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ABSTRACT 

Respiration and production of macrofauna was investigated i n three sandy 
i n t e r t i d a l associations of the "Koniqshafen M at the island of S y l t . 
Energy flow i s estimated nnd the role of meoroff.-tunn i n the community i s 
described. Investigations are based on production measurements and b e l l j e r 
experiments throughout 1980. 
(1) Community structure of macrofeuna i s characterized by the strong dominance 

of Hydrobia ulvae . Because of these mud s n a i l s , there i s e predominance 
of small sized grazers/deposit feeders. 

(2) The remaining macrofeuna species belong to different trophic l e v e l s . 
The investigated area i s a euphotic shallow water region with high density 
of benthic diatoms. Due to t h i s food a v a i l a b i l i t y and to the fact that 
the dominant macrofauna species prefer dietoms as food, the energy flow 
through the benthic communities i s meinly characterized as grazing food 
chain based on benthic primary production, which i s produced i n the 
community and i s not imported from outside, 

(3) Annual secondary production of macrofauna at a seaward f l a t characterized 
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by the lugworm Arenicola marina i s 50 g afdw m a f which i s s i m i l a r to 
the production of an adjacent seagrass-bed (48 g efdw m "a J. In a 
landward Nereis-Corophium-belt production i s considerously less 

—2 —1 
(17 g afdw m~ a~ ). Differences are attributed to limited feeding time 
caused by a much shorter inundation period . 

(4} Secondary production of a l l three communities i s particularly high i n spring, 
whereas i n summer and autumn production i s low. I t could be shown, that 
Hydrobia ulvae dissipates the main part of assimilated energy by increased 
metabolic turnover during the warmer seasons. In spring, however, energy 
losses ere lower and food supply i s r i c h and thus assimilated energy can he 
used for production with high e f f i c i e n c y . Hydrobia ulvae shows R parabolic 
type of growth, which defines the seasonal course of production of t h i s 
species end therefore of the investigated communities. 

(5) At the Aren i c o l a - f l a t benthic primary production i s used with an e f f i c i e n c y 
of 29 % f i n the seagrass-bed with 14 and at the Nereis-Coronhium-belt 
with 8 Primary production of these communities i s s u f f i c i e n t to 
provide enough food for the macrofaunei. 



Considering d i f f e r e n t i a l duration of submersion, ennual oxyrnn demand 
amounts to 180 1 m~ra~1 at the Arenicole-flat, 540 1 m a :it the 
seagrass-bed nnd 130 1 m a~ at the Nereis-Corophium-belt. The main part 
of this demand i s taken up by macrofauna. At the Arenicola-flat 84 ^ 
of t o t a l respiration i s attributed to macrnfnuna. At the Nereis-Coronhjum-
bf:lt the share of macrofauna respiration varies between 9 end 68 
Mt the seagrnss-bed only 20 % of to t a l respiration i s used i n macrofauna 
respiration. 

—2 -1 
(7) Knergy flow through the macrofauna community amounts to 6^ gC m a at -2-1 -? _1 the Arenicola-flat, 85 gC m a at the seanrass-bed and 3b nC m a at 

the Nereis-Corophium-belt. Considering the entire t i d a l f l a t area of the 
2 —1 

"Konigshafen" (3.8 km ), 83 tons C a* are assimilated by macrofauna 
on the Arenicola-f l a t (95 % of t o t a l area). At the seagrass-bed (8 *;i 

— 1 
of t o t a l area) 17 tons C a" are assimilated by macrofauna and et the 

A 

Nereis-Corophium-belt (9 % of t o t a l area) 8 tons C a" . 
' - crofeune, especially the dominant species Hydrobia ulvae , represents the 
direct link between benthic primary production and the consumers of hiqher 
troohic levels. The mutual effect between benthic producers and benthic 
consumers i s very intensive because of the narrow s p a t i a l coexistance. 
Inspite of a high feeding a c t i v i t y during summer, food supply by benthic 
diatoms i s s u f f i c i e n t to maintain a high production of macrofauna. 



ZUSAMMENFASSUNG 

In drei Assoziationen im Watt des Kcnigshafens vor der 
Insel Sylt ( Nereis-Corophium-Zone, Seegras-Gemeinschaft, 
Ärenicola-Geme i n schaff) werden Produktion und Respiration 
der Makrofauna untersucht: der Energiefluß wird berechnet und 
die Rolle der Makrofauna i n der Gemeinschaft beschrieben. 
Die Untersuchungen gründen sich auf Produktionsmessungen 
und auf " B e l l jar^Experimente im Verlauf des Jahres 1980. 

(1) Die Siedlungstruktur der Makrofauna wird i n den unter­
suchten Gemeinschaften durch die deutliche Dominanz 
von Hydrobia ulvae geprägt. Damit i s t ein Oberwiegen von 
Weidegängern/Substratfressern von geringer Körpergröße 
verbunden. 

(2) Die übrigen Arten der Makrofauna gehören verschiedenen 
trophischen Stufen an. Auf Grund des Nahrungsangebots 
im Untersuchungsgebiet, einer euphotischen Flachwasser­
zone mit hoher Diatomeendichte, und der Bevorzugung von 
Diatoroeennahrung durch die daninante Art wird der 
Energiefluß durch die Gemeinschaften i n erster Linie durch 
eine grazing-Nahrungskette geprägt, die sich auf die 
benthiscbe Primärproduktion gründet,die i n der Ge­
meinschaft selbst erzeugt und nicht von außen eingetragen 
wird. 

(3) Die Jahresproduktion der Makrofauna i s t im Arenicola-Watt 
-2 

mit 50 g afdw m und i n der Seegras-Gemeinschaft mit 
-2 

48 g m gleich hoch. Nur rund ein D r i t t e l der Produktion 
dieser beiden Gebiete wird i n der Nereis-Corophium-Zone 

-2 
erreicht (17 g m ). Die Unterschiede sind durch die 
verschiedenen Möglichkeiten der Nutzung des Nahrungsan­
gebots je nach Länge der Bedeckungszeit bedingt. 

(4) In al l e n d r e i Gemeinschaften i s t die Sekundärproduktion 
der Makrofauna besonders im Frühjahr erhöht und im 



Sarmer und Herbst sehr niedrig. An Hydrobia ulvae 
konnte dabei gezeigt werden, daß i n der wärmeren Jahres­
ze i t das Maximum der assimilierten Energie durch den 
erhöhten Stoffwechselumsatz wieder verloren geht, während 
im Frühjahr bei einem reichen Nahrungsangebot und 
niedrigen Temperaturen geringere Energieverluste auftreten, 
so daß die assimilierte Qiergie i n hohem Maße für die 
Produktion genutzt wird. Anhand verschiedener Wachstums­
charakter i stika konnte für Hydrobia ulvae ein parabolisches 
Wachstum nachgewiesen Vierden, das den saisonalen Ver­
lauf der Produktion dieser Art und damit der untersuchten 
Gemeinschaft bestimmt. 

(5) Im Arenicola-Watt wird die benthische Primärproduktion 
mit einem Wirkungsgrad von 29 %, im Seegras-Watt von 14 % 
und i n der Nereis-Corophium-Zone von 8 % genutzt. In diesen 
Gemeinschaften i s t die Primärproduktion hoch genug, um 
die Ernährung der Makrofauna zu gewährleisten. 

(6) Der jährliche Bedarf an Sauerstoff beträgt unter Berück-
_2 

sichtigung der Bedeckungszeit im Arenicola-Watt 180 1 m 
-1 -2 -1 Jahr , im Seegras-Watt 540 1 m Jahr und i n der 

-2 -1 
Nereis-Corophium-Zone 130 1 m Jahr . Von diesem linsatz 
wird der größte T e i l von der Makrofauna eingenommen. Im 
Arenicola-Watt gehen im Mittel etwa 84% der gemessenen 
Gesamtatmung i n die Makrofaunarespiration. In der Nereis-
Cörophium-Zone schwanken die Anteile stark zwischen 9 
und 68% und im Seegras-Watt wird im Mit t e l nur ein Anteil 
der Makrofaunaatmung von etwa 20% an der Gesamtrespiration 
gefunden. 

(7) Die Assimilaticnsrate als Maß für den Energiefluß durch die 
Makrofaunagemeinschaft beträgt im Arenicola-Watt 69 q c 

-2 -1 -2 -1 
m J , im Seegras-Watt 85 g C m J und i n der Nereis-
Corophium-Zone 35 g C m" 2j" 1. Bezogen auf das gesamte 
Gebiet des K&iigshafens werden im Arenicola-Wätt (95% der 
Fläche) 83 to C pro Jahr, i n der Seegras-Gemeinschaft 



(8% der Fläche) 17 to C und i n der Nereis-Corophiim-
Zone (9% der Fläche) 8 to C pro Jahr durch die Makrofauna 
assi m i l i e r t . 

Bereits durch die Ernährungsweise der dominanten Arten der 
Makrofauna i s t eine starke Abhängigkeit von der benthisehen 
Primarproduktion zu erkennen. Die Makrofauna s t e l l t mit der 
dominanten Art Hydrobia ulvae das direkte Verbindungsglied 
zwischen der benthischen Primärproduktion und den Konsumenten 
der höheren trophisehen Niveaus her. Die Wechselwirkung zwischen 
benthischen Produzenten und benthischen Kösumenten sind durch 
die enge räumliche Verzahnung sehr intensiv. 
Trotz hoher Freß-Aktivität der Makrofauna während der Scntner-
monate i s t 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 (CASFERS ,1948; 
HAGMEIER und KENDLER, 1927; KÖNIG, 1943; LINKE,1939,) . Besonders 
im Königshafen sind grundlegende Arbeiten über die Artenzusantnen-
setzung der Makrofaunagemeinschaften entstanden (WOHLEKBERG, 1937) -
Die Makrofauna s t e l l t durch ihre hohe Biomasse eine wichtige 
Kempenente im Ökosystem " Watt " dar (BEUKEMA,1976) . 

Sie bildet ein wichtiges Verbindungsglied zwischen Primärpro-
duzenten und Konsumenten höherer Ordnung, deren große Anzahl 
(Vögel, Fische und räuberische Wirbellose) ein typisches Merk­
mal der Wattgebiete i s t * Die Makrofauna muß daher eine hohe 
Produktionsleistung erbringen, um bei dem starken Wegfraß durch 
Räuber noch Bicmassewerte zu erhalten, wie sie im Watt gefunden 
werden. 

Messungen der Sekundärproduktion i n verschiedenen Gezeitenge­
bieten der Nordsee haben auch Werte erbracht, die i n der Regel 
weit über denen sublitoraler Gebiete liegen (BEÜKEMA,1981; 
WAFWICK v PRICE, 1975 ;WOLFF v DE W0LF,1977) . 
Trotz genauer Strukturuntersuchungen der Makrofauna im deutschen 
T e i l des Wattenmeeres, fehlen bisher Untersuchungen zur Sekundär­
produktion dieser Gebiete. 

Zur Charakterisierung der Funktion der Makrofauna im Ökosystem 
i s t die Bestimnung der Sekundärproduktion nicht ausreichend. 
Besser i s t die Erfassung des Energieflusses, der auf die Ge­
meinschaft übertragen nicht nur erkennen läßt, wieviel der ein­
gestrahlten Samenenergie die Makrofauna über die Nahrung er­
reicht und wieviel von dieser Energie an höhere trophische 
Niveaus weitergegeben wird, sondern auch zeigt, i n welchem 
Verhältnis die durch die Makrofauna fließende Energie zum 
Energiefluß durch niedrigere trophische Stufen (Primärproduktion) 
steht. 



- 2 -

Der Ehergief luß durch die Makrofauna läßt sich nicht direkt 
messen, während die Makrofaunaproduktion und die Makrofauna­
respiration gut meßbar sind. Diese sind auch die beiden Haupt­
t e i l e am Energiefluß, und die Satme dieser beiden Größen gibt 
den Ehergiefluß gut wieder. 

Gleichzeitige Messungen von Sekundärproduktion und Respiration 
wurden vor allem bei der Untersuchung einzelner Populationen 
angewendet, um Aussagen über das Gesamtenergiebudget einer 
Population zu machen (HUGKES,1970; KUEflZLER, 1961; ODUM v SMALLEY, 
1959; TEAL,1962; MANN, 1965). Sie haben die überwiegende Rolle 
der Respiration im Energiebudget von Arten der Makrofauna be­
legt (HARGRAVE, 1971; MATHIAS, 1971; PAINE,1971; MILLER V MANN, 
1973; KDFQED, 1975). 

Im Zusanmenhang mit der Energetik ganzer Gemeinschaften und 
Ökosysteme i s t der Respiration der Konsumenten stets besondere 
Beachtung geschenkt worden (JANSSON v WULFF,1977; PAMAIMAT,1977; 
HARGRAVE, 1969; PAMATMAT,1968; BANSE et a l . , 1971). Durch die 
Erfassung des aeroben Stoffwechsels und dessen Aufteilung auf die 
wichtigen ökologischen Kcnponenten i s t i n vielen Flachwasser­
gemeinschaften bereits ein wichtiger Schritt zur Charakterisierung 
der Funktion der Ökosysteme getan. 

Die verschiedenen Gemeinschaften der Gezeitengebiete sind aus 
methodischen Gründen besonders geeignete Untersuchungsgebiete 
für Fragestellungen zur ökologischen Energetik. Viele Unter­
suchungen sind vor allem in den amerikanischen Salzmarschen 
zu dieser Thematik entstanden (ODUM v DE LA CHJZ,1967; PCMEROY 
v WIBGEKF, 1981; PAMA1MAT, 1968; TEAL,1962). 

Auch im Bereich des Wattenmeeres wurden Fragen zum Biergief luß 
und Gemeinschaftsstoffwechsel aufgegriffen (DE WILDE,1980; 
KUIPERS et a l , 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 " zusammengefasst wurde. Ein überwiegen des 
Mikrobenthos bei den ttnsatzprozessen im Benthes wurde i n diesen 
Arbeiten postuliert. Im Zusanmenhang mit der hohen Bedeutung 
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der Mikrdbentiioskcmponente wird dessen hohe Produktivität 
als Folge eines hohen Detrituseintrags aus der Nordsee 
(DE JONGE v POSTMA,1974) angesehen und das Watt als 
subsidäres System eingestuft. 

In der vorliegenden Arbeit wird die Sekundärproduktion 
von drei für das Wattenmeer der Nordseeküste typischen 
Makrofaunagemeinschaften im Königshafens untersucht. Außerdem 
wird der Stoffwechsel dieser Gemeinschaften erfaßt und der 
Ehergiefluß berechnet. 
Dabei i s t es das Z i e l , herauszufinden, welche Gruppen der 
Makrofauna die Produktion, den Gemeinschaftsstoffwechsel 
und den Energiefluß prägen. 
Auch der Weg, auf dem die Nahrungsenergie von den Primär­
produzenten zu den Konsumenten (Sekundärproduzenten) ge­
langt, s o l l geklärt werden. Dabei gehen die Untersuchungen 
von der Erfassung der Siedlungsstruktur, der Sekundär­
produktion und der Respiration einzelner Arten und der Ge-
samtatmung im Freiland (Bell jar Experimente) aus. 
Synoptisches Datenmaterial über das Nahrungsangebot i n den 
untersuchten Gemeinschaften, das von R. ASMUS erarbeitet wurde, 
kennte zur Diskussion herangezogen werden. 
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MATERIAL UND METHODEN 

I. Feldmessungen 
Während des Jahres 1980 wurden i n monatlichen Abständen an 3 
Stationen im Eul i t o r a l des Königshafens am Nordende der Insel 
Sylt Feldmessungen zur Respiration der Gemeinschaften durchge­
führt. Als Stationen wurden nahe der Hochwasserlinie 1. die 
Nereis-Oorophium-Zone, 2. das durch den Bewuchs mit Zwergseegras 
deutlich physiogncmisch unterscheidbare Seegras-Watt und 3. das 
Arenicola-Watt, ein Sandwatt, mit der größten Flächenausdehnung 
ausgewählt. 
Die Feldmessungen zur Respiration der Gemeinschaften und ihrer 
wichtigsten Komponenten wurden mit H i l f e von geschlossenen Systemen 
(Dunkelglocken) monatlich während der überf lutungsperiode vorge­
nommen. Die Meßtechnik folgte dem Prinzip der "Bell j a r " - Technik 
(PAMASMAT v FENTON, 1968; HALLBERG et a l , 1972 ; SMITH, 1974; 
SMITH et a l , 1972 ; SMITH v TEAL, 1973; SMITH und HESSLER, 1974; 
SMITH et a l , 1974; JANSSON, 1977 ). Im Unterschied zu diesen 
wurde in Anlehnung an die Produktionsmessungen im Plankton 
mit Hell- und Dinkelglocken gearbeitet. Die Dunkelglocken bestehen 
aus einem oben offenen, undurchsichtigen PVC-Zylinder, dessen 
Innenwände mit einer schwarzen E^oxidbeSchichtung gegen das 
Meerwasser i s o l i e r t sind, um den Austritt von schädlichen Stoffen aus dem 
WC zu verhindern. Der untere Rand des Zylinders i s t geschärft, 
um das Eindringen i n das Sediment zu erleichtern. Oben i s t der 
Zylinder mit einer transparenten Polyaethylen-Folie abge­
schlossen (JANSSON, 1977). Durch die Transparenz können etwaige 
Luftblasen beim Füllen der Glocke erkannt und dadurch besser 
entfernt werden. Außerdem ermöglicht die elastische Folie die 
Übertragung von Turbulenzen auf den Glockeninhalt (GUST, 1977). 

All e Glocken sind s e i t l i c h mit einem Plastikhahn versehen, der 
das Wasser bei Beginn der Messung während der Flut i n das 
Innere der Glocke einläßt. Die Glocken werden 25-30 cm t i e f 
i n das Sediment gedrückt. Es wird dabei je nach Glocke eine 

2 
Fläche von 500-700 cm eingeschlossen (vgl.Tab. 1). Uta eine 
möglichst lange Meßphase zu ermöglichen, haben die aus den 
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Sediment ragenden Teile der Glocken an jedem Standort eine 
unterschiedliche Hohe, so daß verschiedene Volumina einge­
schlossen wurden. 

Für die Messungen wurden stündlich Proben zur Sauerstoffbe-
stixntaang nach Winkler entncrrmen. Gleichzeitig wurde während 
jeder Probennahme die Wassertemperatur gemessen. Die Dauer 
einer Messung richtete sich nach der Dauer der Überflutungs­
periode. Sie beträgt im Arenioola-Watt ungefähr 6 Stunden, 
im Seegras-Watt 4-5 Stunden und i n der Nereis/Corophium-
Zone 2 Stunden. 

Zur Bestimmung des Sauerstoff Verbrauchs makrofaunafreier 
Sedimente wurde Oberflächensediment, aus dem die Makrofauna 
entfernt war, i n Dunkelkairmern von 100-300 ml Inhalt einge­
bracht (Schichtdicke 3 mm) und mit f i l t r i e r t e m und äquili­
briertem Meerwasser versetzt. Um die chemische Oxidation zu 
best innen, wurden einige Kanmern zur Ausschaltung der 
biologischen Atmung mit je 1-2 ml Formol (40%) versetzt. Die 
Kanmern zur Messung des chemischen und biologischen O^-Verhrauchs 
wurden während der Dauer des Glockeneinsatzes an den Stationen 
ausgesetzt, und der Sauerstoffgehalt zu Beginn und Ende des 
Einsatzes bestiitint. 

Die mittlere Wassertiefe beträgt im Arenioola-Watt rund 1 m, 
im Seegras-Watt rund 0,5 m und i n der Nereis/Oorophium-Zme 
0,2 m. Die mit einer Boje markierten Glocken wurden während 
der Flut watend erreicht. Bei den Einsätzen erfolgten kombinierte 
Messungen der Respiration und Primärproduktion. Zur Charakteri­
sierung der Sedimente wurde die organische Substanz der 
Sedimente mittels Glühverlust gemessen. Angaben zu Korngrößen­
analyse sind bei W0HLENBERG (1937) aufgeführt. 

I I . Entnahme und Bearbeitung der Bodenfauna 

Im Anschluß an die Messungen des Sauerstoffverbrauchs i n 
s i t u wurde die Makrofauna der i n den Glocken eingeschlossenen 
Sedimentkerne aussortiert und für die Bestirtinung der Biomasse 
aufgearbeitet. Dabei wurde der charakteristische Aufbau der i n den 
Glocken eingeschlossenen Sedimente berücksichtigt. Die aerobe 
Schicht, kenntlich an dem hellen Farbton, reicht maximal 3 cm 



- 6 -

t i e f i n das Sediment. Sie enthält den Großteil an kleinerer Makro-
fauna. Uhi a l l e Organismen, besonders die kleinen,zu erfassen, 
wurden aus der aeroben Schicht pro Sedimentkern 6 Stechrohrproben 
(Fläche jeweils 10 cm2) entronnen. Diese Unterproben wurden 
ohne Sieben im Labor nach mit bloßem Auge erkennbaren Organismen ausgezählt 
Der andere T e i l der aeroben Schicht wurde sorgfältig entronnen 
und im Feld durch ein 500 yu-Sieb gespült. 

Im Seegras-Watt wurde das Blattmaterial über der Sediment­
oberfläche abgeschnitten, bevor die oben geschilderte 
Prozedur vorgenommen wurde. Das Blattmaterial wurde im Labor 
in einem Aquarium mit Meerwasser gespült. Während die Blätter 
dabei an der Oberfläche schwairmen, sank die vagile Qpifauna 
auf den Grund des Beckens und konnte getrennt entronnen werden. 
Danach wurde das Blattmaterial noch auf festsitzende Qpifauna 
hin untersucht. 

