingham
Oceanogr.Coll. 15 : 324-343.

SACHS,L., 1969. Statistische Auswertungsmethoden. - Springer Berlin.

SANDERS ,H.L., 1956. Oceanography of Long Island Sound. 1952-54, X.

The biology of marine communities. - Bull.Bincham Oceanogr. Coll.
15 : 345-414,

SCHOETTLER,U., 1980. Der Energiestoffwechsel bei bictopbedingter
Anaercbiose: Untersuchwngen an Amneliden . - Verh. Detsch.Zool.
Ges. 1980, Gustav Fischer Verlag, Stuttgart : 228-240.

SCHRAMM,W. v V., MARTENS,1976. Ein Messystem fiir in situ Untersuchungen
zum Stoff- und Energieumsatz in Benthosgemeinschaften . - Kieler
Meeresforsch., Sonderheft 3 : 1-6.

SHANHOLTZER,S.F., 1973. Energy flow, food habits and population
dynamics of Uca pugnax in a salt marsh system. - Ph.DThesis Univ.
Gecrgia, Athens.

STEPHENS,K., R.E.SHELDON v T.R. PARS(NS,1967. Seasonal variations in
the availability of food for benthos in a coastal enviromment. -
Ecol. 48 (5) : 852-855.

SHANNON,C.E. v W. WEAVER, 1963. The mathematical theory of cammmication. -
University of Illionois Press, Urbana (117 S.)

SIMPSON,E.A., 1949. Measurement of diversity . - Nature 163 : 688.

SMIDT,E.L.B., 1951. Animal production in the Danish Wadden Sea -
Meddr. Konm.Danm.Fisk. - og Havunders, Serie Fiskeri 11 (6): 1-151.

SMITH,R.C.JR., K.A. BURNS v J.M.TEAL, 1972. In situ respiration of
benthic camunities in Castle Harbour, Bermuda . - Mar.Biol.12:196-199.

SMITH,K.L., 1974. Oxygen demands of San Diego Trough sediments :
an in situ study. - Limnol.Oceanogr. 19 : 939-944.

SMITH,K.L.JR v J.M. TEAL,1973. Deep-sea benthic commmity respiration :
an in situ study, at 1850 meters . - Science, 179: 282-283.

SMITH,K.L. JR. v R.R. HESSLER,1974. Respiration of benthos-pelagic
fishes : in situ measurements at 1230 m depth. - Science 18: 72-73.

SMITH,K.K.JR., J.T.RME v C.H.CLIFFORD,1974. Sediment oxygen
demand in an outwelling and upwelling area. - Tethys 6 :(1-2):
223-230,



- 17 -

SPRENSEN,T., 1948. A method of establishing grouos of equal
amplitude in plant society based on gimilarity of soecies content. -
K.Danske Vidensk. Selsk. 5 : 1-34.

STEELE,J.H., 1976(ed). The structure of marine ecosystems. -
Harvard University Press Cambridge, Massachusetts.

STEELE,J.H. v I.E. BAIRD,1972. Sedimentation of organic matter in a
Scottish sea loch. - Mem.Ist.Ital. Idrobiol. 29 (Suppl.): 73-88.

TAGUCHI,S. v K.NAKAJIMA, 1971. Planktaon and seston in
the sea surface of three inlets of Japan. - Bull.Plankton Soc.
Japan 18: 20-36.

TEAL,J.M., 1962. Energy flow in the salt marsh ecosystem of Gecorgia . -
Ecol. 43 : 614-624.

TEAL,J.M. v K.KAN WISHER,1961. Gas exchange in a Georgia salt marsh. -
Limnol.Oceanogr. 6 : 389-399,

THAMDRUP,H.M., 1935. Beitrdge zur Ukologie der Wattenfauna. -
Medd . Komm.Dan.Fisk.Bavund.Ser.Fiskeri . 10 (2): 1- 125.

WARWICK,R.M. v R.PRICE,1975. Makrofauna production in an estuarine
mudflat, - J.mar.biol.Ass.U.K. 55 : 1-18.

WATERS,T.F., 1969. The turnover ratio in production ecology of fresh-
water invertebrates. - Am.Nat. 103 : 173-185,

WEBSTER,T.J.M., M.PARANJAPE v K.H. MANN,1975, Sedimentation of
organic matter in St.Margret's Bay. Nova Scotia. - J.Fish.Res.
Bd.Canada 32 : 1399-1407.

WELSH,B., 1975. The role of grass shrimp, Palaemonetes pugio, in a
tidal marsh ecosystem. — Ecol. 56 _ 513-530.

WERNER,B. 1956. Uber die Winterwanderung von Arenicola marina (Polychaeta,
Sedentaria). - Helgoldnder wiss.Meeresunters. 5 : 353-378.

WETZEL,R.L., 1975. An experimental study of detrital carbon utilization
in a Georgia salt marsh. - Ph.D.Thesis, Univ.Georgia, Athens.

WETZEL,R.L., 1976. Carbon resources of a benthic salt marsh
invertebrate, Nassarius cbsoletus Say ( Mollusca: Nassariidae) . -
Estuarine Processes. New York : Academic Press. Vol.2: 293-308.

WIESER,W. v J.KANWISHER, 1961. Zoological sand physiological studies
on marine nematodes fram a small salt marsh near Woods Hole,
Massachusetts, - Idnnol.Oceanogr..g : 262-270.

WILDE,P.A.W.J. DE v E.M.BERGHIIS, 1979, Laboratory experiments on

growth of juvenile lugworms Arenicola marina, - Neth.J Sea.FRes.
13 (3/4): 487-502.



-7 -

WILDE,P.A.W.J.DE, 1980. Dynamics and metabolizm of the benthos of the
Wadden Sea. - Hydrobiol.Bull. 14 : 216-218.

WINBERG,G.C. (Ed.) ,1971. Methods for the estimation of production
of aquatic animals. - Academic Press, London and New York. 175 pp.

WOHLENBERG, E., 1937, Die Wattenmeergemeinschaften im K&nigshafen
von Sylt. - Helgolénder wiss. Meeresunters. 1 : 1-92.

WCLFF,W.J. v L.DE WOLF, 1977, Biomass and production of zoobenthos
in the Grevelingen Estuary, the Netherlands. - Estuar.coast. mar.
Sci. 5 : 1-24,

ZAT¥XA,V.E., 1972, Specific production of aquatic invertebrates. -
Naukova Dumka Publishers, Kiev. 147 pp (In Pussian).

ZEITZSCHEL,B., 1965. The sedimentation of seston: an investigation
of the biological content of sinking material and sediments in
the western and middle Baltic. - Kiel. Meeresforsch. 21: 55-80.

ZEITZSCHEL,B. v J.M. DAVIES, 1978. Benthic growth chambers. - Rapp.
Proc.Verb.Reun.Cons. Int .Explor.Mer, Joint Oceanogr.Ass.Edinbugh:
13-24.9.76. 173: 31-42.

ZEUTHEN,E., 1953, Oxygen uptake as related to body size in organisms. -
Quart,.Rev.Biol. 28 : 1-12.