Die nächst tiefere Schicht besitzt einen anaeroben Charakter 
(Monosulfidschicht). Hier finden sich nur noch wenige, kleine 
Organismen. Von den größeren lebt im unteren T e i l der Schicht 
der Polychaet Arenicola marina , im oberen T e i l halten sich 
häufig größere Exenplare von Maccma balthica auf. Das Sediment 
dieser Schicht wurde durch ein 1 ma-Sieb gespült. 

Ebenso wurde mit der Schillschicht, der tiefsten Schicht, 
verfahren, die i n der Regel keine Makrofauna mehr enthält, 
in die aber beim Ausheben des Glockeninhaltes einzelne Watt­
würmer gelangen können. 

Tab. 1 Maße der Meßsysteme für die Bestimnung des 0~-Verbrauchs 
im Freiland 1 

Arenicola-Watt 
Hellglocke 
Dunkelglocke 
Seegras-Watt 
Hellglocke 
Dunkelglocke 
Nereis-
Cörophixm-Zone 
F^llglocke 
Dunkelglocke 

Länge 
(cm) 

24,40 
24,80 

24,40 
24,40 

Breite 
(cm) 

0 28,80 
*29,80 

24,40 
23,70 

24,40 
24,40 

Haie Hche über Fläche Volumen 
(cm) Sedimentob. (cm2) (cm3) 

55,0 27,00 
55,0 26,70 

40,00 11,90 
40,00 11,80 

20,00 6,80 
20,00 6,80 

651,44 17588,80 
697,46 18622,18 

595,36 7084,78 
587,76 6935,57 

595,36 4048,45 
595,36 4048,45 
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I I I . Produktionsnessungen 
Für die Produktionsmessungen wurden die Individuen der 
dominanten Arten nach Größenklassen sorti e r t und i h r 
Individua 1 gewicht bestiirmt. Zur Bestimnung des Anteils an 
organischer Substanz wurden die Organismen aus dem Glocken­
versuch 3 Tage bei 75 ° C bis 100°C im Trockenschrank getrocknet 
und anschließend 2 Stunden bei 600°C verascht. Die monatliche 

2 
Produktion pro m wurde aus den Veränderungen des mittleren 
Individualgewichtes und der mittleren Häufigkeit pro Größen­
klasse für jeden Monat nach der Formel P= ( V^-V^x (N^+N^ /2 
berechnet (WINBERG,1971), wobei W1 und V¡2 die mittleren 
Individualgewichte pro Größenklasse am Anfang und am Ende 
eines Monats sind und und N 2 die dazugehörigen Individuen­
zahlen. 
In Fällen, i n denen das Material umfangreich genug war, wie 
bei Hydrobia ulvae, wurden Gewichts- und Häufigkeitsunterschiede 
nicht direkt den enpirischen Daten entronnen, sondern aus 
einer aus diesen Daten berechneten Wachstumskurve bestiirmt. 

IV. Respirationsmessungen im Labor 
Für Respirationsmessungen im Labor an einzelnen Arten der 
Makrofauna stand eine EXirchflußapparatur mit polarographischer 
Sauerstoffelektrode zur Verfügung. Nach Beruhigung der Tiere 
und Gewöhnung an die Kanmerverhältnisse wurden Messungen über 
maxinal 6 Stunden durchgeführt, entsprechend der Überflutungs­
zei t im natürlichen Milieu. A l l e Laboruntersuchungen wurden bei 
angenäherten i n s i t u Temperaturen i n einem terrperaturkonstantem 
Raum durchgeführt. Die Meßtechnik wurde bei SCHRAMM et a l (1976), 
DREES et a l (1978), BULNHEHM (1972) beschrieben. 

Zur Messung des Sauerstoffverbrauchs wurde nur f r i s c h ge­
fangenes Tiermaterial herangezogen, das selten länger a l s 6 
Stunden vor der Messung gehältert wurde. Meistens wurden die 
Tiere bei Ebbe gesairmelt und gleic h z e i t i g mit E i n t r i t t der 
Flut am natürlichen Standort wurde die Messung begannen. In den 
Respixationskanmern befand sich eine Schicht ausgeglühtes 
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Staixtortsediment. Die Durchflußrate durch die Kaitmern wurde 
so gewählt, daß die Sauerstoff Sättigung nicht unter einen Wert 
von 90 % f i e l . Zur Kontrolle der Werte der Durchflußanlage 
wurden stets 10-20 Winklerflaschen mit ausgeglühtem Sediment 
und Einzeltieren verschiedener Größe sowie einige Flaschen 
ohne Tiere gemessen. 
Für die Labormessungen des Sauerstof fverbrauches wurden 
Temperaturen von 0°,5°, 10°,15° und 20° gewählt. Bei jeder 
dieser Temperaturen wurde das Größenspektrum einer Art ge­
messen. Messungen bei kühleren Tenperaturen wurden im Winter­
halbjahr, Messungen bei höheren Tenperaturen im Sotmerhalb-
jahr durchgeführt. Die Messung des Sauerstoffgehaltes der 
Kontrollen erfolgte mit der Winklermethode. 

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

M1-M2 " r t 
V t-=i2

 x V F ; % = t ^ X VG X F 

Ŝp i s t der Sauerstoffverbrauch während des ersten Meßinter­
v a l l s , SL während des zweiten. M1 0 ^ i s t der Gehalt an Sauer-

2 2 —1 
stoff i n ml 02.1 , t 1 2 3 i s t die Zeit der Messung i n 
Stunden und V ß das Wasservolumen i n der Glocke. F i s t der Uta­
rechnungsfaktor von der Glockenfläche auf einen Quadratmeter. 
Die Sedimentatmung S R, der chemische 0 2-Bedarf S c und die 02« 
Aufnahme des freien Wassers S p wurden entsprechend nach der 
obigen Formel berechnet. 

Der Sauer stof fverbrauch, der durch die ungestörte Makrofauna 
und Makroflora verursacht wird, ergibt sich aus der Differenz 
zwischen Gesamtsauer stof fverbrauch und Ölverbrauch des 
Sediments und Wassers. 
Die im Labor gemessenen Hespiraticnsraten der Arten der Makro­
fauna wurden für jede Tenperatur gegen die Individualgewichte 
im logarithnischen Maßstab aufgetragen und daraus Regressions-
geraden berechnet (lineare Regressionsanalyse, SACHS, 1969). 
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STRUKTUR UND FUNKTION DES ÖKOSYSTEMS 

I. DAS UNTERSUCHUNGSGEBIET 

Untersucht wurden verschiedene Wattenmeergemeinschaften im 
Königshafen, an der Nordspitze der Insel Sylt ( 55° 2,8 1 N 
8° 25,3 ' 0 ). 
Die Bucht i s t etwa 4 km lang, 1 km breit und hat eine Fläche 

2 
von 3,8 km . Im Süden wird das Gebiet durch die Dünen des 
Listlandes begrenzt. Die diesen Dünen nordöstlich vorge­
lagerten Marschwiesen sind eingedeicht. Nach Westen und 
Norden bildet der Ellenbogen eine Begrenzung, eine Dünen­
kette, die den Königshafen von der offenen Nordsee abtrennt, 
im Südosten des Königshafens l i e g t die Insel Uthörn, eine 
künstliche Sandauf Spülung. Sie trennt den sogenannten inneren 
Königshafen, i n dem die Untersuchungen stattfanden, vom 
äußeren Königshafen. Die Bucht i s t nach Osten geöffnet. 
Sie wird durch einen tiefen P r i e l im Zentrum zum L i s t e r Tief 
hin entwässert. 

Etwa 88 % des gesamten Gebietes des Königshafens f a l l e n bei 
Niedrigwasser trocken. Bei einem mittleren Gezeitenhub 
von 1,70 m (gegen NM) befindet sich die Niedrigwasserlinie 
etwa - 1,oo m unter NN und die Hochwasserlinie bei + 0,70 m 
über NN. ( Gezeitentafel des DHI ) 
Von der Höhe des Watts über der Niedrigwasserlinie i s t die 
mittlere Bedeckungszeit mit Wasser abhängig. Die Höhenlinien 
sind i n Abbildung 1 a dargestellt. 
Die mittlere Bedeckungszeit beträgt bei 0,50 m über NN etwa 
2 Stunden,bei + 0,10- +0,20 m 4 Stunden und bei einer Höhe 
von -0,30 m unter NN 6 Stunden. 55 % der Fläche des Königs­
hafenwattes haben eine kürzere Bedeckungszeit als 6 Stunden. 
Der überwiegende T e i l des Gebietes besteht aus reinem Sand­
watt (Abb. 1 b )„ Nur entlang des Prieles, im Bereich der 
Muschelbänke und im westlichen inneren Königshafen vor dem 
sogenannten GrÖning befinden sich Sedimente mit höherem 
Sciilickgdialt. 

WCHLENBERG (1937) beschreibt die Besiedlung des Sandwatts im 
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Abb. 1 Das Untersuchungsgebiet Königshafen/Sylt 

a) Karte des Untersuchungsgebietes mit Verteilung der 
Höhenlinien. 1: Station im Arenicola-Watt; 
2: Station im Seegras-Watt; 3: Station i n der Nereis/ 
Corophiumzone. Die NW-Linie befindet sich bei -1,00 m 
unter NN, die HW-Linie bei + 0,70 m über NN. 
(Nach: Gezeitentafeln des Deutschen Hydrographischen Institut, 
1980) 



Abb.1 Das untersuchungsgebiet Königshafen/Sylt 

b) Räumliche Verteilung der Lebensgemeinschaften im 
Kenigshafen, Arenicolawatt (weiß) , Seegraswatt (kariert) 
Nereis/Oorophiumzone (senkrecht l i n i e r t ) , Muddwatt 
(schwach punktiert), Muddwatt mit Mytilus-Bänken (punktiert), 
Sublitoral ( gewellt); 1: Station im Arenicola-Watt (55 % der 
Wattfläche des inneren Konigshafen), 2: Station im 
Seegras-Watt (8%), 3: Station i n der Nereis/Corophiumzone (9%). 
(Zeichnung nach Luftbild 2350/79, Maßstab 1 : 10 000 ). 
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inneren Königshafen durch zwei Gemeinschaften. Die Arenicola  
marina (Junggut)- Clitellio-Siedlung besiedelt als schmaler 
Gürtel unterhalb der Hochwasserlinie r e l a t i v fest gepackte 
Sedimente mit geringem Wassergehalt und entspricht dem 
Arenicola-Brutwatt. Die Arenicola marina ( a l t ) - Sooloplos- 
siedlung entspricht den untersuchten Gemeinschaften des Sand­
wattes, wobei im folgenden die Gebiete mit Bewuchs von Zostera  
n o l t i i als Seegras-Watt, die ohne Zostera n o l t i i als Arenicola-
Watt bezeichnet werden. Das Sandwatt an der Hochwasserlinie, i n 
den Arenicola marina fehlt, wird i n dieser Arbeit übereinstimmend 
mit WOHLENBERG als Nereis/Corophium-Zone bezeichnet. Der 
Anphipode Corophium volutator war im Untersuchungsjahr jedoch 
nur gering vertreten. 

Die Körnung der Sedimente i s t recht grob, bedingt durch den 
hohen Anteil an Flugsand aus den benachbarten Dünengebieten. 
Die Standorte für die experimentellen Untersuchungen liegen 
auf drei verschiedenen Niveauflächen (Abb. 1 ah Das soge­
nannte Arenioola-Watt l i e g t auf einem Niveau zwischen -0,75 m 
unter NN und +0,10 m über NN. Die Probenfläche für die Unter­
suchung i n diesem Gebiet hat eine Lage von -0,30 m unter NN. 
Das angrenzende Seegras-Watt dehnt sich zwischen den Höhen­
li n i e n +0,10m bis +0,40 m über NN aus. Der Probenstandort 
befindet sich bei + 0,20m über NN. 
Von einer Hohe von 0,50 m über NN bis zur Hochwasserlinie 
bei 0,70 m über NN erstreckt sich die Nereis/Corophium-Zone, 
ein meist sehr schmaler Gürtel. Der Probenstandort i n diesem 
Gebiet lag bei 0,60 m über NN. 

I I . PHYSIKALISCHE UND CHEMISCHE UMWELTFAKTOREN 

Eine eingehende Beschreibung der physikalischen und chemischen 
Utareltfaktoren, insbesondere der Kurzzeitfluktuationen i s t 
bereits durch W0HLENBERG (1937) erfolgt. Daher s o l l i n 
folgendem vor allem auf die jahreszeitlichen Veränderungen 
von Temperatur und Salzgehalt eingegangen werden. 
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Die Tenperaturverhäl tnisse i n Gezeitengebieten werden i n 
besonders starkem Maße durch die Lufttenperaturen geprägt. 
Gezeitengebiete weisen daher stärkere unterschiede i n der 
Teitperatur zwischen Satiner und Winter auf als die dauernd 
mit Wasser bedeckten Meeresteile. Sowohl Eisbildung als 
auch scmnerlich starke Erwärmung sind daher nicht selten. 
Die mittlere Tenperatur des kältesten Monats (für ozeanische 
Klimagebiete, Februar )beträgt am Untersuchungsstandort 
+ 0,8° Celsius, die mittlere Tenperatur des wärmsten 
Monats + 15,9°C. Im langjährigen Jahresmittel beträgt die 
Tenperatur 8,1°C. ( Klimakunde des Deutschen Reiches Bd.II, 
Berlin 1939, z i t i e r t i n KOEHN, 1963 ) 

Die Wassertenperaturen im Zeitraum der Untersuchungen sind 
i n Abbildung 2 dargestellt. Das Minimum der Wassertenperatur 
wurde mit - 1,3°C im Januar gemessen, das Maximum im August 
mit 19,3°C. 
Diese Temperaturangaben beziehen sich auf Werte, die von der 
Wetterstation L i s t / S y l t an der Oberflache des Lister Tiefs 
gemessen wurden. Auf den Wattflächen selbst i s t die Tenperatur 
mehr den Lufttemperaturen angenähert. 
Die mittlere Tenperatur des kältesten Monats beträgt im 
Untersuchungszeitraum + 0,2°C, die des wärmsten Monats + 17,2°C. 
Im M i t t e l herrschten Wassertemperaturen von + 8,5°C, die mittlere 
jährliche Lufttenperatur betrug + 8,0°C. 

Im Untersuchungsj ahr waren die Lufttenperaturen im Januar mit 
-1,02°C niedriger als im langjährigen M i t t e l (+1,0°C) , während 
die mittlere Tenperatur im August von 16,47°C hoher war als das 
langjährige M i t t e l (15,7°C), (siehe Tabelle 2). Das 
niedrige Jahresmittel i s t vor allem durch die zu kalten Winter­
monate von Januar bis März bedingt, die eine Eisbedeckung des 
Wattes von Mitte Januar bis aide 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 Einfluß auf die Fauna hatte. 



Tab. 2 Klimatische Daten zum Untersuchungsgebiet für das Jahr 1980 (nach Angaben der Wetterstati^.Listj 

1980 List/Känigshafen Januar Febr. März Aprilj Mai 
i 

Juni J u l i August i Sept. 
I 

Okt. Nov. Dez. i 
M i t t e l 

Mittelwert Wasser-
tarrperatur 

0,2 0,2 1,6 5,5 11,5 16,25 16,54 17,26 15,0 10,5 4,01 3,25 8,48 

Maximum 2,7 1,3 3,5 8,5 14,2 18,0 19,0 19,30 16,4 13,7 7,80 4,50 

Minimum -1,3 -1,2 -0,1 1,0 8,7 13,4 15,5 13,9 13,7 8,0 2,00 -0,7 

Zahl der Tage mit 
Wassertemperaturen unt« 
0° c 

r 12 9 1 2 24 

Zahl der Tage mit 
Hassertemperaturen 
über 20 ° C 

0 

Mittelwert Luft­
temperatur - 1,2 0,4 1

'
4 

6,1 10,4 14,8f 15,5 16,5 14,7 19,2 4,9 3,6 8,04 

Maximum 2,6 3,8 5,6 13,2 16,1 20,5 20,5 19,3 17,5 13,5 9,9 6,9 

Minimum -4,3 -4,6 -2,4 2,0 6,5 11,5 13,2 12,2 13,2 3,4 -3,1 -5,2 
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Die Wasserteirperatur i s t nicht an allen Teilen des Wattes gleich. 
Die flachen Gebiete zeigen i n der Regel im Saurer höhere 
Temperaturen und im Winter niedrigere als die tiefen Gebiete. 
Im Soraner befindet sich eine meßbare Grenze zwischen kühlerem und 
erwärmtem Wässer bei Hochwasser etwa im Bereich des Seegras-Watts. 
(Abb.3) 

i i i i i i i • i i i i i 

J F M A M J J A S O N D 

Abb.2 Jahresgang der Wasserteirperatur im Liste r Tief 1980. 
Dargestellt sind die mittleren Wassertenperaturen 
für je 10 Tage. (Nach Meßwerten der Wetterstation i n 
L i s t / S y l t ) -



1

 I I I I t I I I I I ff 

J F M A M J J A S O N D 

x—x Arenicolawatt 
<i—o Corophiumwatt 

• Seegraswatt 

Temperaturen an den 3 Stationen während der Meßeinsätze. 
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Die Salinität schwankt zwischen 26 und 31 %o. Es herrschen 
also im wesentlichen polyhaline Bedingungen. Die Salinität 
i s t im starken Maße abhängig von der Niederschlagsmenge. Sie 
i s t deswegen im Septenter/Oktober, der Zeit der stärksten 
Niederschläge, wesentlich geringer als im Mai/Juni. Im Sctmier 
kann Verdunstung die Salinität erhöhen. Zwischen den Standorten 
sind Unterschiede i n der Salinität unbedeutend. Nur i n der Nereis-
Corophium-Zone kann durch einfließendes Grundwasser aus den 
angrenzenden Dünen bei hoher Niederschlagsmenge ein gering­
fügiger Aussüßungsef fekt des i n t e r s t i t i e l l e n Wassers beobachtet 
werden. 

Die Strömungen im Gebiet werden vor allen durch die Gezeiten 
hervorgerufen. Die Gezeitenwelle läuft von Osten nach Westen 
prielaufwärts. Auf den Wattflächen im südlichen, inneren T e i l 
des Königshafens hat die Strömung bei Flut eine von Nordwesten 
nach Südosten verlaufende Richtung, die sich bei U t e entsprechend 
umkehrt. Je nach Windrichtung und Stärke wird diese Richtung etwas 
modifiziert. Im wesentlichen werden bei stärkeren Winden die 
gerichteten Gezeitenströmungen durch Turbulenzen überlagert. 
Die Turbulenz nimmt mit abnehmender Wassertiefe ab.Von diesen 
Turbulenzen wird bei starken Winden auch die obere Sedimentschicht 
erfaßt, wodurch Rippeln gebildet werden. 

Der Sauerstoffgehalt des Wassers im Königshafen i s t i n allen 
Monaten des Jahres etwas übersattigt. Die Schwankungen im Verlauf 
des Jahres sind daher weitgehend tenperaturbedingt. 

Im Kölligshafen überwiegen grobsandige Sande mit einem Median­
wert um 300 jX, 
(Korngrößenanalyse siehe WOHLENBERG, 1937, REISE, 1976). Die 
obere Schicht der Sedimente i s t aerob b i s zu einer Tiefe von 
1-3 cm, je nach Jahreszeit. Darunter l i e g t eine Schicht schwarzen 
Sedimentes (Manosulf id-Schicht) mit weitgehend anaeroben und 
reduktiven Bedingungen. In ungefähr 30 cm Tiefe befindet sich 
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i n Sedimentkernen aus den tieferen Wattgebieten eine Zone mit 
Schalen von abgestorbenen Muscheln und Schnecken ( S c h i l l ) , 
die durch die Aktivität des Wattwurmes i n diese Tiefen gelangt 
sind. In den Wattgebieten i n der Nähe der Hochwasserlinie, wo 
Arenicola nicht mehr verkannt, fehlt dieser Horizont. Dafür 
sind i n den tieferen Schichten hier größere Kleibrocken einge­
lagert. 
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I I I , STRUKTUR DES ÖKOSYSTEMS 

1. AUJGEMEINES ZUR STRUKTUR DES ÖKOSYSTEMS 

Wichtige Elemente eines Ökosystems sind die unbelebten 
Komponenten ( wie klimatische Faktoren, anorganische Substanzen, 
organische Verbindungen) und die belebten Konponenten (Produzenten, 
Konsumenten, Destruenten). A l l e Komponenten zeigen innerhalb 
des Ökosystems eine spezielle Verteilung im Raum. Die räumliche 
Struktur i n einem Ökosystem kann so verschieden sein, daß man 
von verschiedenen Subsystemen spricht (CDCM, 1969). Im Lebensraum 
Gezeitengebiet läßt sich zunächst ein pelagisches von einem 
benthischen Subsystem unterscheiden. 

Das pelagische Subsystem i s t wegen seiner im Gezeitenrhythmus 
wechselnden Ausdehnung nur tenporär im untersuchten Gebiet vor­
handen. Es enthält eigene biotische und abiotische Konponenten, 
die mit dem benthischen System i n enger Wechselwirkung stehen. 
Von der Mehrzahl der benthischen Organismen können die abiotisehen 
Konponenten ( Nährstoffe, Sauerstoff) nur während der Phasen 
des Uhtergetauchtseins genutzt werden. Da die flacheren Watt­
bezirke eine geringere Überflutungsdauer haben al s die tieferen 
Gebiete, sind auch vi e l e abiotischen Konponenten für die benthische 
Fauna i n den flacheren Gebieten i n weit geringerem Ausmaß nutz­
bar a l s i n tieferen Gebieten. 

Das benthische Subsystem i s t räumlich stark gegliedert und seine 
ökologischen Konponenten übertreffen die des pelagischen Subsystems 
um ein vielfaches. Besonders reich i s t die obere Grenzschicht des 
Sedimentes an organischem, abiotischem und biotischem Material. Mit 
zunehmender Sedimenttiefe wird der Gehalt an organischen Konponenten 
geringer. 

Durch horizontale Uhter schiede i n der Verteilung der genannten 
ökologischen Komponenten entstehen Gemeinschaften mit unterschied­
lichem Charakter. Die Gruncfefür diese Unterschiede sind i n erster 
L i n i e die Wässerbedeckungszeit und die Sedimentverhältni sse. 



- 20 -

54.93 % des Gezeitengebietes des Kcnigshafen werden van 
Arenicola-Watteingenoimen,, 8.80 % bilden Mytilusbänke, veitere 
8.14 % nehmen Seegraswiesen ein und die Nereis-Corc^um-Zcne 
i n der Nähe der Hochwasserlinie besitzt einen Flächenanteil 
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 Konponenten i n den drei untersuchten 
Lebensgemeinschaften. Die Werte für das Mikrozoobenthos 
wurden nach Zählungen von REISE (1981) für 3 Lebensgemein­
schaften auf Biomasse umgerechnet. Bakterienzahl und - bicmasse 
wurde nach Sedimentcharakter i s t ika nach DALE (1976) berechnet. 
Die Biomasse und Zellzahlen der Primärproduzenten wurden von 
R.ASMUS synchron zu dieser Uhtersuchung bestiitmt. 
Im Arenicola-Watt (Abb. 4) sind nach diesen Angaben Primär­
produzenten, Makrozoobenthos, Mikro- und Meiozodbenthos sowie 
Bakterien i n der Grenzschicht Sediment-Wasser reich vertreten. 
Diese Schicht, i n die das Licht bis etwa 3 irm Tiefe r e l a t i v 
intensiv eindringt, hat trotz der geringen Volumenausdehnung 
innerhalb der gesamten Sedimentsäule den größten Reichtum an 
lebender Substanz ( 12,07 gCTnf 2). 

In die nächst tieferen Sedimentschicht dringt nur wenig Licht 
ein,sie i s t jedoch i n allen Teilen noch mehr oder minder gut 
mit Sauerstoff versorgt. Die Tiefe dieser Schicht schwankt je 
nach der Temperatur und der Durchmischung des Sediments zwischen 
1 und 3 cm. Primärproduzenten kamen i n dieser Schicht noch vor, 
sind aber wie auch das Makrozoobenthos (Ehdofauna) schwächer 
vertreten als i n der vorherigen Zone. Die Biomasse des Mikrdbenthos 
zeigt ähnliche Werte wie i n der oberen Zone und die Bakterien 
erreichen auf Grund der größeren Volumenausdehnung dieses Ravmes 
eine höhere Bicmasse pro m2 (etwa 0,28 gC'nf 2). 



a b 

Abb. 4 Blockdiagraitm zur Darstellung wichtiger ökologischer 
Kctrpanenten der Arenioola-Gemeinschaft. 

a) 1: Bakterien; 2: Mikrophytctenthos; 3: Mikro- und 
Meiofauna; 4-9 Makrofauna (4: Hydrobia ulvae; 
5: Arenioola mar Ina; 6: Maooma balthica; 7: Cerastoderma 
edule; 8: Scoloplos armiger; 9: Eteone longa) 

b) Bioraasse ( g C m ) der Arenioola-Gemeinschaft i n den 
ve r t i k a l aufeinanderfolgenden Sediment schichten. 
Wiedergabe jährlicher M i t t e l . (Mikrophytobenthos nach 
R.ASMBS, pers.Mitt.; Bakterienzahlen berechnet mit H i l f e 
der Sedimentcharakteristika nach DÄLE,1976; Biomasse von 
Mikro- und Meiofauna berechnet nach Abundanzwerten von 
K.REISE 1981 , mit Faktoren nach 3ANSSGN und WUUET, 1977). 
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Den größten Anteil hat die Monosulf idschicht im anaerdben 
Bereich. Ihre Tiefe reicht bis zu 30 cm. Makrozodbenthos kamtt 
nur i n den Bauten vor, die mit der Oberfläche des Sediments 
verbunden sind und daher aerobe Bedingungen zeigen. Die 
typische lebende Komponente dieses Bereichs wird von anaeroben 
Bakterien gebildet. 

Im Seegras-Watt ( Abb. 5) findet sich während der Samerrronate 
eine reiche Entfaltung der Makrophytenbicmasse. Im Jahres­
mittel i s t diese niedriger als die Biomasse des Makrozoo-

-2 
benthos i n der Cfcerflächenschicht. ( Makrophyten: 12,6 gC'm ; 

-2 
Makrozoobenthos: 15,5 gC*m ). In den tieferen Sedimentschichten 
i s t die Biomasse der Endofauna geringer als i n den reinen Sand­
watten, während durch eine größere Detritusmenge eine höhere 
Biatassekonzentration der Bakterien im Seegraswatt berechnet 
werden konnte. 
Die Nereis-Corophium-Zone ( Abb.6) zeigt i n der obersten 
Schicht eine reiche Entfaltung der Primärproduzenten (0,27 gC*m ). 
Die Biomasse der Makrofauna i s t hier jedoch deutlich geringer 

-2 
(7,69 gCTm ). Dies g i l t auch für a l l e anderen Komponenten 
i n den tieferen, grobsandigeren Sediment schichten, die recht 
arm an organischer Substanz sind. Der größte T e i l der belebten 
organischen Substanz wird an der Oberfläche der untersuchten 
Wattböden von der Komponente der Makrofauna-Invertebraten ge­
bildet (Arenioola-Watt : 98,51 %, Seegras-Watt: 61,05 %, 
Nereis-Corophium-Zone: 92,02 % ). 
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Bakterien Phyto - Mikro- Makro-
benthos fauno fauna 

0.04 a: 12.63 0,008 15.50 
b: 0.12 
c: 0.10 

0-0.3cm 

0.95 a:* 0.07 
b:<1.00 

1.24 0.3-3cm 

4.50 • 1.01 3-30cm 

Abb. 5 Blockdiagrantn zur Darstellung wichtiger Komponenten 
a) des Seegras-Watts; 1: Bakterien; 2: Mikrophytobenthos; 

3: Mikro- und Meiofauna; 4-9: Makrofauna 
(4: Hydrc±)ia ulvae; 5: Arenioola marina; 6: L i t t o r i n a 
jugosa; 7: Macana balthica; 8: Soolcplos armiger; 
9: Cerastodeima edule) 10: Zostera n o l t i i ; 11: epiphytische 
Diatomeen. 

b) Biomasse wichtiger ökologischer Konponenten im Seegras-Watt 
-2 

{ gC m ). a= Makrophytobenthos, b= Mikrophytobenthos, 
c= E£iphyten 
( Weitere Erläuterungen siehe Abb. 4) 
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Abb. 6 Blockdiagranm wichtiger Komponenten i n der Nereis-
Gorcphium-Zone. 

a) 1: Bakterien 2: Mikro^ytobenthos 3: Mikro- und Meiofauna 
4-9: Makrofauna (4: Hydrobia ulvae 5: Nereis diversicolor 
6: Tubifex gostatus 7: Maooma balthica 8: Eteone longa 9: 
Qorophium volutator 10: Dipterenlarve). 

-2 
b) Biomasse g C m ) der wichtigen Komponenten i n 

der Nereis/Oorophiumzone. 
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2. STRUKTUR DER UNTERSUCHTEN GEMEINSCHAFTEN 
2.1 ARTENSPEKTRUM UND ÄHNLICHKEIT DER GEMEINSCHAFTEN AN DEN 

UOTERSIXMJNK3SSTAND0KTEN 

Gemeinschaften können bereits durch ihr Artenspektrum von­
einander unterschieden werden. Zur Identifizierung verschiedener 
Assoziationen wurden spezielle fihnlichkeitsindices ent­
wickelt. Diese Methoden verwenden statistische Kriterien, um 
die Frequenz des Vorhandenseins einer Art zu berechnen und um 
Assoziationen zu quantifizieren. Dabei wird angenommen, daß ein 
gemeinsames Auftreten eine Interaktion zwischen den Arten 
einer Grippe anzeigt, so daß hierduch eine objektive Form der 
Klassifizierung einer Gemeinschaft oder Assoziation möglich 
wird. Zu diesem Zweck wurde der Ähnlichkeitsindex nach S0REN-
SEN (1948) verwendet (vgl.Abb. 7). Der Ähnlichkeitsindex 
von 2 Rarallelproben ( zum Beispiel H e l l - und Dunkelglocke ) 
eines Standortes zeigt im I d e a l f a l l , bei vollkommen homogener 
Verteilung der Arten, den Wert 1,0. Durch "Patchiness" und 
Unterschiede i n der Artenkonstanz sind die realen Werte jedoch 
meist geringer. 

Die höchsten und niedrigsten Werte des Sorensen-Index treten i n 
der Nereis-Oorophium-Zone und im Arenicola-Watt auf. Hier t r i f f t 
man andererseits eine homogene Verteilung der Arten an, während 
plötzliche auftretende,niedrige Werte andeuten, daß eine homogene 
Verteilung an diesen beiden Standorten nicht sehr s t a b i l i s t 
und durch äußere Einflüsse schnell aufgelöst werden kann. Im 
Seegras-Watt werden zwar nicht so hohe Werte wie i n den anderen 
Zonen erreicht, doch sind die Schwankungen im Ähnlichkeits­

index zweier Parallelproben im Jahresverlauf sehr v i e l geringer, 
und die Änderungen vollziehen sich harmonischer. Die Arten sind 
hier allgemein inhomogener v e r t e i l t , doch es scheint sich bei 
dieser inhomogenen Verteilung un eine stabilere Struktur zu 
handeln. 

Vergleicht man mit H i l f e des Ähnlichkeitsindex die Proben der 
verschiedenen Standorte untereinander, so sind die Werte um 
so kleiner, je unterschiedlicher die Artenstruktur der Standorte 
i s t (Tab. 3), Die geringste Ähnlichkeit zu den beiden anderen 
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Sörensen 
Index 

A-
B A 

0,2 04 0,6 0,8 1,0 Renkonen Index 

Abb,7 Charakterisierung der Ähnlichkeit bzw. Verschiedenheit 
der untersuchten Assoziationen a) mit H i l f e des 
Szfoensen Index (als Maß für Unterschiede aufgrund der 
Artenzusannensetzung ); b) mit Hilfe des Renkonen Index 
(als Maß für quantitative Unterschiede). 
Indices zu A beziehen sich auf den Vergleich Nereis Ooro-
phiian-Zone, - Arenicola-Watt, Werte zu B zum Vergleich 
Nereis-Corcphium-Zone - Seegras-Watt, und C zum Vergleich 
Seegras-Watt - Arenicola-Watt. Die Ähnlichkeit wird von A 
über B nach C größer. Die Steigerung der Geraden i s t kleiner 
1, d.h. Unterschiede aufgrund quantitativer Kriterien (Biomasse, 
Renkonenindex) charakterisieren die Assoziationen deutlicher als 
die Unterschiede im Artenbild (Sörensen-Index). 



Tab. 3 Ähnlichkeit i n der Artenstruktur zwischen den untersuchten Makrofauna-Assoziationen im Watt des 
Königshafens im Jahresverlauf, berechnet durch den Index für Ähnlichkeit nach S^rensen (1948). 
(Als Kontrolle i s t die Ähnlichkeit zwischen Parallelproben angegeben ). 

Ähnlichkeit zwischen Parallelproben Ähnlichkeit zwischen verschiedenen Proben 
Verglichene 
Gemeinschaften 

Nereis-Oorophium-Zone Seegras-Watt Arenicola-Watt i Nereis-Oorophium-Zone Nereis-Corophium-Zone iSeegras-Watt Verglichene 
Gemeinschaften Nereis-Corcphium-Zone Seegras-Watt Arenicola-Watt Seegras-Watt Arenicola-Watt Arenicola-Wat t 
Monate : 
Etebruar - - 0,82 - - i 
März - 0,86 0,90 - - 0,73 S 
A p r i l 0,84 0,86 0,95 0,55 0,40 0,72 1 

Mal 0,95 0,91 0,90 0,58 0,56 0,81 
Juni 0,92 0,87 0,67 0,56 0,45 0,68 
J u l i 0,92 0,89 0,82 0,45 0,34 0,75 
August 0,80 0,78 0,75 0,49 0,52 0,81 
September 0,71 0,83 0,75 0,42 0,33 0,75 
Oktober 0,92 0,80 0,80 0,58 0,43 0,65 
November - 0,73 - - - -
Dezember 0,50 

1 
— — 
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Gebieten besitzt die Nereis-Oorophium-Zone/ während das 
Seegras-Watt mit dem Arenicola-Watt eine größere Über­
einstimmung zeigt. Die Ähnlichkeit zwischen den Proben von 
unterschiedlichen Standorten i s t jedoch stets geringer a l s die 
Ähnlichkeit von Parallelproben eines Standortes. Die Arten­
verteilung i s t also an den drei untersuchten Stationen ver­
schieden, so daß drei Assoziationen angetroffen werden können. 

Durch den Renkonen-Index erhält man einen Ausdruck für die 
Ähnlichkeit zwischen verschiedenen Gemeinschaften/ der die 
Biomasseverteilung der Arten mit berücksichtigt. R|£Pk, dabei 
sind die p-Werte relative Anteile einzelner Arten an der Gesamt-
besiedelung ( hier Makrofaunabicmasse) und Pfc i s t der jeweils 
kleinere p-Wert der beiden verglichenen Proben. Bei v o l l ­
ständiger Ubereinstiimiung i s t Re= 1. Besitzen beide Standorte 
keine Arten gemeinsam i s t Re= 0. Der Renkonen -Index i s t 
mit dem S0rensen Index korreliert ( Abb. 7). Die geringste 
übereinstimnung ergibt sich bei einem Vergleich des Arenioola-
Watts mit der Nereis-Oorof*iium-Zone. Diese zeigt dagegen 
mittlere übereinstiimiung mit dem Seegras-Watt. Den höchsten 
firad an Ubereinst inmung findet man zwischen dem Seegras-Watt und 
dem Arenciola-Watt. 

Die miteinander verglichenen Assoziationen bestehen sowohl 
aus Arten, die auf einen Standort beschränkt sind, a l s auch 
aus gemeinsamen Arten (vgl. lab 4). Die meisten Arten sind an 
allen drei Standorten anzutreffen. Arten, die nur an einem 
Standort vor kennen, finden sich besonders im Seegras-Watt. 
Dabei handelt es sich vor allem im Phytalformen wie L i t t o r i n a 
obtusata, Idothea baltica und Anophiporus l a c t i f l o r e u s . 
Arten aus dem tieferen Watt und dem Sublitoral sind im Be-
obachtungszeitraun nur auf das Arenicola-Watt beschränkt. 
Charakteristisch für die Formen des flachen Watts sind 
Oorophium volutator und Nereis diversicolor nahe der Hoch-
vassergrenze. 1980 war Cbrophium voltutator aber nur i n geringer 
Anzahl anzutreffen. 
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Tab. 4 Mittlere Biomasse und Konstanz der Makrofaunaarten 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-Oorophium-Zone : 16). + Signalisiert eine nach dem U-Test vor­
handene Differenz zwischen 2 Parallelen (Hell- und Dunkelglocke) i n einer 
Gemeinschaft (Patchiness). Einsnach dem U-Test gefundene Übereinstimmung i s t 
nicht gekennzeichnet. 

Arten Nereis-Corophium-Zone Seegras-Watt Arenicola-Watt 
GASTROPODA 
Hydrobia ulvae (PENNÄNT) 
Litt o r i n a jugosa (MONTAGU) 
Lit t o r i n a l i t t o r e a L. 
Lit t o r i n a obtusata L. 
Retusa obtusa(MONTAGU) 

BIVALVIA 
Cerastoderma edule L. 
Macoma balthica L. 
Mya arenaria L. 
Mytilus edulis L. 

NEMERTINI 
Amphiporus lactifloreus(JOHNSTON) 
Lineus v i r i d i s (FABR.) JOHNSTON 

POLYCHAEIA 
Arenicola marina L. 
Anaitides mucosa (DERSTED) 
Capitella capitata (FABR. ) 
Eteone longa (FABR.) 
Harmothoe sarsi (KLINGENBERG) 
Heteromastus f i l i f o r m i s (CLAP. ) 
Nereis diversicolor (0.F.MÜLLER) 
Nephthys horobergi. SAVIGNY 
Pygospio elegans CLAPAREDE 
Scoloplos armiger (0.F.MÜLLER) 

OLIGOCHAETA 
Tubifex spec. 
Edukemius benedeni UDEKEM 

CRUSTACEA 
Bathyporeia s a r s i (SARS) 
Idothea balthica (PALLAS) 
Jaera spec. 
Carcinus maenas L. 
Corophium volutator (PALLAS) 
Crangon crangon L. 

INSECTA 
Dipterenlarve 

12,83 (100) 
0,04 ( 13) 
0,01 ( 6) 

0,69 
0,01 

( 88) 
( 13) 

0,01 (( 13) 
0,01 ( 19) 
0,11 ( 81) 

1,49 ( 94) 

0,02 ( 75) 

0,94 (100) 
0,01 ( 25) 

0,08 ( 38) 

0,02 ( 44) 

25,21(100) 
0,75( 78) 
0,12( 17) 
0,01( 6) 
0,01( 6) 

0,27( 56) 
0,74(100) 
0,45( 28) 
0,01( 6) 

0,01( 6) 
0,02( 17) 

1,72( 56) 
0,22( 89) 
0,08( 83) 
0,03( 89) 

0,01( 17) 
0,35( 94) + 

0,06( 94) 
0,12(100) 

0,01( 6) 
0,01( 6) 
0,01 6) 
0,01( 6) 

0,01( 6) 

19,47 (100) 

0,04 ( 17) 

0,55 ( 83) 
1,08 (100) 
0,03 ( 50) 

0,01 ( 11) 

5,30 ( 72)+ 
0,12 
0,03 
0,45 
0,01 
0,01 
0,01 
0,02 
0-
0,24 

78) 
50) 

( 67) 
( 6) 
( 6) 
( 6) 
( ID 

( 94) 

0,01 ( 33) 
0,17 (100) 

0,02 ( 6) 

0,02 ( 6) 



- 30 -

Das Seegras-Watt hat mit dem Arenioola-Watt und der Nereis-
Corophium-Zone gemeinsame Arten. Für vi e l e Tierarten des Watts 
verläuft eine untere bzw. obere Ausbreitungsgrenze durch das 
Seegras-Watt. So koitmen Arenicola mar Ina, Cerastoderma edule 
und Sooloplos armiger nicht auf Wattgebieten vor, die eine 
kürzere Wasserbedeckungszeit haben als das Seegras-Watt. Während 
Tyjttorina jugosa und Pygospio elegans im Untersuchungsjahr nicht 
über den Seegrasbiotcp hinaus i n tieferen Wattgebieten anzutreffen 
waren. Ein Großteil der Arten könnt jedoch i n allen drei Gebieten 
vor, wenn auch mit zum T e i l unterschiedlicher R>pulationsdichte. 

Nimmt man an einem Standort mehrere Proben, so erhält man 
mit jeder Probe unterschiedlich viele Arten. Trägt man die 
gefundenen Artenzahlen der Preten kumulativ gegen die Zahl 
der Proben auf, dann erhält man Kurvenbilder, die nach einer 
gewissen Anzahl Proben keinen Zuwachs an Arten mehr zeigen. 
In einem solchen F a l l i s t die Artenkapazität eines Biotops, 
die mit der angewandten Methodik erfaßt werden kann, erreicht 
(Abb. 8). 

Die höchste Artenkapazität zeigt das Seegras-Watt. Der Grund 
für den Artenreichtum l i e g t auf der einen Seite im Vorkcratien 
spezifischer Phytalformen, andererseits auch i n der Überlagerung 
der Vorkoimensgrenzen von Arten des flachen Watts mit solchen 
aus dem tieferen Watt ( Randeffekt, Abb 9). Die Artenzahl i n 
der Nereis-Gorophium-Zone i s t sehr v i e l geringer, während das 
Arenioola-Watt Werte zwischen denen im Seeqras-Watt und i n 
der Nereis-Carophium-Zone aufweist. 

Betrachtet man die mittlere Artendichte pro Flächeneinheit, 
so entdeckt man für das Frühjahr i n allen Zonen recht ähnliche 
Werte (Abb 10 ). Zu Beginn des Scnraers sinken die Arten­
zahlen am stärksten i n der Nereis-Corophium-Zone, gefolgt von 
dem Seegras-Watt und dem Arenicola-Watt. Mit Ausnahme des 
Seegras-Watts steigen die Artenzahlen der anderen Standorte 
wahrend des Soimers wieder an. Die ersten Stürme lassen danach 
die Kurve für das Arenicola-Watt besonders stark abfallen. 
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Artenzahl 

20 

10 

Seegraswatt 

Arenicolawatt 

Corophiumzone 

2 U 6 8 10 12 U 16 Anzahl Proben 

Abb.8 Beziehungen der Artenzahl zur Anzahl Proben im 
Arenicola-Watt, Seegras-Watt und Nereis-Cörophium-Zone. 
Waagerechter Kurvenverlauf deutet auf die vollständige 
Erfassung der i n der Assoziation vorhandenen Arten. 
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Artenzahl 

25. 

20. 

15 

10. 

5. 

Arenicola-Watt Seegras-Watt Nereis/ 
Corophiumzone 

Abb. 9 Beziehungen des Artenspektrums im Seegras-Watt zu den 
benachbarten Assoziationen (Erhöhung der Artenzahl durch 
Randeffekte). Arten, die i n mehreren Assoziationen vorkommen: 
(punktiert) im Seegras-Watt und Arenicola-Watt, (kariert) 
im Seegraswatt und der Nereis Corophium-Zone, (senkrecht l i n i e r t ) 
i n allen drei Assoziationen, (weiß) auf eine Assoziation beschränkt. 
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Arten /nrr 

J F M A M J J A S O N D 

Abb. 10 Artendichte (Arten m ) im Jahresverlauf. Arenicola-Watt ( • ); 
Seegras-Watt ( o ); Nereis-Oorcphium-Zone ( A ) „ ( Die 
mittlere Artendichte wurde aus dem Mittelwert der Artenzahl 
der H e l l - und Durikelglocken bestiumt). 
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während i n der geschützteren Nereis-Oorophium-Zone nur 
wenige Arten verschwinden. Bis zum Winter sinkt dann i n 
diesen beiden Zonen die Artendichte weiter ab. Das Seegras-
Watt erfährt von August an bis i n den späten Herbst eine 
Zunahme des Artenbestandes. Möglicherweise wirken sich hier 
die Zosterapf lanzen, die im Spätsoxmer ihr Entwicklungs-
maximum erreicht haben, stabilisierend auf den Lebensraum aus. 

2.2 TROPHISCHE STRUKTUR DER UNTERSUCHTEN ASSOZIATIONEN 

Als potentielle Nahrungsquelle für die Makrofauna könnt 
sowohl lebendes organisches Material (Bakterien, Mikroflora, 
Mikrofauna, andere Makrofauna) als auch totes Material (Detritus, 
Pflanzen, Tiere, Faeces und Pseudofaeces) i n Frage. Diese 
Nahrungsquellen sind für die Makrof auna von unterschiedlichem 
Nutzen, je nach ihrem Eher giegehalt, ihrer Auf schließbarkeit 
und der im Ökosystem vorhandenen Menge. Das Nahrungsangebot 
i s t an der Grenzfläche Sediment/Wasser im Vergleich zu den 
übrigen Nahrungsräumen besonders reich, da a l l e Arten der Nahrung 
hier i n der höchsten Konzentration anzutreffen sind. Die 
Grenzfläche Sediment/Wasser i s t daher der bevorzugte Nahrungsraum 
i n allen drei Gemeinschaften. Im Arenicola-Watt nutzen 15, im 
Seegras-Watt 18 und i n der Nereis-Gorophium-Zone 13 Arten diesen 
Raum. Im Innern des Sediments suchen dagegen nur wenige Arten 
nach Nahrung. 
Das freie Wasser hat im r e l a t i v lange überfluteten Arenicola-
Watt seine größte Bedeutung als Nahrungsraum. Die Arten, die 
aus dem freien Wasser ihre Nahrung beziehen können, machen 
hier ein V i e r t e l der Makrofaunabiomasse aus. Im Seegras-Watt 
und i n der Nereis-Corcphiiro-Zone entfallen nur 10 bzw. 15 % 
auf solche Arten. 

Auch der Oberflächenanteil an der Wasseroberfläche i s t e i n 
besonders nahrungsreicher Raum ( TfiGUCHI und NAKAJIMA, 1971), 
der von Hydrobia ulvae als einziger Makrofaunaart genutzt werden 
kann. Der Anteil der Arten, die nur i n einem Raum Nahrung suchen, 
i s t im Seegras-Watt am größten und i n der Nereis-Oorophium-Zone 
am geringsten. An allen Standorten überwiegen an Biomasse die 
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Arten, die mehrere Nahrungsräume nutzen können. 

Fast a l l e Arten der untersuchten Gemeinschaften müssen als 
veitgehend omnivor angesehen werden. Sie nehmen tote und 
lebende organische Substanz als Nahrung auf. Tiere, die i n 
einem Nahrungsraum Nahrung suchen, können noch nach der Art 
der Nahrungsaufnahme unterschieden werden i Im Arenicola-Watt 
leben die meisten Arten als Sedimentfresser (vgl. Abb 11 ). 
Einige Arten sind auf diese Nahrungsaufnahme beschränkt 
(Scoloplos armiger, Edukemius benedenii und Capitella capitata). 
Hydrobia ulvae kann außerdem a l s Weidegänger Nahrung suchen. 
Maccroa balthica und Arenicola marina können zusätzlich Nahrungs­
pa r t i k e l aus dem freien Wasser f i l t r i e r e n . Reine F i l t r i e r e r sind 
Mya arenaria und Cerastoderma edule. Räuberisch leben i n dieser 
Zone Anaitides mucosa, Eteone longa, Carcinus maenas und Crangon  
crangon. 

Im Seegras-Watt i s t die Artenzahl unter den Sedimentfressern eben­
f a l l s am höchsten (vgl. Abb 11)*Die Zahl der Weidegänger i s t 
höher a l s im Arenioola-Watt. Neben den bereits genannten Arten 
sind im Seegras-Watt eine Vielzahl räuberischer Farmen zu finden, 
von denen Retusa obtusa und Anphiporus lactifloreus nur hier 
vor können. Von den F i l t r i e r e r n i s t hier außer den Formen der 
vorherigen Zone noch Mytilus edulis vorhanden. 

Audi i n der Nereis-Oorophium-Zone leben die meisten Arten als 
Sedimentfresser, im Gegensatz zu den beiden anderen Zonen i s t 
unter ihnen Tubifex spec. die dominante Art ( Abb 11). A ls 
potentieller F i l t r i e r e r lebt hier der Bolychaet Nereis 
diversicolor, der mit H i l f e einer Schleimrchre und einem selbst­
erzeugten Wasserstran 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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Abb, 11 Bicmasse der Makrofauna, geordnet nach Ernährungstypen 
(Sedimentfresser, Sedimentfresser-Weidegänger, Räuber, 
Sedimentfresser-Filtrierer, F i l t r i e r e r und Weidegänger). 
Zur besseren Charakterisierung i s t für jede Grippe die 
zugehörige Artenzahl (Zahl über der Säule) und die 
dcminierende Art angegeben ( Name über der Säule). 
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i n der Nereis-Corcphium-Zone vorhanden. Im Seegras-Watt 
und Arenioola-Watt überwiegen die Arten mit ausschließlich 
einer Form der Nahrungsaufnahme noch stärker. 17 bzw. 13 Arten 
zählen zu dieser Kategorie. An etilen Standorten sind es 
3 Arten, die zwischen zwei Farmen der Nahrungsaufnahme wechseln 
können. 

Bezogen auf die Biomasse überwiegen die Sedimentfresser. Der 
Ant e i l dieser Gruppe nimmt von der Nereis-Oorophium-Zone zum 
Arenioola-Watt zu. Die Weidegänger bilden ebenfalls hohe 
Prozentsätze. Den größten T e i l findet man im Seegras-Watt,ge­
fol g t von der Nereis-Oorophium-Zone und dem Arenioola-Watt. 
Die übrigen Gruppen nehmen i n der Reihenfolge F i l t r i e r e r , 
Carnivore, Tentakelfänger ab. Der Biomasseanteil der Arten, 
die verschiedene Techniken der Nahrungsaufnahme ausführen 
können, überwiegt. Die Arten, die nur über eine Art der Nahrungs­
aufnahme verfügen, besitzen nur eine geringe Biomasse. Dennoch 
erreichen diese Tiere im Seegras-Watt höhere Biomassen a l s 
i n der Nereis-Oorophium-Zone und im Arenioola-Watt .Am stärksten 
prägen i n der Ernährung f l e x i b l e Arten die Makrofaunabiemasse 
im Arenioola-Watt, weniger stark i n der Nereis-Kjorophium-Zone 
und im Seegras-Watt. 

Charakteristischer a l s die Art der Nahrung und der Nahrungs­
aufnahme i s t die Größe der aufgenommenen Partikel für eine 
Tierart. Von einer gewissen Größe an sind die lebenden 
und toten Partikel weitgehend tierischer Herkunft, so daß sich 
auf Grund der Größe der Nahrungspartikel die Tiere i n vor­
wiegend herbivore Önnivore und vorwiegend carnivore Ctonivore 
gliedern lassen. 
Der Grad der Herbivorie bzw. Carnivorie richtet sich darüber 
hinaus nach der Zusammensetzung der Nahrung i n den genutzten 
Nahrungsräumen. 

Je nachdem, ob die Energie i n einem Ökosystem direkt von den 
Primärproduzenten oder von toter organischer Substanz ( Detritus) 
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über heterotrophe Saprophyten zu den herbivoren Konsumenten 
fließt, unterscheidet man eine Detritusnahrungskette von 
einer "grazing"- Nahrungskette. 
ökologisch bedeutend i s t die Fähigkeit a l l e r Formen, die 
Nahrung sowohl aus der "grazing"-Nahriijngskette a l s auch aus 
der Detritusnahrungskette zu gewinnen. Im allgemeinen besitzt 
die "grazing"-Nahrungskette den V o r t e i l der besseren Nutz­
barkeit der organischen Substanz, da im Vergleich weniger 
schlecht verwertbarer Detritus aufgenommen werden muß. 

In den Betrachtungen über den Nahrungsraum und die Nahrungs­
aufnahme der untersuchten Arten wurde gezeigt, daß jede der 
überwiegend herbivoren Arten sov*Dhl die grazing-Nahrungskette 
a l s auch die Detritus-Nahrungskette nutzt. Die Mehrzahl der 
Wattarten gehören also einem gemischten trophisehen Niveau an. 
Die Zugehörigkeit zu einer der beiden Nahrungsketten i s t jedoch 
für die Berechnung eines Ehergieflusses wichtig. 

Uta die Bedeutung der beiden Nahrungsketten für die Makro­
faunagemeinschaften darzustellen, müssen die Anteile der Primär­
produzenten und der Bakterien am Nahrungsangebot bekannt sein. 
Bei einem Vergleich der drei Gemeinschaften überwiegen die 
Anfangsglieder der ,,grazing"-Nahrungskette im Nahrungsangebot. 
Wenn statt der Bicmasse i n g Kohlenstoff der Kaloriengehalt 
pro Flächeneinheit als Basis gewählt wird, wird das Ubergewicht 
der "grazingM-Nahrungskette noch mehr betont, da je t z t die 
Nutzbarkeit der Nahrungsquellen berücksichtigt wird. S t e l l t 
man dem Nahrungsangebot der einzelnen Nahrungsräume die 
Anteile der Bicmasse der Makrof auna gegenüber, die den jeweiligen 
Nahrungsraum nutzt, dann i s t der Grenzraum Sediment/Wasser 
i n al l e n drei Gemeinschaften sowohl der Raum mit den höchsten 
Anteil an Primärproduzenten am Nahrungsangebot als auch der 
Raum, der von der höchsten Bicmasse der Konsumenten innerhalb 
der Gesamtgemeinschaft genutzt wird. 
Daraus läßt sich schließen, daß qua l i t a t i v die "grazing-Nahrungs­
kette eine höhere 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 Energieflußes der Gemeinschaften. 

2.3 GRÖSSENSPEKTRUM,POPU^TICNSDIOfTEN UND BIOMASSE 

Die Größe der Tiere i n den untersuchten Makrof auna-
gemeinschaften reicht von 0,0001 g bis etwa 0,5 g 
Trockengewicht. Dabei zeigt die Verteilung der Bicmasse 
auf einzelne Größenklassen an, für welche Größen­
bereiche besonders günstige Siedlungsbedingungen 
herrschen. Außerdem läßt sich daraus erkennen, welche 
Größenklassen den Energiefluß hauptsächlich kontrollieren. 

Ein Vergleich der drei untersuchten Standorte ver­
deutlicht, daß die Breite des Größenspektrums von der 
Nereis-Corophium-Zone über das Seegras-Watt b i s zum 
Arenioola-Watt hin ansteigt, und daß die Möglichkeit 
für die Besiedlung durch größere Formen mit zunehmender 
Wasserbedeckung günstiger wird. Nicht nur maximale 
Individuengröße steigt vom Corophiumwatt über das 
Seegras-Watt an, sondern auch die Zunahme der Bicmasse pro 
Größenklasse.Den größten Anteil an der Gesamtbicmasse 
an a l l e n d r e i Standorten haben jedoch kleine Formen mit 
einem Individualgewicht von 0,00018 g (Abb.12). Bei der 
Größenklasse 0,003 g ergibt sich ein auffälliges Minimum 
des Vorkommens, d.h. Tiere dieser Größenkategorie treten 
an allen Standarten selten auf. 

Ordnet man die Arten nach der Art ihrer Nahrungsaufnahme, 
so besetzen Formen, die dem gleichen Nahrungstyp angehören, 
einen bestimmten Größenbereich innerhalb der Gemein­
schaften ( Abb 13). Das Maximum der Bicmasseentfaltung l i e g t 
b e i den Sedimentfressern und kleinen substratfressenden 
Wfeidergängern, während F i l t r i e r e r , Weidegänger und pot e n t i e l l 
f i l t r i e r e n d e Substratfresser häufiger höhere Körpergewichte 
aufweisen. Außer den Größenspektren sind weitere Eigenschaften 
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Abb. 12 Gtößenspektrum der Makrofauna i n den untersuchten 
Assoziationen (Arenicola-Watt, Seegras-Watt, Nereis-Gorophium-
Zone) 
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Weidegänger 
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Abb. 13 Größenspektmn van Grippen mit gleicher Nahrungsaufnahme 
( Sedimentfresser; Sedimentfresser-Weidegänger? 
Sedimentfresserr F i l t r i e r e r ) F i l t r i e r e r ; N/C = 
Nereis-Corophium-Zone; S= Seegras-Watt ; A = Arenicola-
Wätt. Ein Würfel = tyl?, n = Bicmasse. 
Würfel von 6 mm Höhe, entspricht einer Bicmasse von 
1 g af dw. 
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der R e l a t i o n e n , wie Populationsdichte, die Verteilung 
der Populationen im Raum, zeitliche Fluktuationen, Wuchs­
form und Verteilung der Altersgruppen wichtige Charakteris­
t i k a für die Struktur von Lebensgemeinschaften. Die 
Populationsdichte, als Maß für die Größe der Population 
pro Flächeneinheit, kann durch die Individuenzahl oder 
Bicmasse pro Flächeneinheit angegeben werden (vgl. Abb. 14). 

Die meisten Arten der untersuchten Gemeinschaften weisen 
geringe Populationsdichten auf, die (in Bicmasse ausge­
drückt) bei einigen Formen Werte bis zu mehreren Granm 
ergeben kann. Gering i s t der Anteil an dicht siedelnden 
Formen im Arenioola-Watt und i n der Nereis-Corophium-Zone. 
Hier erreichen vier Arten eine Siedlungsdichte von 

2 
mehr als einem Granm pro m , im Seegraswatt sind es 
maximal 7. Die höchste Populationsdichte erreicht an 
allen Standorten die Wattschnecke Hydrobia ulvae. Die 
anderen Arten nehmen im Hinblick auf ihre Populations­
dichte an den verschiedenen Standarten einen unter­
schiedlichen Rang ein (vgl. Tab.7). Von den neun Arten, 
die a l l e n 3 Standorten gemeinsam sind, treten nur 
4 an al l e n 3 Standorten i n größerer Dichte auf. Die 
anderen 5 Arten zeigen entweder allgemein oder an mindestens 
einem der Standorte eine geringe Konstanz (Tab 4 a). 
So hat Anaitides muoosa i n der Nereis-Gorophium-Zone eine 
geringe Konstanz, i n dem Seegras-Watt zeigt er flecken­
haftes Auftreten und im Arenioola-Watt zeichnet er sich 
durch eine r e l a t i v gleichmäßige Besiedlungsdichte aus. 
Capitella capitata und Edukemius benedenii haben ebenfalls i n 
der Nfereis-Corophium-Zone eine geringe Konstanz, sind 
aber im Seegras-Watt und Arenioola-Watt gleichmäßig und i n 
ähnlicher Populationsdichte anzutreffen. 
Die Mollusken L i t t o r i n a l i t t o r e a und M̂ a arenaria zeigen a l l ­
gemein eine geringe Konstanz . 
Die 4 übrigen Arten sind an allen Standorten gleichmäßig 
v e r t e i l t . Die Populationsdichte von Hydrobia ulvae i s t i n der 
Nereis-Cbrcphiim-Zorie signifikant geringer a l s im Seegras-



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

Rang Arenicola-Watt Seegras-Watt Nereis-Corcphium-Zone 

1 Hydrobia ulvae Hydrobia ulvae Hydrobia ulvae 
2 Arenicola marina Arenicola marina Nereis diversicolor 
3 Maccma balthica L i t t o r i n a jugosa Tubifex costatus 
4 Cerastoderma edule Maccma balthica Maccma balthica 
5 Eteone longa Scoloplos armiger Eteone longa 
6 Scoloplos armiger Cerastoderma edule Corophium volutator 
7 Edukemius benedeni Anaitides mucosa Li t t o r i n a jugosa 
8 Anaitides mucQsa Li t t o r i n a l i t t o r e a Pygospio elegans 
9 Capitella capitata Edukemius benedeni Diphterenlarven 
10 Nephthys hcmbergi Capitella capitata Edukemius benedeni 
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Arten 

Arenicolawatt 
Seegraswatt 
Nereis / Corophium-

zone 

-2 
0,01 

-1 +2 Biomasse pro Art 
100 (log ig g afdw m~2) 

Abb. 14 Artenzahl und Bopulationsdichte i n den untersuchten Assoziationen. 
Dargestellt i s t der A n t e i l Arten an der Gesamtartenzahl, der 
jeweils eine bestürmte Bopulationsdichte (in der Biomasse 
pro Art) einniimit. Die meisten Arten weisen eine geringe 
Bopulationsdichte auf. 
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und Arenicola-Watt. Die Populationsdichte von Eteone longa 
^ Tubifex spec, i s t i n der Nereis-Corophiim-Zone dagegen 
höher a l s i n den anderen Gebieten. Nur Maccma balthica zeigt 
i n allen drei Zonen die gleiche BeSiedlungsdichte. 

2.4 DOMINANZ UND DIVERSITÄT 

Unter den Makrokonsumenten einer Gemeinschaft bestimmen 
meistens r e l a t i v wenige Arten den Energiefluß und be­
einflussen so die Unweit a l l e r anderen Organismen. Der 
Grad, i n dem die Dominanz i n einer oder mehreren Arten 
konzentriert i s t , läßt sich durch einen Deminanzindex aus­
drücken. Nach dem Deminanz index von SIMPSCN (1949) i s t 

i 2 
c=£|—J . Dabei i s t n^ der Bedeutungswert für jede Art 
(z.B. Anzahl der Individuen, Biomasse, Produktion usw.), 
N s t e l l t die Anzahl der Bedeutungswerte dar. Wenn die 
Deminanz i n nur einer Art konzentriert i s t , wird der 
Dominanzindex gleich 1,00. 

Der hier verwendete Deminanzindex wurde auf der Basis 
der Bicnasse berechnet (Abb 15). Am geringsten i s t er 
im Areniool a-Watt. Hier sind mehr Arten mit hohen Be­
deutungswerten vorhanden als i n den übrigen Gemeinschaften. 
In der Nereis-Gorcphium-Zone sind die hohen Bedeutungs-
verte auf weniger Arten konzentriert. Den höchsten Dominanz­
index innerhalb der drei Standorte zeigt das Seegras-Watt 
(Abb 17). Der Dominanzindex schwankt auch z e i t l i c h . Besonders 
i n der Zeit von A p r i l b is J u l i liegen die Dcxtiinanz indices 
an a l l e n Standorten unter dem Jahresmittel. Der Dominanz­
index i s t e in Maß für die Ungleichheit mit der ein Bedeutungs­
wert auf die i n einer Gemeinschaft vertretenen Arten v e r t e i l t 
i s t . Daher verhält er sich umgekehrt proportional zum Index 
für Gleichmäßigkeit (evenness-Index) nach PIELOU (1966) : 
e=5- , wobei H der Index der Gesamtdiversität nach SHANNON InS WEAVER, und S die Artenzahl der Probe i s t (Abb 16). 

Die Biomasse der Makrofauna i n der Nereis-Corophium-Zone 
i s t am gleichmäßigsten unter den vorhandenen Arten v e r t e i l t , 
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Abb. 15 Veränderungen der Dominanz im Jahresverlauf im Arenioola-Watt 
(*), im Seegras-Watt (o) und i n der Nereis/Corophium-Zone (•). 
Als Maß für die Dominanz wurde der Dominanzindex c nach 
SIMPSCN (1949) gewählt: c = J ( g ) 
Gesaratbicmasse. 

n = Biomasse jeder Art, N = 



Abb. 16 Index für "Ausgewogenheit " der Assoziationen (evenness index, 
P1EL0U,1966) im Jahresverlauf. Arenioola^Watt U ) , 
Seegras-Watt (.*), Nereis-Ctorophium-Zone (•). Die Berechnung 
erfolgte nach der Formel e - H wobei H der Shannon Weaver-
Index i s t (vgl. Abb. 16) und S Se SAnzahl Arten. 
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gefolgt vom Arenioola-Watt und vom Seegras-Watt. An 
allen drei Standorten werden die hohen Dominanziridices 
durch die Art Hydrobia ulvae hervorgerufen. Diese Art prägt 
am stärksten die Gemeinschaft an den drei Standorten. Die 
oft geraachte Beobachtung, daß artenärmere Gemeinschaften 
eine höhere Dominanz der einzelnen Arten zeigen als arten­
reiche Gemeinschaften, t r i f f t für die hier untersuchten 
Standorte nicht zu, denn i n unseren F a l l i s t der 
artenreichste Standort, das Seegras-Watt, auch gleich­
z e i t i g der mit der höchsten Dominanz und der geringsten 
Gleichheit unter den Arten. Im allgemeinen werden bei der 
Berechnung der Diversität Abundanzwerte herangezogen. Dies 
führt zu einer starken Gewichtung der kleinen Organismen mit 
meist hoher Abundanz. 
Bei der Verwendung der Biomasse als Berechnungsgrundlage werden 
dagegen die größeren Formen eines Systems stärker gewichtet 
als die kleinen. Die Biomasse i s t auch bei Fragen zur Produktion 
und Energetik eines Ökosystems ein besserer Indikator als 
die Individuenzahl. 

Als Ausdruck für die Mannigfaltigkeit eines Biotops wird die 
Diversität einer Gemeinschaft berechnet ( Abb. 17). 
Allgemein gebräuchlich i s t dabei die Verwendung des Shannon 
Weaver Index, als Maß für die Gesamtdiversität :K =*£p. . In P. -
Der Shannon Weaver Index i s t die Surtme der Bedeutungswerte 
der einzelnen Arten m u l t i p l i z i e r t mit dem natürlichen Logarithmus 
dieser Bedeutungswerte. Als Bedeutungswert wurde i n dieser 
Betrachtung die Biomasse gewählt. 
Die höchste Diversität hat das Arenicola-Watt, gefolgt von 
der Nereis-Corophium-Zone. Das Seegras-Watt zeigt die 
kleinsten Diversitätsindices. Es zeigt sich wieder die 
Gleichmäßigkeit der Verteilung der Bedeutungswerte unter den 
Arten. Die ökologische Bedeutung der Dominanz und Diversitäts-
indices i s t ungewiß, da man a l l e Glieder eines Systems 
numerisch gleich behandelt ohne Berücksichtigung von q u a l i ­
tativen Unterschieden. 
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Abb. 17 Veränderungen der Diversität im Jahresverlauf im 
Arenioola-Watt (*), Seegras-Watt (•), Nereis-Gorqphium-
Zone (•) .'Als Maß für die Diversität wurde der Shannon Weaver 
Index (H) gewählt: H = ) -m(^Biomasse jeder Artsn 
N= Gesamtbiaiasse 
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IV FUNKTION DES ÖKOSYSTEMS 

Die Aktivität einer ökologischen Komponente innerhalb 
eines Ökosystems i s t am besten i n Form des Energieflusses 
durch diese Kempenente darstellbar. Der Energiefluß durch 
die trophische Stufe der Sekundärproduzenten kann nur a l s 
Surnne aus der Sekundärproduktion und der Respiration der 
Sekundärproduzenten bestirrmt werden. In dieser Arbeit 
wurden diese beiden Größen synchron an demselbeni Tier­
material erfaßt. In den folgenden Kapiteln werden zunächst 
die Sekundärproduktion der drei untersuchten Gemeinschaften 
und deren Sauerstoffverbrauch behandelt. Dabei werden 
sowohl die Jahresproduktion der Makrofaunagemeinschaften als 
auch die jahreszeitlichen Veränderungen 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 erläutert. 
Grundlage für diese Betrachtungen sind i n s i t u Messungen des 
Gesamtsauerstoff Verbrauchs und seiner Veränderungen im Jahres­
gang kombiniert mit Freilandmessungen der biologischen und 
chemischen Sedimentaktivität. Der i n situ-Sauerstoffverbrauch 
der Makrofauna wurde als Differenz dieser Großen berechnet und 
außerdem im Labor direkt gemessen. 

Z i e l der Messungen zur Sekundärproduktion und zur Respiration 
der Makrofaunagemeinschaft i s t es, den Ehergiefluß zu be­
stirnten. Die saisonalen Veränderungen des Energieflusses 
werden für jede Gemeinschaft beschrieben und die Anteile von 
Sekundärproduktion und Respiration diskutiert. 

1. DAS ARENIOOSLA-WATT 

1-1 SEKUNDKRPRCDUmCN 

Die Jahresproduktion der Makrofauna beträgt im Arenicola-Watt 
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50 g m J . Bei einer mittleren Biomasse von 27 g m 
wird ein P/B-verhältnis von 1f83 erreicht. 
Im Arenioola-Watt repräsentieren Hydrobia ulvae, 
Arenicola marina, Maooma balthica und Scoloplos armiger 96% 
der gesamten Makrofaunabiomasse. Die Surrme der Produktion 

-2-1 
dieser vier Arten beträgt 48 g m J . Das Verhältnis von 
Produktion zu Biomasse beträgt 1.83. 
Für die restlichen Arten der Gemeinschaft, die eine Bicmasse 
von rund 1 g m bilden, ergibt sich unter Annahme des 
gleichen P/B-Verhältnisses eine Jahresproduktion von fast 
3 g m~2J~1 (Abb 18 d). 
Etwa die Hälfte der Produktion entfällt auf Hydrobia ulvae, 
ein D r i t t e l auf Arenicola marina und der Rest auf die anderen 
Arten. Im jahreszeitlichen Verlauf ergeben sich erhebliche 
Schwankungen ( Abb 18 a). Doch außer i n der Zeit von A p r i l 
bis Mai und von J u l i b i s August dominiert stets Hydrobia 
ulvae. Von A p r i l b i s Mai hat Maooma balthica den höchsten 
Produktionsanteil und zwischen J u l i und August niimtt Arenicola 
die höchste Stelle ein. 

Die Gesamtproduktion der Makrofaunagemeinschaft erreicht im 
Frühjahr von A p r i l b i s Mai i h r Maximum (Tab 5 ). Fast die 
Hälfte der gesamten Jahresproduktion wird i n dieser Zeit 
erreicht. Negative Produktionswerte treten im Winter Ende 
Februar bis Ende März auf. Auch im Hochsommer (Juli/August) 
i s t die Makrofaunaprodukticn niedriger. Zum Herbst steigen 
die Produktionswerte wieder etwas an. 

Tab. 5 Sekundärprodukticn der Makrofauna pro Monat im 
Arenicola-Watt 

Monate 
Sekundär-
produkticn 

-2 -g afdw m M 
g C nfV"1 

% Jahres­
produktion 

F/M M/A 

-0,11 5,59 
-0,06 3,28 
-0,2 11,1 

A/M J/J 

23,00 7,49 
13,53 4,41 
45,8 14,9 

J/A A/S 

5,63 1,99 
3,31 1,17 
11,2 4,0 

S/O 

3,10 3,52 
1,82 2,07 
6,2 7,0 
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Berücksichtigt man die Verfügbarkeit der unterschiedlichen 
Nahrung der Makrofauna, so kann man die Jahresproduktion 
nach der Zugehörigkeit zur "graz ing"-Nahrungskette und zur 
Detritusnahrungskette einteilen ( Tab. 6). Nach dem 
Vorkommen der Nahrung wird im Arenioola-Watt für die Grenz­
fläche Sediment/Wasser ein Bicmasseverhältnis von Mikro-
phytobenthos zu Bakterien von 72 % : 28 % ermittelt (vgl. 
Kapitel : ökologische Kcnponenten und trophische Struktur ). 
Geht man davon aus, daß Mikrcphytobenthos und Bakterien im 
Verhältnis ihres Angebotes von der Makrofauna aufgenommen 
werden, läßt sich auch die Produktion von Substratfressern und 
Weidegängern berechnen.Besitzen die Tiere die Fähigkeit, durch 
F i l t r a t i o n auch die pelagische Primärproduktion auszunutzen, 
dann bildet das Nahrungsvorkarmen ein Verhältnis von Phyto-
planktonbicmasse zu Mikrophytöbenthos wie 3: 70: 27 % und 
die Produktion kann i n diese drei Einheiten g e t e i l t werden. 
Eine solche Einteilung gibt einen relativen Schätzwert zur 
Bedeutiong der einzelnen Nahrungsketten zur Erhaltung der 
Sekundärproduktion. Unter Annahme,daß die Nahrungsressourcen 
im Verhältnis ihres Angebotes von der Makrofauna genutzt 
werden ( Tab. 6 ), wird der größte T e i l der Produktion im 
Arenioola-Watt aus der "grazing"-Nahrungskette gewonnen 
(72 % ) , wobei 68% der Sekundärproduktion durch die 
benthische Primärproduktion aufgebaut wird und 4 % durch die 
Priitfirproduktion des Phytoplankton. Die Bedeutung der 
Detritusnahrungskette i s t nach den obigen Betrachtungen i n der 
untersuchten Gemeinschaft geringer, da nur 26 % der 
Sekundärproduktion auf diese Nahrungsquelle aufbauen. 
Räuberische Organismen sind zu etwa 2 % an der Produktion 
des Makrozoobenthos b e t e i l i g t . Die genannten Berechnungen 
beziehen sich auf ein Jahr als Basis. 
Die Produktion wird i n der Regel von Tieren verschiedener 
Altersgruppen verursacht. Die Hauptproduktion i s t durch das 
Wachstum der einjährigen Jungtiere der Makrofauna insgesamt 

—2 -1 
bedingt (29 g#m Jahr J.Jungtiere der Nullgruppe erreichen 

-2 -1 
nur 11 g'm Jahr , während ältere Tiere nur einen A n t e i l 
von 14 % an der Gesamt Jahresproduktion besitzen. 
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Tabelle 6 Sekundärproduktion der Makrofauna oro Jahr (g afdw m J ) im Arenicola-Watt des 

-2 -1 
Königshafens 1980 und Zuordnung zur grazing- und Detritusnahrungskette (g afdw m J ) 

Arten Gesamt Jahres­
produktion ^ 
g afdw m J 

Sekundärproduktion einzelner Nahrungsketten 
grazing-Nahrungskette 

Detrituskette Räuber Benthos Plankton 

Hydrobia ulvae 21,35 15,42 — 5,93 -
L i t t o r i n a l i t t o r e a 0,07 0,07 - - -
Cerastoderma edule 1,01 - 1,01 - -
Maooma balthica 9,28 6,49 0,30 2,49 -
Lineus v i r i d i s 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 
Heteroraastus f i l i f o r m i s 0,02 - - 0,02 -
Nereis diversicolor 0,001 - - - 0,001 
Nephtfrys hombergi 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 — 

Sunme : 50,21 33,13 1,80 12,74 1,17 
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1.2 RESPIRATION 

Die Makrofaunarespiration hat den höchsten Anteil am Gesamt-
sauer stoffverbrauch im Arenioola-Watt (vgl. Tab. 7). 
Labormessungen ergaben einen Durchschnittswert von 18,59 ml 

-2 -1 
02.m .std . Die i n s i t u Respiration der Makrofauna wird 
als Differenz zwischen der Gemeinschaftsrespiration (Dunkel­
glocke) und der biologischen Atmung makrofaunafreier Sedimente 
erhalten. Im Durchschnitt beträgt der Atmungswert der 

-2 -1 
Makrofauna im i n situ-Experiment 16 ml 0 .m .std . 
Tab. 7 Messungen der Makrofaunaatmung im Arenioola-Watt 
Monate : F M A M J J A S O 
Nach Labormessungen: 
Mfellglocke 2' 4 1 4 ' 2 1 6 / 3 1 5 / 5 3 4 / 5 3 5 / 6 1 3 ' 5 3 4 / 8 1 1 / 0 

(ml 0 2nf 2std~ 1) : 
Dunkelglocke 
(ml O^^std" 1) : 1,6 6,3 20,8 19,8 18,4 30,5 14,0 22,7 8,1 
Mi t t e l aus H e l l -
und Dunkelglocke: 2,0 10,3 18,5 17,7 27,0 33,0 13,7 28,8 9,6 
(vg.auch Abb. 18 b) 
in s i t u Makrofauna-; 1,6 4,0 18,5 19,0 24,4 26,6 14,2 22,4 9,0 
Atmung 
(als Differenz zwischen 
Gesamtatraung und 
Atmung mkrofauna-
f r e i e r Sedimente) 

Tab. 8 Jahresgang des Gesamtsauerstoffverbrauchs im Arenicola-Watt 
(Freilanctaessungen mit Dunkelglocke) 

Monate : F M A M J J A S O 
ml O^' 2std~ 1 2,2 4,8 22,7 23,7 33,5 51,6 20,8 27,6 12,7 

Im M i t t e l werden 85,6 % des Gesamtsauerstoffverbrauchs durch 
biologische Atmung verursacht. Auch die Gemeinschafts-



Tabelle 9 Biomasse (g afdw m jährliches Mittel) und A s p i r a t i o n 
-2 -1 

(ml 0 2 std. /jährliches Mittel)der Makrofauna im 
Arenioola-Watt 

Arten Biomasse 
g afdw.m" % 

Respiration 
-2 -1 ml 02.m .std % 

Hydrobia ulvae 19,47 70,67 13,93 74,93 
Li t t o r i n a l i t t o r e a 0,04 0,15 0,01 0,05 
Gerastcderraa edule 0,55 2,00 0,08 0,43 
Maoona balthica 1,08 3,92 0,16 0,86 
Lineus v i r i d i s 0,01 0,04 0,01 0,05 
Arenioola itarina 5,30 19,20 3,30 17,75 
Anaitides mucosa 0,12 0,44 0,27 1,45 
Capi^ella capitata 0,03 0,11 0,08 0,43 
Eteone longa 0,45 1,63 0,07 0,38 
Harnothoe sar s i 0,01 0,04 0,01 0,05 
Heteromastus filiformis0,01 0,04 0,01 0,05 
Nereis diversioolor 0,01 0,002 0,01 0,05 
Nephthys horabergi 0,01 0,07 0,01 0,05 
Scoloplos armiger 0,24 0,87 0,25 1,34 
Tubifex oostatus 0,01 0,04 0,03 0,16 
Edukemius benedenii 0,17 0,63 0,34 1,83 
Crangcn 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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Abb. 18 a) Monatliche Sekurriärproduktion der Makrofauna im 
-2 -1 Arenioola-Watt i n g Cm Monat . 

b ) Respiration der Makrofauna im Arenicola-Watt i n g C 
—2 -1 
m Monat . Respiration während der Bedeckungszeit 
(schraffiert) /Während der Trockenzeit (weiß). (Die 
Respirationsrate während der Trockenzeit entspricht rd.0/4x 
der Respirationsrate während der Bedeckungszeit. Das 
Arenioolawatt hat eine durchschnittliche Bedeckungszeit 
von 6 Stunden pro Tag). 

c ) Energiefluß durch die Makrofauna im Arenioola-Watt i n g C nf 2 

-1 
Monat . (Berechnet a l s Sumte aus monatlicher Sekundär­
produktion und monatlicher Respiration. Die Gesamtwerte 
beziehen sich auf den gesamten Gezeitenzyklus. Der schraffierte 
T e i l der Säule bezieht sich auf die Bedeckungszeit). 

d ) Sekundärpjnx^tion(PVMak^^ Energiefluß (A) 
-2 -1 

durch die Makrofauna pro Jahr (g C m J ). Die Rolle der 
dominanten Bonnen wird separat aufgeschlüsselt: Antei l 
Ifrdrobia ulvae (kariert), Arenioola marina (senkrecht l i n i e r t ) , 
Maocma balthica (punktiert), Sooloplos armiger (schwarz), 
sonstige Makrofauna (weiß). 
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atmung zeigt bei hohen Temperaturen höhere Werte. Sie 
-2 -1 

erreicht im J u l i Werte bis 44.17 ml 00.m std. und 
-2 -1 

hat im Februar/März nur 1.80- 4.00 ml 02.m .std . 
Die biologische Atmung makrofaunafreier Sedimente 
macht nur einen kleineren Anteil an der Gemeinschafts­
atmung aus. Er bewegt sich während der längsten Zeit 

-2 -1 
des Jahres zwischen 0.6 und 2.6 ml 02.m .std . Nur 
im J u l i treten bei Temperaturen nahe 20°C Werte bis 

-2 -1 
zu 18 ml 02.m .std auf. Den Hauptteil dieser Atmung 
dürfen Bakterien und Mikrobenthos tragen. 
Wie die Gesamtatmung zeigt auch die Makrofaunarespiration 
eine starke Temperaturabhängigkeit. Bei den Anteilen der 
einzelnen Arten an der Makrofaunarespiration fällt eine starke 
Abhängigkeit von den Biomasseanteilen auf ( Tab.9). Die -
selben drei Arten, die i n der untersuchten Gemeinschaft über 
94 % der Biomasse repräsentieren, dominieren auch bei der 
Respiration. Der größte T e i l des Sauerstoffverbrauches wird 
von Hydrobia ulvae veratmet.Erst danach folgen Arenioola  
marina und Macoma balthica. Die übrigen 18 Arten veratmen 
nur geringe Anteile. 
1.3 ENERGIEFLUSS DURCH DIE MAKRCFAUNA 

Der Energiefluß durch die Makrofauna des Arenioola-Watts 
-2 -1 

beträgt 68,59 gC.m .Jahr (Abb.18 d). Von Februar 
bis März i s t nur ein sehr geringer öiergiefluß meßbar 
( Abb. 18 c) (Tab. 10). Im Laufe des Frühjahrs vermehrt 
sich der Er>ergiefluß durch die wachsende Aktivität 
der Organismen. Von Mai an fa l l e n die Vferte etwas, halten 
sich jedoch bis zum J u l i auf einem Niveau von etwa 

-2 -1 
10 $Tm .Monat . Während des Hochscxrmers bis Ende 
Oktober geht der Brergiefluß zurück. 

Tab. 10 Öiergiefluß durch die Makrofauna des Arenioola-Watts 
im Jahresgang 

Monate : F/M M/A A/M M/J J/J J/A A/S S/O 
Etergiefluß 
( g C n i ' V 1 ) 1,49 6,92 18,10 10,04 10,88 7,07 7,18 6,91 
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Zwei D r i t t e l des gesamten Bnergieflusses durch die Makrofauna­
gemeinschaft entfallen auf die Art Hvdrobia ulvae. 
Der Produktionsanteil des Energieflusses beträgt im Jahres­
mittel 43 %, der Respirationsanteil 57 %. Im Jahresverlauf 
schwanken diese Anteile stark. Im Frühjahr überwiegt die 
Produktion, im Semner und Herbst die Respiration. Unter der 
Annahme, daß die Nahrungsquellen im Verhältnis ihres Angebotes 
auf geronnen werden, wird durch die " grazing "-Nahrungskette 

-2 -1 -2 49 gC*m .Jahr , durch die Detritusnahrungskette 19,5 gC.m .Jahr 
aufgenommen. Unter Berücksichtigung der Flächenausdehnung des 
Arenioola-Wattes (121,6 ha), beträgt der Wert der assimilierten 

7 -1 
Nahrungsmenge für die gesamte Gemeinschaft 8,34 x 10 gC.Jahr , 

-1 

entsprechend 83 to C.Jahr . 

2. DAS SEE3GRAS-WATT 

2.1 SE20Ml»^PEmKEr0N 
Im Jahresmittel beträgt die Biomasse der Makrofauna 30,14 g 
afdwm (Abb. 19 d). Die Gesamtproduktion erreicht 48,22 g 

—2 —1 
m Jahr . Daraus folgt ein P/B-Verhältnis von 1,60. 
Durchschnittlich 93 % der gesamten Makrofaunabiomasse 
entfallen im Seegraswatt auf die Arten Hydrobia ulvae , 
Arenioola marina, Maooma balthica und Sooloplos armiger. 
Die Gesamtproduktion dieser vier Arten beträgt im Seegras-

-2 -1 
Watt 44,76 g a fdw m J . Bei einer mittleren Biomasse 
dieser Arten von 28,02 g folgt daraus eine P/B-Verhältnis 
von 1,60. Überträgt man das P/B-Verhältnis auf die restlichen 
Arten der Gemeinschaft, die zusairmen eine Biomasse von 2,15 
g besitzen, so ergibt sich daraus eine Jahresproduktion von 
3,46 g afdw für diese Arten. 
Der größte Produktionsanteil entfällt dabei auf Hydrobia ulvae 
(85 % ) , gefolgt von Arenioola marina ( 7 %) und L i t t o r i n a 
jugosa (3 % ) . Die Rangfolge ändert sich nicht, wenn die 
monatlichen Produktionswerte zugrunde liegen. 
Das Maximum der Gesamtproduktion der Makrofaunageraeinschaft 
wird i n der Zeit zwischen März und A p r i l erreicht ( Abb 19 a) 
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(Tab.11). Ein D r i t t e l der gesamten Jahresproduktion wird 
i n dieser Zeit gebildet. Während des Frühlings von Anfang 
März bis Anfang Juni sind bereits zwei D r i t t e l der 
Jahresproduktion erreicht. Im Scraner sinkt die Produktion 
langsam und von Juni bis August wird das Minimum ganessen. 
Im Hochscxrmer steigt die Produktion an Biomasse wieder an. 
Von August bis Oktober werden ähnliche Werte wie im 
Arenioola-Watt gemessen. 

Tab. 11 Sekundärproduktion der Makrofauna pro Monat im 

Monate M/A A/M M/J J/J J/A A/S S/O O/N 
Sekundärprod.: 
g afdw m-2M~1 16.0 10.0 3.6 3.5 2.6 2.8 3.3 2.9 
g C m-2M~1 9.7 6.2 2.4 2.3 1.8 1.9 2.2 1.9 
% an Jahres- 34.1 21.7 8.3 8.2 6.4 6.7 7.7 6.9 
Produktion 

Un die Verfügbarkeit der einzelnen Nahrungsquellen für die 
Produktion zu berücksichtigen, werden die Verhältnisse der 
einzelnen Biomassen der Nahrungsquellen gebildet. Die 
Biomasse der Primärproduzenten wurde von R.ASMÜS gemessen 
und die Bakterienbicmasse wurde nach den Sedimentcharakteristika 
(organische Substanz und Korngröße ) nach DALE (1974) be­
rechnet. 
Danach ergibt sich für das Seegras-Watt ein Verhältnis von 
Mikrophytobenthos zu Bakterien wie 74:26. Für Hydrobia ulvae 
bildet die Efciphytenbiomasse eine wichtige Nahrungsquelle, so 
daß eine Aufteilung im Seegras-Watt nach dem Verhältnis 
Mikrophytobenthos zu Epiphyten zu Bakterien wie 45:39:16 vorgenom­
men werden kann. Für die Arten, die sich von Plankton er­
nähren können, wird ein Verhältnis von 72:25:3 ermittelt. 

Uhter den genannten Voraussetzungen (Tab. 12) wird im 
Seegras-Watt ein noch größerer T e i l der Nahrungsenergie 
für die Produktion aus der ngrazing"-Nahrungskette gewonnen 

http://Tab.11


Tabelle 12 Sekundärproduktion der Makrofauna pro Jahr (g afdw m~ J ) im Seegras-Watt des Königshafens 
1980 und deren Zuordnung zur grazing- und Detritusnahrungskette (grazing-E£iphyten). 

Arten Gesamt Jahres­
produktion _1 

g afdw nf j " 

Sekundärproduktion einzelner Nahrungsketten (g afdw m 
grazing-Nahrungskette Produktion durch 

Detritusnahrungskette Benthos Plankton 
Hydrobia ulvae 40,81 18,37 + 
Li t t o r i n a l i t t o r e a 0,19 0,10 + 
Li t t o r i n a jugosa 1,20 0,64 + 
Li t t o r i n a obtusata 0,02 0,01 + 
Betusa obtusa 0,001 -Cerastoderma edule 0,43 -Maccma balthica 0,66 0,48 
Mya arenaria 0,72 -ftytilus edulis 0,004 -Arenicola marina 3,20 2,30 
Anaitides mucosa 0,35 -Capitella capitata 0,13 0,09 
Eteone longa 0,05 -Scoloplos armiger 0,09 0,07 
Pygospio elegans 0,02 -Tubifex costatus 0,10 0,07 
EdukemLus benedenii 0,19 0,14 
Bathyporeia sarsi 0,001 -
Idothea balthica 0,0016 -sonst.Crustaoeen 0,01 -Lineus v i r i d i s 0,03 -Airphiporus l a c t i f loreus 0,01 -Sunrne 48,22 22,27 -

0,43 
0,02 
0,72 
0,004 
0,10 

0,02 

6,52 

0,17 

0,80 

0,04 

0,02 

0,03 
0,05 

• V 1 ! 
Räuber 

0,001 

0,35 

0,05 

7,63 

0,001 
0,0016 
0,01 
0,03 
0,01 
UT4l 
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(83 %) , wobei 46% der Sekundärproduktion durch die 
benthische Primärproduktion, 34 % durch E£dphyten und 
3 % durch die Primärproduktion des Phytoplanktons aufge­
baut werden. Die Bedeutung der Detritusnahrungskette i s t im 
Seegras-Watt entsprechend geringer (16 % ) . 

2.2 RESPIRATION 
Im Durchschnitt beträgt der Atmungswert der Makrofauna 
(SM) der Seegrasgemeinschaft nach Labormessungen 19 ml 

-2 -1 
0 ^ std . Die Makrof auna niimtt von A p r i l bis Anfang Mai 
rasch zu (Tab. 13) .Der gemessene Sauerstoffumsatz im Mai s t e l l t den 
maximalen Wert des Jahres dar. Im Laufe des Juni sinkt die 
Makrofaunaatmung trotz des Ansteigens der Wassertertperaturen. 
Die Ursache für die Verringerung der Atmung l i e g t i n dem 
Rückgang der Biomasse der Makrof auna i n dieser Zeit (Abb 19b). 
Ab August niirmt die Biomasse der Makrof auna wieder zu und auch 
die Atmung erhöht sich . Im September erreicht sie einen 
ähnlichen Wert wie im Mai. Im Oktober i s t der Atmungswert be­
zogen auf die Dunkelglocke nur k l e i n , der auf die Hellglocke 
bezogene Wert l i e g t jedoch noch i n ähnlicher Größenordnung wie 
im September. Auch im November können noch r e l a t i v hohe Werte 
gemessen werden. 

Tab. 13 Messungen der Makrofaunaatmung im Seegras-Watt nach 
Labormessungen 
Monate : M A M J J A S O N 
Hellglocke : 7,5 8,2 33,1 17,2 15,0 23,0 28,5 22,8 23,3 
(ml Q^n" 2std 1) 
Dunkelglocke : 7,1 10,4 28,7 25,1 15,4 18,2 27,2 9,3 22,5 
Mi t t e l aus He l l - 7,3 9,3 30,3 21,2 15,5 20,6 27,9 16,0 222,9 
und Dunkelglocke: 

Der im Freiland gemessene Gesamtsauerstoffverbrauch (s t)( Tab. 14) 
zeigt im September das Maximum. Das Minimum wird im A p r i l 
genessen. Der Gesamteauerstoffverbrauch zeigt einen deutlichen 
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Jahresgang, der nicht a l l e i n durch die Temperatur geprägt i s t . 

Tab. 14 Jahresgang des Gesamtsauerstoffverbrauchs im Seegras-Watt 

( Freilandmessungen mit H i l f e der Duntelglocke ) 
Monate M A M J J A S O N 
Gesamtsauerstoff­
verbrauch 
Dunkelglocke1 

m l O ^ std" 1 17,4 13,3 45,1 49,7 87,2 109,1 197,0 27,8 29,1 

Die chanische Oxidation (Sc) i s t bereits im Juni am höchsten 
-2 -1 

mit 5.8 ml 09.m .std , im März hat sie nur sehr niedrige Werte -2 -1 mit 0.2 ml 02.m std . 
Der Anteil der biologischen Atmung an der Gesamtatmung i s t 
höher als im Arenicola-Watt. Im M i t t e l werden 96 % des Gesamt­
sauerstoffverbrauchs durch biologische Atmung verursacht 
( Gemeinschaf tsatraung). Im September werden Höchstwerte durch 
die Gerneinschaf tsatmung erreicht, im A p r i l i s t der Gasaustausch 
sehr v i e l geringer. 
Die biologische Atmung makrofaunafreier Sedimente (S D) bewegt 

-2 
sich an den Tagen der i n s i t u Experimente von 0.1 bis 7.6 ml 09.m 

-1 
.std und erscheint damit höher als im Arenicola-Watt. 
Die Differenz zwischen dem Gesamtsauerstoffverbrauch (S^) und 
der chemischen und biologischen Sedimentatmung (Sc+ S r), also S - (S + S ) = S l i e f e r t im Seegras-Watt einen höheren 

w c r x 
Sauerstoffverbrauch a l s nach den Labormessungen von der Makro-
fauna verursacht wird (S x - j 
Der An t e i l der Makrofauna an der Gemeinschaftsatmung i s t mit 
im M i t t e l 29 % sehr v i e l geringer a l s im Arenicola-Watt. Die 
Absolutwerte sind jedoch gleichrangig. Die Anteile der Makro­
faunarespiration sind zu den einzelnen Jahreszeiten sehr unter­
schiedlich. Im Frühling von März bis Juni schwanken sie 
zwischen 42 und 69 %, im Senner, Juni bis September, umfassen 
sie einen Bereich von 13-19 % und im Herbst von Oktober bis 
November l i e g t ihr Anteil bei 64- 79 %. Die Ursache für die 
niedrigen Anteile während der Semnermonate sind i n dem hohen 
Ante i l des Seegrases Zostera n o l t i i an der Gemeinschaftsatmung 
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zu suchen. Diese Pflanze prägt i n diesem Bereich den Gemein­
schaf tsstoffwechsel. Wegen der Größe des Sauerstoff Umsatzes 
dieser Pflanze müssen zur Interpretation der Dunkelglocken­
ergebnisse die auf die Versuchsbedingungen umgerechneten 
Laborraten der Makrofaxanarespiration herangezogen werden. 
Die Temperaturabhängigkeit der Gesamtrespiration, der 
biologischen Sedimentatmung und der Makrofaunaatmung prägt 
im Seegras-Watt nicht den Verlauf dieser Größen. Vielmehr i s t 
i n diesem Wattgebiet die Dynamik der Biomasse Verhältnisse der 
Einzelkcmponenten von übergeordneter Bedeutung. 
Die Aufschlüsselung der Makrofaunaatmung nach einzelnen Arten 
zeigt ein besonders deutliches überwiegen von Hydrobia ulvae 
i n diesem Wattbereich. Die anderen Arten zeigen demgegenüber 
nur geringe Anteile und i n den einzelnen Monaten eine unter­
schiedliche Rangfolge ( Tab.15). 

2.3 ENERGTEFLUß DURCH DIE MAKRCFAUNA 
Der Energiefluß durch die Makrofauna des Seegras-Watts beträgt 

-2 -1 
85 g C"m .Jahr . Auch im Seegras-Watt wird das Maximum des 
Energieflusses bereits im Frühjahr erreicht (Abb. 19 c ) und (Tab. 16). 
In den Scnmermonaten sind die Werte niedriger, steigen aber 
im Spätsommer noch einmal (Abb. 19 c ) . 

Tab. 16 Energiefluß durch die Makrofauna des Seegras-Watts 
im Jahresgang 

Monate 
M A M J * J • A. S 0 

Ehergiefluß ^ ^ „ ? ^ ^ ^ ^ g q 

g C m M 1 

% an Ehergiefluß 1 4 - 9 1 5 ' 8 1 3 - 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 beträgt 33 %,der 
Respirationsanteil 67 %. Auch i n dieser Zone fällt im Frühjahr 
ein hoher Produktionsanteil am Ehergiefluß auf. über die Fraßnahrungs­
kette wurden 72 g C.m"2 Jahr" 1 aufgenonmen, über die Detritus-
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Tabelle 15 Bionasse (g afdw m ,jährliches Mittel) und Respiration 
-2 -1 

(ml 02.m std. ), jährliches Mitt e l der Makrofauna im  
Seegras-Watt  

Arten Biomasse Respiration 
g afdw.m 2 % ml 0 2.m* 2std~ 1 % 

Hydrobia ulvae 25,21 83,55 15,09 79,05 
Littori n a l i t t o r e a 0,12 0,40 0,05 0,26 
Lit t o r i n a jugosa 0,75 2,49 0,18 0,94 
Lit t o r i n a obtusata 0,01 0,03 0,01 0,05 
Betusa obtusa 0,01 0,002 0,01 0,05 
Cerastoderma edule 0,27 0,89 0,06 0,31 
Maooma 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 
Arenicola 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 
Bteone longa 0,03 0,10 0,15 0,79 
Scoloplos armiger 0,35 1,16 0,62 3,25 
Pygospio elegans 0,01 0,03 0,01 0,05 
Tubifex oostatus 0,06 0,20 0,22 1,15 
Bdukemius benedenii 0,12 0,40 0,34 1,79 
Crustaoeen gesamt 0,0066 0,021 0,01 0,05 
Lineus v i r i d i s 0,02 0,07 0,01 0,05 
Äraphiporus l a c t i -
f loreus 

0,004 0,01 0,01 0,05 

30,17 100,0 19,09 100,0 
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Abb. 19 a) Monatliche Sekundärproduktion der Makrofauna im Seegras-Watt 
i n g C m~2Monat""1. 

b) Respiration der Makrofauna im Seegras-Watt i n g C nT 2 

Monat"1-, (vgl. Abb.18 b) 
c) Energiefluß durch die Makrofauna im Seegras-Watt i n g C 

m'-Wanat"1. (vgl. 18 c ) 
d) Sekundarproduktion(P),Makrofaunarespiration(R)un^ Energiefluß (A) 

durch die Makrofauna pro Jahr, (g C rrf 2 J ~ 1 ) . ( v g l . 18 d ) 
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nahrungskette 13 g Cm" .Jahr"'. 
Das Seegras-Watt i s t die Gemeinschaft mit dem höchsten Energie­
fluß bezogen auf die Flächeneinheit. Wegen der r e l a t i v geringen 
Flächenausdehnung dieser Gemeinschaft von nur 20.02 ha im 
Untersuchungsgebiet werden i n diesem Jahr 1.70x10 gC bzw. 
17 to C von dieser Makrofaunagemeinschaft aufgencnmen. 

3. DIE NERE1S-OOI©PHIIJM-ZONE 

3.1 SEKÜNDSRPRODÜKTiasr 

Die Jahresproduktion der Makrofauna beträgt i n der Nereis-
-2 -1 

Corophium-Zone 17.24 g a fdw m J (Abb.20 d). Für eine 
mittlere Biomasse von 16.48 g m entspricht dies einem 
P/B-Verhältnis von 1.05. 
83% der gesamten Makrofaunabicmasse entfallen auf Hydrobia 
ulvae und Maccma balthica. Die Gesamtproduktion dieser beiden 

-2 -1 
Arten beträgt i n der Nereis-Corophium-Zone 14.34 g m J . Bei 

—2 
mittlerer Biomasse von 13.72 g m folgt daraus ein P/B-
Verhältnis von 1.05. Die Jahresproduktion der Restfauna ergibt sich 

-2 
durch Anrechnung der mittleren Biomasse von 27.6 g m mit 
dem P/B-Verhältnis von 1.05. Der Produktionswert für die Rest-

-2 -1 
fauna beträgt demnach 2.90 g m m J ( Abb.20 d). 
Das Maximum der Gesamtproduktion der Makrofaunagemeinschaft 
wird i n der Zeit zwischen Mai und Juni erreicht und entspricht 
einem V i e r t e l der Jahresproduktion ( Abb.20 a) und (Tab. 17) .Während des 
Frühjahrs bis Juni sind bereits etwas mehr als die Hälfte 
der Jahresproduktion erreicht. Im Scrrmer sinkt die Produktion 
langsam und im Herbst und Winter i s t das Minimum erreicht. Tab. 17 Sekundärproduktion der Makrofauna pro Monat i n der 
r^eis-Corophiimt-2kx>e 
Monate A 
Sekundärprod.: 
g afdw n f V 1 3 ' 6 

g C n f ^ f 1 2.2 
% an Jahres- 21.0 
Produktion 

M J J A S 0 N 

1.6 4.1 3.1 1.8 1.6 0.8 0.7 
0.9 2.4 1.8 1.1 1.0 0.5 0.4 
9.1 23.7 17.9 10.3 9.3 4.8 3.8 
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In der Nereis-Corophium-Zone sind die einzelnen Nahrungsquellen 
wie folgt v e r t e i l t : 
An der Grenzfläche Sediment/Wässer beträgt das Verhältnis 
der Biomasse von MPB : Bakterien 85 %;15 %. Einschließlich 
des Hiytpplantkon ergibt sich ein Verhältnis von 84 % : 
15 % : 1 %. 
Die " grazing"- Nahrungskette bedingt i n der Nereis-Corophium-
Zone 76 % der Makrofaunaproduktion, die Detritusnahrungs-
kette 14 % und Räuber bilden 9 % an der Makrofaunaproduktion 
(Tab. 18 ). 

3.2 RESPIRATION 
Im Durchschnitt beträgt der Sauerstoffverbrauch der Makro-

-2 -1 
fauna nach Labormessungen 16.58 ml O^n std . 
Der Atmungswert für diese Makrofaunagemeinschaft niirmt von 
A p r i l rasch zu und erreicht das Maximum im Juni (Tab. 19) .Im August 
sind diese Werte dann bereits stark gesunken. Im September 
werden hohe Atraungswerte e r z i e l t , die sich bis Ende Oktober wieder 
vermindern.Im Dezember i s t der Sauerstoffverbrauch noch weiter 
verringert (Abb. 20 b). 

Tab. 19 Messungen der Makrofaunaatmung i n der Nereis-Gorophium-
Zone nach Tahormessungen 
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^^std" 1) 
Dunkelglocke :8.9 22.2 29.0 28.6 15.0 25.5 5.8 - 1.5 

-2 -1 (ml Ô m std ) 
Mi t t e l aus H e l l - 8.8 21.7 30.6 28.8 13.9 24.0 6.4 - 2.2 
und Dunkelglocke : 

Der im Freiland gemessene Gesamtsauerstoffverhrauch (S t) zeigt 
im Juni das Maximum und im Dezember das Minimum . Die Differenz 
zwischen Gesarr±sauerstoffverbrauch (St> und der experimentell 
ermittelten chemischen und biologischen Sedimentatinung (S^ + S^) 
ergibt i n der Zeit von A p r i l b i s Juni einen höheren Sauerstoffverbrauch 



Tabelle 18 Sekundärproduktion der Makrofauna pro Jahr ( g afdw m J ) i n der Nereis-Corophium-Zone 
des Königshafens 1980 und deren Zuordnung zur grazing- -und Detritusnahrungskette. 

Arten Gesant Jahres­
produktion 

-2 -1 
(g afdw m J ) 

-2 -1 
Sekundärproduktion einzelner Nahrungsketten ( g afdw m J ) 
graz ing-Nahrungskette 
Benthos Plankton Detritusnahrungskette Räuber 

Hydrobia ulvae 14,00 11,85 - 2,20 -
L i t t o r i n a jugosa 0,04 0,04 - - -
L i t t o r i n a l i t t o r e a 0,01 0,01 - - -
Maooma 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 - - 0,12 
Nereis diversicolor 1,56 - - 1,56 
Pygospio elegans 0,02 0,02 0,01 0,01 -
Tubifex oostatus 1,02 i 0,86 - 0,16 -
Edukemius benendii 0,01 0,01 - 0,01 -
Corophium voltutator 0,08 0,01 0,01 0,01 -
Dipterenlarven 0,02 0,02 0,01 

Sunne 17,48 
r 
13,16 0,01 2,43 1,68 



_9 Tabelle 20 Biomasse (g afdw m jährliches Mittel) und 
Respiration (ml CLstd , jährliches Mittel) der 
Makrof auna i n der ifereis-Corophium-Zone 

Arten Biomasse 
g afdw.m"^ % 

Respiration 
-2 -1 ml 0,,.m std % 

Hydrobia ulvae 12,83 77,85 10,10 60,92 
Littori n a jugosa 0.04 0,24 0,01 0,06 
Lit t o r i n a l i t t o r e a 0,003 0,02 0,01 0,06 
Maooma balthica 0,89 5,40 0,12 0,72 
Mya arenaria 0,01 0,02 0,01 0,06 
Anaitides mucosa 0,01 0,02 0,01 0,06 
Capitella capitata 0,01 0,06 0,01 0,06 
Eteone longa 0,11 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 
Oorophium 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 Labarmessungen ermittelten Wert für die 
Makrofauna entspricht. In dieser erhöhten Restatmung spiegelt 
sich die erhöhte Aktivität des Mikrophytobenthos wieder, das 
zu dieser Zeit i n der Nereis-Ctorophium-Zone zu besonders 
dichter Fleckenbildung neigt. Zur Berechnung des Makrofauna­
anteils an der Gesamtrespiration werden daher Laborergebnisse 
der Makrofaunaatmung verwendet. 
Die Anteile der Makrofaunaatmung an der Gesamtrespiration 
liegen im A p r i l bei nur 9,57 % und nehmen im Verlauf des 
Scnmers zu. Im J u l i betrugen sie bereits 38,79 % und bis 
Oktober i s t i h r A nteil auf 67,9 % angestiegen. Im Dezember 
i s t der An t e i l wiederum geringer (26,06 % ) . 
Die Aufschlüsselung der Makrofaunaatmung nach einzelnen 
Arten zeigt auf der einen Seite die große Bedeutung von 
Hydrobia ulvae auch i n dieser Zone, auf der anderen Seite 
wird hier ein r e l a t i v hoher Anteil an Sauerstoff durch 
Nereis diversicolor veratmet. Als Besonderheit kann i n diesem 
Wattbereich der kleine Oligochaet Tubifex spec. recht hohe 
Anteile an der Gesamtatmung haben (Tab. 20 ). 

3.3 EMERGIEETJÜß DURCH DIE MAKROFAUNA 

Der Energiefluß durch die Makrofaunagemeinschaft der Nereis-
-2 -1 

Corcphium-Zcne beträgt 34.67 g C"m Jahr (Abb 20 ).Das 
Maximum des Ehergief lusses wird im Gegensatz zu den anderen 
beiden Gemeinschaften erst zwischen Juni und J u l i erreicht, 
während i n den Wintermonaten kaum ein öiergiefluß meßbar i s t (Tab. 21). 

Tab. 21 Energiefluß durch die Makrofauna der Nereis-Gorophium-Zone 

Monat A/M M/J J/J J/A A/S S/O O/N N/D 
Energiefluß 

3,7 1,5 1,0 ( g C m-2M~1) 4,9 5,7 7,8 5,7 4,5 3,7 1,5 1,0 

Energiefluß % 14,2 16,3 22,5 16,4 12,9 10,7 4,2 2,8 
pro Jahr 

Etwa 2/3 des Ehergieflusses durch die Makrofauna der Nereis-
Gorophium-Zone gehen durch Hydrobia ulvae. Der Produkticnsanteil 
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Abb. 20 a) Monatliche Sekundärproduktion der Makrofauna i n der 
Nereis-Corcphiurrt-Zone i n g C irf 2Monat~ 1. 

b) Respiration der Makrofauna i n der Nereis-Corophium-Zone 
i n g C nf 2Monat~ 1. (vgl.Abb.18 b) 

c) Energiefluß durch die Makrofauna i n der Nereis-Gorophium-Zone 
i n g C n f ^ n a t " 1 . (vgl. Abb. 18 c) 

d) Sekundärproduktion (Pk Makrofaunarespiration (R) und Qiergiefluß (A) 
-2 —1 

durch die Makrofauna pro Jahr i n g C m J . ( vgl.Abb. 18 d) 

http://vgl.Abb.18
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an der Gesamtassimilation beträgt etwa 30 %, die Respiration 
70 %. In der ersten Hälfte des Jahres i s t der Produktions­
a n t e i l höher a l s i n der zweiten, übersteigt jedoch zu keiner 

-1 
Zeit den Respirationsanteil, 25,81 g C.Jahr werden von 
der Makrofaunagemeinschaft über die Fraßnahrungskette 

-2 -1 
auf geronnen. 4,76 g C *m "Jahr über die Detritusnahrungs-
kette. Insgesamt i s t der Eüergiefluß durch die Makrofauna 
der Nereis-Corophium-Zone sehr v i e l geringer a l s i n den 
beiden anderen Gemeinschaften, legt man a l s flächenmäßige 
Ausdehnung der Nereis-Corophium-Zone im Königshafen 21.8 ha 

-7 

zugrunde, so werden auf dieser Fläche 7.56 x 10' g C 
pro Jahr von der Makrofauna verwertet. Dies entspricht 
7.56 to C pro Jahr. 
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V. PHDDUKTICN UND EXPIRATION DOMINANTER MAKRDFÄÜNAPOPÜLATICNEN 

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 Grundgrößen zusammen. 
Die Produktion einer Population besteht wiederum aus der Surtme 
der Produktion der verschiedenen Altersgruppen der Population. 
Innerhalb einer Altersgruppe bestimmen das individuelle Wachstum 
und die Veränderungen der Individuenzahlen pro Zeiteinheit 
die Produktion. 
Da i n den untersuchten Gemeinschaften einzelne Arten besonders 
hervortreten und die Produktion und Respiration der Gemeinschaft 
bestiitmen, s o l l im folgenden die Altersstruktur, das 
individuelle Wachstum, das Populationswachstum, die Produktion, 
die Respiration und der Energiefluß solcher dominanter Arten einzeln 
behandelt werden. 

1. HYDROBIA ULVAE 

Hydrobia ulvae i s t i n allen drei untersuchten Gemeinschaften 
die dominante Art. Uber die Produktion dieser Art l i e g t b i s ­
her nur die Arbeit an der Population im Grevelingen-Ästuar 
(WOLFFv DE W0(LF,1977) vor. 
Wegen der Bedeutung dieser Art im Ökosystem des Wattenmeeres 
als direktes Verbindungsglied zwischen der benthisehen 
Primärprodukticn und der Aufnahme durch verschiedene wirbel­
lose Räuber (Orangen, Carcinus), Fische und Vögel (Brandente 
und verschiedene Regenpfeifer) sind im folgenden einige 
für die Produktion der Art wichtige Grundgrößen näher aufge­
führt, die bei den anderen Arten des Watts häufig bereits 
untersucht sind, die aber zum Verständnis des zeitlichen 
Verlaufs der Produktion beitragen. Im Zusanmenhang mit dem 
individuellen Wachstum der Art wird daher auch die Wachstums-
rate, die spezifische Wachstumsrate, der Biergieverlust und 
das Verhältnis von spezifischer Wachstimsrate zum Energie-



- 75 -

verlust behandelt. Unter dem Populationswachstum sind die 
negativen und positiven Bestandsveränderungen, die daraus 
abgeleitete Form der Wachstumskurve, die Wachstumsrate 
als Differenz aus spezifischer Vermehrungsrate und 
spezifischer Sterblichkeitsrate und die Nettoreproduktions-
rate aufgeführt. 

1.1 ÄLTERSVEKEEILUNG 
Un verschiedene Altersklassen zu unterscheiden, wurden 
die Individuen nach Größenklassen sortiert ( größer 3ftm, 
3 irm- 2nm, 2 uro- 1 ran ) und getrennt gewogen. Aus den 
Gewichten der einzelnen Größenklassen lassen sich deutlich 
drei Grippen unterscheiden. 

Die Mehrzahl der Tiere entstamnt dem B r u t f a l l 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 Qnde der Wachstumsperiode. 

Zur O-Gruppe zählen kleine Individuen mit Gewichten im 
0,10 mg. Tiere dieser Gruppe sind jedoch von der vorher 
genannten Grippe gut zu unterscheiden, da sie zu einem 
Zeitpunkt erscheinen, an dem Tiere der I-Gruppe bereits 
fast das Doppelte an Gewicht erreicht haben. 

Tiere, die am Anfang einer Wachstumsperiode über 0,40 mg 
wiegen, sind bereits im Herbst 1979 geschlechtsreif und 
stellen die Elterngeneration der I-Gruppe dar. Diese 
Gruppe wird I*-Gruppe genannt. Die Elterngeneration der O-Gruppe 
zählt nicht zu der i n den untersuchten Gebieten vorkeimenden 
Population. Die Tiere der O-Gruppe sind eingewanderte Nach­
kamen von Frühjahrslaichern benachbarter Gebiete. Im 
Untersuchungsgebiet werden wahrend des Jahres 1980 keine 
Tiere mit Eikokcns gefunden. 

Die Altersverteilung von Hydrobia ulvae i n den dr e i unter­
suchten Gebieten zeigt ein übereinstimmendes Grandouster 
(Abb. 21). Im August 1979 fehlen jugendliche Tiere vollständig, 
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die gesamte Population besteht aus Tieren, die bereits 
älter als ein Jahr sirxl. Im September findet eine Ansiedlung 
junger Tiere statt und damit ändert sich die Altersver­
teilung durch das starke Übergewicht der jugendlichen Tiere. 
Diese Deminanz der Tiere aus dem Septemberbrutfall bleibt 
prägend während des gesamten Winters und Frühlings. Dabei 
verringert sich der Anteil teilweise zugunsten der älteren 
Tiere, bedingt durch die höhere Verlustrate der jüngeren 
Tiere. 

Diese relältiv stabile Altersstruktur, die mit einem 
kontinuierlichen Absinken der Populationsdichte verbunden 
i s t , wird schlagartig im Juni 1980 verändert, wenn die 
ersten Jungtiere des Jahres erscheinen. Dann sind wieder die 
juvenilen Tiere prägend, während die einjährigen und älteren 
Tiere weit kleinere Anteile an der Gesamtzahl bilden. 

Von J u l i bis zum Herbst sind im Arenicola-Watt nur juvenile 
Schnecken vorhanden (Abb. 21 a) . Im Seegras-Watt sind die 
Verhältnisse ähnlich ( Abb. 21 b ) . Im März haben die ein­
jährigen Tiere eine hohe Individuendichte. Ihr A n t e i l 
von 72,19 % überwiegt den der älteren Tiere. 
Der Anteil der älteren Tiere i s t höher als im Arenicola-Watt 
(27,81 % gegenüber 12,73 % ). Auch im Seegras-Watt t r i t t mit 
den jüngsten benthischen Stadien ein entscheidener Wandel 
der Altersstruktur ein. Jetzt prägen die juvenilen Tiere das 
Gesamtbild, während die Anteile der fast einjährigen und 
älteren Tiere rapide zurückgeht. Im Verlauf des Sarmers und 
Herbstes bleibt diese Altersverteilung bestehen, nur die 
ältesten Tiere sind ab August nicht mehr im Gebiet vor­
handen. Im Gegensatz zum Arenicola-Watt bleibt ein kleiner 
Anteil einjähriger Tiere während der Herbst- und Winter-
monate erhalten. 

In der Nereis-Corophium-Zone zeigt sich im Grunde das gleiche 
B i l d , nur tauchen hier die ersten juvenilen Schnecken von 
H.ulvae bereits Ehde Mai auf ( Abb 21 c ). 
Es scheint so, daß die Ansiedlung zunächst i n den flachen 
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Abb. 21 Altersverteilung i n der Hydrobia ulvae-Population des Königshafen zwischen September 1979 
und November 1980. Dargestellt sind die Anteile verschiedener Altersgrippen ( = Gruppe 
I Grippe, I + Gruppe) an der Gesamtpopulation i n Prozent im Arenicola-Watt (a), Seegras-Watt 
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Gebieten erfolgt und sich später auf die tieferen ausdehnt. 
Im Mai werden die Proben im Arenicola-Watt und i n der 
Nereis-Corophium-Zone gleichzeitig genccrmen. Das Seegras-
Watt, das im Mai noch keine jugendlichen Tiere besitzt, wurde 
zwei Wochen früher bearbeitet. Auch i n der Nereis-Corcphium-
Zone bleibt ein geringer Anteil einjähriger Tiere im Winter 1980 
erhalten. Er s t e l l t 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 
erstenmal laichen. Auf eine präreproduktive Phase von 19 Monaten 
folgt danach eine kürzere reproduktive Phase, die bei den 
älteren Tieren nur 1-2 Monate dauert. Die Elterngeneratian 
dieser Grippe läßt sich noch weit nach ihrer reproduktiven 
Phase im Spätsommer 1979 bis i n den J u l i 1980 hinein nach­
weisen, so daß sich daraus noch eine postreproduktive Phase 
von ungefähr einem Jahr für Hydrobia ulvae bestimmen läßt. 

1.2 INDIVIDUELLES WACHSTUM 

Die Individualgewichte der Tiere der I -, I- und O-Gruppe verändern 
sich im Jahresverlauf sehr stark. Besonders deutlich wird 
der Einfluß der Jahreszeit auf das Wachstum dieser Art im 
Arenicola-Watt, wo die Beobachtungen zum August 1979 zurückreichen 
(Abb 22 a ). Zu diesem Zeitpunkt i s t nur die I+-Gruppe vor­
handen, i n der einige Tiere Eikokons tragen. Die Tiere dieser 
Grippe haben ein Gewicht zwischen 0.45-0.50 mg. 
Sie nehmen nur noch wenig an Gewicht zu. 

ad e September 1979 t r i t t ein B r u t f a l l ein. Nach der An­
siedlung der Jungtiere im Benthos l i e g t i h r Anfangsgewicht 
bei 0.04 mg. Sie wachsen i n den darauffolgenden 2-3 Oktcber-
wochen noch auf etwa das Vierfache ihres Anfangsgewichtes an. 
Es i s t nicht zu beantworten, ob ein B r u t f a l l zu dieser Zeit 
al s normal oder verspätet anzusehen i s t . Es i s t möglich, daß 
der extrem harte Winter des Jahres 1978/79 und das kalte 
Frühjahr 1979 eine Verzögerung i n der Laichsaison von H.ulvae 
im 4-8 Wochen zur Folge hatte, so daß es sich hier um einen 
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verspäteten, sonst im J u l i auftretenden B r u t f a l l handelt. 
Zu Beginn des Novembers 1979 zeigen die adulten Tiere der 
I+-Gruppe keinen Gewichtszuwachs mehr. Die Jungtiere der 
0- Gruppe verlieren von nun an Gewicht. Der Anfang des 
Novembers s t e l l t scmit das Endet der Wachstumsperiode dar. 
Die Tiere haben das Maximalgewicht der Wachstumssaison 
erreicht. 

Im Verlauf der Monate November bis März niirrtt das Gewicht 
der Tiere der I + - und I-Gruppe ab. 
Im März i s t das Minimum an Gewicht erreicht. Die ge­
schlechtsreif en Tiere haben i n dieser Zeit etwa 12 % ihres 
Ausgangsgewichtes im November verloren, die Jungtiere 
sogar 44 %. 

In der Zeit zwischen Anfang und Mitte März fällt der 
erneute Beginn der Wachstumsperiode. Von nun an wachsen 
die adulten Tiere im Arenicola-Watt kontinuierlich bis 
zum Ehde der Wachstumssaison im November 1980. 
Sie tragen i n dieser Wachstumsphase keine Eikokons. 

Die im Juni 1980 eingewanderten Jungtiere (O-Gruppe) 
zeigen höhere Anfangsgewichte (0.15 mg) als die Tiere der 
1-Gruppe im September 1979. Die O-Gruppe wächst i n der Zeit 
bis zum November 1980 auf 0.24 mg heran. 

Die Tiere der I- Grippe sind nur bis zum Ju n i / J u l i im 
Arenicola-Watt anzutreffen, i n den übrigen Monaten halten 
si e sich im Seeqras-Watt auf. So findet man im Saimer 
und Spätsommer im Arenicola-Watt nur wenige adulte und 
zahlreiche junge Tiere nebeneinander. 

In den anderen untersuchten Lebensräumen liegen die Be­
obachtungen nur für das Jahr 1980 vor. Auch hier beginnt 
die Wachstumssaison im März. Im Seegras-Watt sind die Wachs­
tunsverhältnisse identisch mit denen im Arenicola-Watt (Abb 22 b). 
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Die Ausgangsgewichte der einzelnen Altersgruppen zu Beginn 
der Wächstumsphase weisen keine wesentlichen Unterschiede 
zwischen beiden Siedlungsgemeinschaften auf. In der folgenden 
Zeit jedoch i s t das Wachstum der I-Gruppe im Seeqras-Watt 
schneller als im Arenicola-Watt, während die adulten Tiere im 
Arenioola-Watt stärker wachsen. Die Tiere der I+-Gruppe ver­
schwinden im Verlauf des Juni aus dem Seeqras-Watt. 
Hier sind ab Juni nur Einjährige und Jungtiere vorhanden. 

Die Nereis-Oorophium-Zone unterscheidet sich von den anderen 
Gemeinschaften durch das Vorkannen besonders großer, 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 A p r i l bis J u l i vorhanden ( Abb 22 c ). 
Die Tiere der I - und O-Gruppe zeigen i n ihrem Wachstum und 
ihren Anfangsgewichten keine Unterschiede zu Seegras- und 
Arenicola-Watt. Die einjährigen Tiere zeigen am Ende der 
Wachstumsphase ein mximales Individualgewicht von 0.65 bis 
0.69 mg. Im Seegras-Watt haben Tiere der gleichen Gruppe am 
Ehde Gewichte von 0.62 mg. Die O-Gruppe erreicht i n der 
Nereis-Corophium-Zone 0.30 mg, im Seeqras-Watt 0.26 mg und im 
Arenicola-Watt 0.24 mg am Ende der Wachstumsperiode. 

a» Wachstumsrate 
Eine bessere Chrakterisierung als durch die Individualgewichte 
erfährt das Wachstum durch die Betrachtung der Wachstumsrate, 
den Zuwachs pro Zeiteinheit. Die Wachstunsrate wird durch die 
Änderung der mittleren Individualgewichte (Aw) pro Zeitinter­
v a l l (4 t) bestimmt : |£ * ( w ^ ) / ( t ^ ) . 
Die aus enpririschen Werten berechneten Kurven des Individual­
gewichtes werden als Berecdmungsgrundlage herangezogen. Die 
Wachstumsrate i s t i n allen Fällen zu Beginn einer Wachstums­
phase am höchsten. Mit zunehmendem Körpergewicht niitint sie ab, 
und am Ende einer Wachstumsphase kann die Wachstimsrate auf 
Werte im 0 absinken. Im Winter nimmt die Wachstumsrate auch 
negative Werte an, da bei niedrigen Temperaturen keine Nahrung 
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Individual gewicht 
(mg afdw) 

^ ^ ^ ^ ^ ^ 

I-Gruppe 
^ O-Gruppe 
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1979 1980 

a 

Abb. 22 Veränderungen des Individualgewichtes verschiedener 
Altersgrippen von Hydrobia ulvae im Königshafen während 
des Zeitraumes von August (1979) bis November (1980) im 
Arenioola-Watt (a), Seegras-Wätt (b) und i n der Nereis-Ctorophium-
Zane (c). 
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aufgenommen wird, der verringerte Stoffwechsel jedoch aufrecht­
erhalten werden muß. Der dann zu beobachtende Gewichtsverlust 
zeigt, daß Reservestoffe abgebaut werden. Wahrend Phasen des 
negativen Wachstums i s t die Wachstumsrate zu Beginn besonders 
niedrig und steigt dann langsam an. Eine Übersicht über 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 Qide der Wachstums­
periode 1980 bei verschiedenen Altersgrippen von 
Hydrobia ulvae i n 3 Wattgemeinschaf ten des Kchigshafen. 

Wachstumsrate -1 
tyig afdw Tier Tag -

1) 
a) Arenicola-Watt Winter Beginn der 

Wachstumsperiode 
Ende der 
Wachstumsoeriode 

I + Grippe -0.71 bis -0.36 3.50 2.14 
I - Grippe -0.56 bis -0.28 2,46 -
0 - Grippe — 0.78 0.58 

b) Seegras-Watt 
I + - Gruppe - 3,43 -
I - Gruppe - 4.06 0,96 
0 - Grippe — 1,24 0,61 

c) Nereis-
Cbrophium-Zane 

I + - Grippe - 4,00 -
I - Grippe - 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 gewonnen wird. Sie läßt sich daher auch i n Prozenten 
des mittleren Körpergewichtes ausdrücken. Nach WINBERG (1971) 
versteht man unter der spezifischen Wachstumsrate (c w ) den 
Unterschied im Individualgewicht ( w2~w1) zu zwei Zeitpunkten, 
d i v i d i e r t durch das Zeitin t e r v a l l (t2«t1), bezogen auf das 
mittlere Gewicht während der betrachteten Zeitperiode: 

V 2< w2" w1 ) / \ (w 2 + W l) (t^-t,) 

Diese Formel s t e l l t jedoch nur für Wachstumsprozesse, i n denen 
w 2«w 1 < 0.10 i s t , eine genügende Näherung dar. Da aus den 

Messungen an Hydrobia ulvae hervorgeht, daß diese Bedingung 
erfüllt wird und das Zeitintervall mit 10 Tagen sehr k l e i n ge­
wählt wird, reicht die angegebene Formel für die Berechnung 
der spezifischen Wachstumsrate von Hydrobia ulvae aus. 

Maximal kann der tägliche Zuwachs über 2 % der organischen 
Körpersubstanz zu Beginn einer Wachstumsperiode erreichen (Tab. 23) .Bei 
größeren Tieren (I+-Gruppe) i s t die spezifische Wachstumsrate 
auch zu Beginn einer Wachstumsperiode geringer. Die Abhängigkeit 
van mittleren Individualgewicht könnt bei der spezifischen Wachs­
tumsrate besonders zum Ausdruck. 
Tab.23 Spezifische Wachstumsrate von Hydrobia ulvae im Königshafen 

(Maximalwert zu Beginn einer Wachstunsperiode i n % vom Körpergewicht) 

Größengrippe l+(März/April I (März/April) O(Juni) (Beginn des Wachstuns) 
Arenicola-Watt 0.76 % 2,00 % 0,48 % 
Seegras-Watt: 0,84 % 2,34 % 1,71 % 
Nereis-CörophiiÄn- 0,44 % 2,00 % 1,81 % 
Zone 

Die spezifischen Wachstimsraten im Seegras-Watt und i n der 
Nereis-torophium-Zone stürmen gut mit denen im Arenicola-Watt 
überein (Abb.23) . Die spezifischen Wachstumsraten der O-Gruppe 
sind auffallend geringer als die der I-Gruppe am Anfang ihrer 
Wachstimsperiode. 



84 -

•2/3. 

• 1.5. 

•1.0. 

• 0.5, 
\ 

o j ^ 

-0,5. 

I-Gruppe 

/ ^ ^ ^ ^ ^ ^ ^ ^ 
/ I*-Gruppe 

A S O N D J F M A M J J A S O 

% 
! 

2.0 1 

"5 J 
i 

tflJ 
i 

05 J 

0. 

054 

I" Gruppe 

% 

20-

15-

UD­

OS. 

* Gruppe 

' I-Gruppe o 

-05 

I-Gruppe I-Gruppe. 

J F M A M j J A S O N " CT* J F M ' A ' M ' J ' J ' A ' S ' O ' N O 

b c 
Abb. 23 Veränderungen der spezifischen Wachstumsrate verschiedener 

Altersgruppen on Hydrobia ulvae im Kcnigshafen im Arenicola-Watt 
(a), im Seegras-Watt (b) und i n der Nere is-Corophium-Zone (c). 
Die Werte für das Arenioola-Watt umfassen den Zeitraum von 
August (1979) bis Oktober (1980), für das Seegras-Watt g i l t der 
Zeitraum von März (1980) bis November (1980), und für die 
Nereis-Cbrophiuip-Zone von A p r i l (1980) bis Dezentoer (1980). Die 
spezifische Wachst\*nsrate wurde nach der Formel c w= 2 (ŵ -ŵ ) /| 
(w2+w.j) ( t j - t ^ berechnet. w2 und ŵ = Individualgewichte zur 
Zeit t 2 und t ^ . 
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Dies l i e g t an dem späteren Beginn der Wächstumsperiode der 
O-Gruppe, die j a erst ab Juni a u f t r i t t . Vergleicht man die 
Anfangs-Wachstumsraten der O-Gruppe mit denen der I-Gruppe 
zur gleichen Zeit (Juni), so sind daher im Seegras- und Nereis-
Corophiumwatt die Wachstumsraten der O-Gruppe deutlich höher. 
Wie bereits für die absolute Wachstumsrate beschrieben, sinken 
auch die Werte der spezifischen Wachstumsrate mit dem Fort­
schreiten des Wachstums. 

Mit H i l f e der spezifischen Wachstumsrate läßt sich die Art des 
Wachstumsverlauf best innen. Bei konstanter spezifischer Wachs­
tumsrate l i e g t expcnentielles Wachstum vor. Wenn die spezifische 
Wachstumsrate, wie i n disem Fal l e , mit zunehmendem Körpergewicht 
sinkt, verläuft das Wachstum parabolisch. Das parabolische 
Wachstum i s t nach WINBERG (1971) der am weitesten verbreitete 
Wachstumstyp im Tierreich. 

c. Verhältnis der spezifischen Wachstumsrate zum Ehergieverlust 

Die Ursache für das Absinken der spezifischen Wachstumsrate mit 
zunehmendem Körpergewicht bei dem parabolischen Wachstums typ 
liegen i n der Abhängigkeit der Stoff Wechselintensität von der 
Größe des Individiums. Die spezifische Wachstumsrate c w i s t 
umgekehrt proportional zum Alter, und die Konstante b aus der 
Größenbeziehung der Stoffwechselrate sp i e l t als Proportionalitäts­
faktor eine wichtige Rolle. 

- 1 

cw~ (1-b)t (Winberg 1971) 

Voraussetzung für diese Gleichung i s t , daß das Alter (t) von 
dem Zeitpunkt an bestimnt wird, an dem w= 0 i s t (Eiablage). 
Wögen dieses Zusammenhanges wird das parabolische Wachstum 
meist durch eine konkave Kurve repräsentiert, b i s t inmer 
kleiner a l s 1. Die parabolische Wachstimsrate sinkt also mit dem 
Al t e r auf Grund des Absinkens der spezifischen Stoffwechselrate 
mit ansteigendem Körpergewicht . Das Individualgewicht steigt 
weiter an. 
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Die Beobachtungen des Wachstums von Hydrobia ulvae zeigen 
jedoch, daß die aus den Wachstumskurven ermittelte spezifische 
Wachstumsrate schneller mit dem Gewicht absinkt, als es nach 
den Messungen der Stoffwechselraten zu erwarten wäre (Abb.34-36). 
Beim parabolischen Wachstum sinkt die spezifische Wachstumsrate 
nicht a l l e i n auf Grund des Abnehmens der gewichtsbezogenen Stoff­
wechselrate mit zunehmender Größe, saidern da das Verhältnis 
von Wachstumsrate zu Energieverlust kleiner wird. 

Das Verhältnis von Wachstum zu Energieverlust i s t stark ab­
hängig von der Ernährungssituation des betreffenden Tieres und 
der Temperatur. Werte über 1 kennen nur unter guten Er­
nährungsbedingungen erreicht werden. Wird das Wachstum gleich 
0, dann i s t auch das Verhältnis von Wachstum zu Energieverlust 
gleich 0. In diesem F a l l wird gerade so v i e l an Energie auf ge­
narmen wie verloren wird. Negative Wachstumsraten sind i n 
den Wintermonaten häufig. Liegt das Verhältnis Wachstum zu 
öiergieVerlust zwischen 0 und- 1, dann i s t der Gewichtsverlust 
geringer als der Energieverlust. Die Tiere nehmen dann noch 
geringfügig Nahrung auf, die jedoch den Energieverlust nicht 
deckt. Wenn das Verhältnis von Gewichtsverlust zu Biergiever-
lust ungefähr gleich -1 i s t , dann i s t der Gewichtsverlust mit 
dem Energieverlust identisch und es wird keinerlei Nahrung 
aufgenenmen. 

d. Bnergieverlust 

Zur Bestimnung des Ehergieverlustes werden die Ergebnisse 
der Respirationsmessungen von Hydrobia ulvae benutzt. Die 
Messungen ergeben genaue Größen- und Respirationsbeziehungen 
i n dem Tenperaturbereich von 0-20 °C, i n Stufen von jeweils 
5°C (vgl Kapitel Respiration). Respiration und Individualge­
wicht sind räch log R=log a+b logw miteinander verknüpft. 
Hier s t e l l t b e i r * Ronstante dar,die die Gewichts- bzw. 
Oberf lächerprqporticnalität der Respiration ausdrückt und 
in engen Grenzen temeraturabhängig i s t . Für H. ulvae wird 
die Ttoperaturabhängigkeit von b berechnet : b= 0,0114 t -
0,69 (r=+ 0,91). Der Koeffizient a s t e l l t die Inspiration eines 
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Tieres von einer Bezugsgröße dar (1g). Sie i s t stark 
tenperaturabhängig. Die Tenperaturabhängigkeit kann durch 
die Van't Hoff-Arrhenius Gleichung dargestellt werden. 
Hier wurde die Abwandlung dieser Funktion von WINBERG (1971) 

t 
v=vo<* 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 dertnach : 

v= 0,00708 . 1,2682X= 0,0089791 x mit<X= 1,2682 

Zur Berechnung des Ehergieverlustes werden für jeweils eine 
Zeitperiode von 10 Tagen die mittlere Wassertenperatur (t) im 
Jahr 1980 bestürmt. Aus der Beziehung 

^ = 0,0089791 t 

wobei T1 den Sauerstoffverbrauch eines Tieres von 1 g 
Körpergewicht und t die Tenperatur da r s t e l l t , wird für jedes 
t das zugehörige berechnet. Der Biergieverlust eines Tieres 
von 1 g afdw i n g afdw entspricht nun dem T1 m u l t i p l i z i e r t 
mit dem axycalorischen Koeffizienten, bezogen auf den Kalorien­
gehalt pro g afdw. Als oxycalorischer Koeffizienz wird dabei 
0,486 (WINBERG 1971) und als Kaloriengehalt 42 53 cal.g 
afdw ( JäNSSCN v WULFF, 1977) eingesetzt. Uta den Biergiever-
lu s t des einzelnen Tieres zu berechnen,wird die Formel für 
die Respirations-Größenbeziehung benutzt, R= aw , und i n 
Energieverlust ausgedrückt : 

T = Tjwb 

Aus den Wachstumskurven werden für die gleichen 10-Tage-
Perioden das mittlere Individualgewicht der Tiere pro Alters­
klasse und der Koeffizient b aus der oben angegebenen Gleichung 
für die herrschende mittlere Tenperatur berechnet. 

Es zeigt sich, daß der auf diese Weise ermittelte öiergieverlust (Tab. 24) 
pro Tier um so höher i s t , je höher die Ttenperatur der Ungebung 
i s t . 

Tfcb.24 Energieverlust verschiedener Altersgruppen von Hydrobia ulvae 
i n Arenicola-Watt während eines Jahres 

Monate: J F M A M 3 J A S O 

I+-Gcuppe: 0.98 1,14 1,21 2,24 5,88 16,16 16,26 19,39 22,65 17,33 

I -<äxppe 0,37 0,41 0.40 0,79 2,43 6,89 — — — — 

O -Qn&pe 4,73 4,98 6,57 5,19 O -Qn&pe 4,98 6,57 
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Das Maximum des Energie Verlustes l i e g t im Monat August. Dagegen 
i s t der ßiergieverlust der Tiere Anfang Februar i n der I+-Gruppe 
und i n der I-Gruppe am geringsten. Für die I-Gruppe stimnt 
der Energieverlust während der kalten Jahreszeit mit dem Ge­
wichtsverlust sehr gut überein. Dies kennzeichnet ein Ver­
hältnis von Wachstum zu Öiergieverlust von nahe -1 (vgl. Seite 
42). In der I*-Gruppe l i e g t das Verhältnis nur bei 0.5. Bei 
den älteren Tieren i s t der Gewichtsverlust geringer als auf 
Grund des Energieverlustes zu erwarten wäre. In der I-Gruppe steigt 
bereits Mitte Februar das Verhältnis Wachstum zu öiergieverlust 
von -1 auf -0.7 Ende März schwach an. Die langsam steigenden 
Wassertenperaturen und das zu dieser Zeit reichste Nahrungs­
angebot des Jahres ( Diatcmeenblüte) sorgen dafür, daß das 
Wachstum im Vergleich zum. ebenfalls steigenden Energieverlust einen 
irtmer größeren Wert anninirrt. Anfang A p r i l überwiegt das Wachs­
tum deutlich bei den jungen Tieren, während bei den älteren 
Tieren ein Verhältnis von 0 darauf hindeutet, daß zu dieser 
Zeit das negative Wachstum aufgehört hat, ein reales Wachstum 
jedoch noch nicht begonnen hat. Bereits Mitte A p r i l überwiegt 
das Wachstum den Energieverlust deutlich i n der I-Gruppe, i n 
der I+-Gruppe i s t dies erst 10 Tage später der F a l l . 
Im Verlauf des Mai hat das Wachstum von Hydrobia ulvae noch 
recht hohe Werte, das Verhältnis von Wachstum zu Ehergie-
verlust sinkt jedoch ab, da von nun an der Energieverlust wegen 
der steigenden Tenperaturen inmer höher wird, während das 
Nahrungsangebot abniitmt. Diese Tendenz setzt sich bei den Tieren 
der I +-und I-Gruppe bis zum Ehde der Wachstumssaison fo r t . 

Die Tiere der O-Gruppe zeigen nach ihrem Auftreten im Juni 
ein geringeres Verhältnis von Wachstum zu Energieverlust a l s 
die älteren Tiere zu Beginn der Wachstumsphase. Die Gründe dafür 
sind i n den r e l a t i v hohen Wassertenperaturen zu suchen, die zu 
Beginn der Wachstimsphase der O-Gruppe herrschen und einen höheren 
Energieverlust zur Folge haben als die älteren Tiere im Marz 
(Temperaturen : 3-5°C) bei Beginn ihrer Wachstimsphase hatten. 
Außerdem i s t das Nahrungsangebot im Juni sehr v i e l geringer a l s 
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im März, so daß auch das Wachstum zu diesem Zeitpunkt weit unter 
den potentiell möglichen Wert bleibt. Im Verlauf des Wachstums 
dieser Gruppe sinkt der Wachstums zu Etergieverlust-Wert auf­
fällig geringer ab als bei den älteren Tieren. Er erreicht zwar 
im August sein Minimum, jedoch weisen zu diesem Zeitpunkt 
Wachstum und Energieverlust noch nahezu den gleichen Betrag auf. 
Trotz des geringeren Nahrungsangebotes i s t also noch inner 
ein Wachstum i n dieser Gruppe möglich. Mit dem Kälterwerden 
nimrrt der Qaotient von Wachstum und Ernergieverlust zu auf Grund 
des sinkenden Energieverlustes. 

Im Seegras-Watt zeigen die Tiere der I+-Gruppe bereits zu 
Beginn des März i h r Wachstumsmaximum. Nach 110 Tagen i s t das 
Wachstum dann bereits kleiner als der Energieverlust. Der 
Wert von Wachstum zu Biergieverlust verringert sich v i e l 
schneller als im Arenicola-Watt. Das gleiche g i l t für die 
I+-Gruppe i n der Nereis-Oorcphium-Zone . Die I-Gruppe im 
Seegras-Watt zeigt im Frühjahr ein besonders günstiges Ver­
hältnis zwischen Wachstum und Ehergieverlust. Bis Ehde A p r i l 
überwiegt das Wachstum den Ehergieverlust. 

Schon Mitte März 
erreicht der Quotient den höchsten Wert a l l e r 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 
Grqppe deutlich, dann steigen sie bis zum aide der Wachstums­
saison. 

In der Nereis-Cbrophium-Zone verhalten sich die Tiere der 
I-Gruppe ebenso, nur scheint das Maximum im Frühjahr geringer 
zu sein. Gegen Ende der Saison erreicht der Quotient von 
Wachstum und Biergieverlust höhere Werte bei dieser Gruppe a l s 
im Seegras-Watt. Für die O-Gruppe von Hydrobia ulvae i s t das 
Verhältnis von Wachstum zu öiergieverlust im Seegras-Watt und i n 
der Nereis-GöropWvro-Zone sehr v i e l ungünstiger als im 
Arenicola-Watt, wo es während der gesamten Wachsturasphase größer 
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als 1 bleibt. Die Ursache l i e g t darin, daß im Arenicola-Wätt 
vor allem sehr junge Tiere das gesamte Nahrungsangebot a l l e i n 
nutzen können, während sie es i n den anderen Zonen mit den 
einjährigen Tieren t e i l e n müssen. Wahrscheinlich s t e l l t das 
Arenicola-*fatt ein Kölonisierungsgebiet für junge Schnecken der 
Art Hydrobia ulvae dar.Hier beginnen inmer wieder junge Tiere 
ihr Wachstum und besitzen daher sehr günstige Qjotienten von 
Wachstum zu Energieverlust. 

1.3 PCMJLmCNSWACHSTOM 
a. Bestandsveränderungen 
Die Gesamtindividuenzahl von Hydrobia ulvae zeigt verschiedene 
Phasen der Verändertingen (Tab.25) .Vorherrschend i s t jedoch eine 
abnehmende Tendenz der Populationen der drei Untersuchungsge­
biete. Ein Wachstum der Gesamtpopulation i s t nur von August 
bis September (1979) im Arenicola-Watt und im Satirer im 
Seegras-Watt ( 1980) zu erkennen. (Abb. 24 ab) 

Tfcb.25 Veränderungen der Individuendichte von Hydrobia ulvae 
im Jahr 1980 i n 3 Wattgemeinschaften des Kcnigshafens 
(Gesamtzahl x 1000 nf ) 

Monate: F M A M J J A S 0 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 74 105 46 48 29 — 

Corophium-Zcne 

Die Gesamtindividuenzahl erreicht im September 1979 i h r Maximum 
5 -2 

mit 2,8x10 Ind.'m und sinkt auf fast ein D r i t t e l im 
Februar 1980. Im Laufe des Jahres sind die Veränderungen der 
Population geringfügig. 

Im Seegras-Watt wurde im März ein sehr hoher Wfert der Individuen-
zahl gemessen. Die Individuendichte sinkt sehr schnell im Frühjahr 
und Sarmer und zeigt im Juni i h r Minimum. Von Juni an i s t e i n 
bemerkenswert hohes Ansteigen der Population zu beobachten und 
im November sind die Ausgangswerte nahezu wieder hergestellt. Für 
diesen Anstieg i s t wahrscheinlich das durch die reiche Ejpiphyten-
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bildung erhöhte Nahrungsangebot verantwortlich. 

Gegenüber Arenicola- und Seegras-Watt i s t die Anzahl von Hydrobia  
ulvae i n der Nereis-Corophium-Zcne nur gering (Abb.24 c) und (lab.25]. 
Im Mai besitzt die Individuenzahl ihr Maximum. Die Trendwenden 
i n der Pcpulaticnsentwicklung sind im wesentlichen durch den 
Wechsel der Dominanz der einzelnen Altersgruppen zu erklären. 
Die ältesten Tiere zeigen i n alle n drei Wattgebieten im Verlauf 
eines Jahres einen deutlichen Rückgang bis zum völligen Verschwinden 
im Juni 1980. In der Nereis-Oortphiiin-Zone und Arenioola-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 Frühjahr folgt 
deutlich einer Kurve mit konkavem Verlauf. 

Von den am Ende der Untersuchung einjährigen Tieren (I-Gruppe) 
läßt sich im August/Septenber 1979 Ansiedlung junger benthischer 
Stadien beobachten. In diese Zeit fällt ein deutlicher 
Anstieg der Individuenzahl dieser Gruppe bis zu einem Maximum 

-2 
von 282 095 Individuen "m . Doch bereits im Oktober fällt die 
Irxlividuenzahl dieser Gruppe rasch. Dieser Trend setzt sich über 
die Wintermonate f o r t und schwächt sich im Frühjahr etwas ab. 
Bereits im J u l i sind im Arenioola-Watt keine Tiere dieser 
Altersgruppe mehr vorhanden. Auch im Seegras-Watt sind zun 
Jahresbeginn zahlreiche Tiere dieser Grippe vorhanden. 
Diese zeigen jedoch bis zun Juni 1980 einen starken Rückgang, 
sind dann von Juni an i n r e l a t i v konstanter Anzahl im Seegras-Watt 
vorhanden. Das schwache Ansteigen der Zahlen i n dieser Alters­
gruppe von Juni bis zun Jahresende im Seegras-Watt muß als 
Zuwanderung gedeutet werden. 
In der Nereis-Oorophiuii-ZOTie sind im Vergleich zu anderen 
Lebensräumen nur wenige einjährige Tiere vorhanden, sie zeigen 
eine deutlich absinkende Tendenz im Jahresverlauf und sind am 
Ehcte des Jahres nur noch i n einzelnen Exenplaren vorhanden. 
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Abb. 24 BestarriverärKterungen bei verschiedenen Altersgruppen 
von Hydrobia ulvae im Arenicola-Watt (a), im Seegras-Watt 
(b) und i n der Nereis-Q3rcphiian-Zone (c). Dargestellt i s t die 
aus den errpirischen Werten (für H e l l - und Dunkelglocke = 
12 Proben pro Monat) berechnete Kurve. 
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Die Jungtiere, die erst im Jahr 1980 im Benthes siedeln, sind 
eine Grippe, die besonders die zweite Jahreshälfte von den 
Individuenzahlen her prägt. Im Arenicola-Watt erscheinen 
Tiere dieser Gruppe im Juni 1980. Bis zum Ende der Wachstums-
saisen 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 Grippe wird die 
Trendwende der Gesamtpopulation im Sommer hervorgerufen. 
In der Nereis-Corophium- Zone i s t die O-Gruppe im Mai i n gleicher 
Größenordnung wie i n den übrigen Wattgebieten vorhanden. 
Die Tiere dieser Grippe zeigen jedoch im Gegensatz zu den 
übrigen Zonen eine expcnentielle Abnahme bis zum Ehde des 
Jahres. Diese Altersgruppe prägt die Population besonders 
stark. 

b, Wachstumstyp und spezifische Wachstumsrate 
Die Population von Hydrobia ulvae zeigt i n den drei Ge­
meinschaften ein charakteristisches Muster für i h r Wachstum. 
Während der r e l a t i v kurzen Phase mit positiven Wachstumsraten 
(Brutfall im Arenicola-Watt, August/September 1979) steigt 
die Dichte exponentiell an und bricht dann abrupt ab, sowie 
a l l e Larvenstadien sich am Boden angesiedelt haben und 
Limitierungen aus der Urwelt an Wirksamkeit gewinnen. Diese 
Form der Wachstumskurve kann durch die Exponentialgleichung 
wiedergegeben werden: 

r : spezifische Wachstumsrate 
TW _ dN_ N : Individuenzahl 

dt t : Zeit 

Mit H i l f e dieser Gleichung lassen sich positive und negative 
Bestandveränderungen beschreiben. 
An allen Standorten l i e g t eine positive Wachstumsrate nur i n 
kurzen Zeiträumen vor ( Arenicola-Watt: Aug./Sept.79, 
Seegras-Watt: Juli/Nov. 80, Nereis-Gorophiim-Zone: April/Mai 80). 
Vorherrschend sind die Phasen mit negativem Populationswachstum, 
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da es sich bei Hydrobia ulvae um eine Art mit diskontinuierlichem 
" Recruitment H handelt. 

AN 

Die spezifische Wachstumsrate ( r = N mittlere Individuen­
zahl , ÄN Anstieg oder Abfall der I n d i v i d u e n z a h l , Z e i t i n t e r v a l l ) 
i s t ein Ausdruck für die Differenz zwischen spezifischer Ver­
mehrungsrate und momentaner spezifischer Sterblichkeitsrate. 
Bei negativen Werten für r überwiegt die Sterblichkeitsrate, 
bei positiven Werten die Vermehrungsrate. Bezogen auf die Ge-
samtpopulation i s t der Wert i n der Nere is-Corophium-Zone 
deutlich am geringsten mit -0.01 pro Tag. Im Arenioola-Watt l i e g t 
der Wert von Oktober 1979 bis Oktober 1980 bei - 0.003 pro 
Tag. Im Seegras-Watt beträgt er von März bis J u l i -0.01 pro 
Tag, von J u l i bis November jedoch +0.007 pro Tag. 

Aus der Wachstumsrate der O-Gruppe erhält man die Vermehrungs­
rate. In den untersuchten Populationen von Hydrobia ulvae können 
die juvenilen Tiere als jugendliche benthische Stadien ein­
wandern oder von den adulten Tieren der Population erzeugt 
werden. Dies t r i f f t nur für den B r u t f a l l im Arenicola-Watt zu. 

c. Vermehrungsrate 
Von einer geschlechtsreifen Schnecke werden bis zu 300 Eier i n 
einer Laichsaison produziert (UNKE, 1939). Die maximale Ver­
mehrungsrate l i e g t damit bei 0.82 Individuen pro Tier und Tag 
( bezogen auf ein Jahr). Die Eier werden jedoch nicht 
kontinuierlich wahrend eines Jahres erzeugt, sondern i n einer 
Laichsaison von 20 fegen Dauer. Würden sämtliche 300 Eier und die 
daraus entstehenden planktischen Larven ohne Verluste das 
Alter erreichen, i n dem sie sich im Benthos ansiedeln, und 
nimtit man für die Ansiedlung einen Zeitraum von 30 Tagen an, dann 
beträgt die maximale spezifische Vennehrungsrate, ausgedrückt 
als Zuwachs der benthiscben Population während der Ansiedlungs-
phase, 10 Jungtiere pro Tier und feg. Der tatsächlich gemessene 
Zuwachs durch die Ansiedlung junger Stadien i s t jedoch geringer. 
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Im Arenicola-Watt l i e g t dieser Wert für die Zeit des Larven­
f a l l s im August/September 1979 bei 1.29 Jungtieren pro 
adultem Tier und Tag. Nur 12.9 % der gelegten Eier bzw. der 
geschlüpften Larven erreichen demnach a l s benthische Stadien 
den Boden. Dies zeigt, daß Hydrobia ulvae ein höheres Ver­
mehrungspotential besitzt, als sie r e a l i s i e r t . 

Bei der Betrachtung des Populationswachstums fällt auf, daß die 
jungen Tiere der OGnppe während des Satmers im Arenicola-Watt 
und Seegras-Watt ebenfalls eine positive,spezifische Wächstumsrate 
aufweisen. 

d. Sterblichkeitsrate 
Die überwiegend negative Wachstumsrate von Hydrobia ulvae 
deutet darauf hin, daß die Populationsentwicklung im wesentlichen 
von der Sterblichkeit bzw. dem Verlust durch Freßfeinde geprägt 
wird. Vor allem g i l t dies für die älteren Tiere der I + - und 
I-Gruppe. Während der Zeitpunkt, zu dem die I+-Gruppe sich im 
Benthos ansiedelt, nicht bekannt i s t , fällt dieser für die I-Gruppe 
i n die Zeit zwischen dem 14.8 und den 28.9.1979. S t e l l t man von 
1000 siedelnden Schnecken die nach verschiedenen Zeiträumen 
vorhandene Anzahl überlebender Tiere dar, so erhält man für das 
Arenicola-Watt bei logarithmischer Darstellung ein B i l d , das 
fast einer Geraden gleicht (Abb. 25). Das bedeutet, daß der 
Verlust an Tieren i n jedem Alter der benthischen Lebensphase 
konstant i s t . 

Auch für die Nereis-Cörcphium-Zone erhält man eine Kurve dieser 
Form, nur erfolgt das Absinken der Zahl der überlebenden hier 
noch rascher a l s im Arenicola-Watt. 

Ein etwas anderes B i l d ergibt sich für das Seegras-Watt. Die 
Kurve der Abnahme der Individuenzahl i s t treppenförmig. 
Phasen mit steilem und flachem A b f a l l wechseln miteinander ab. 
Sie bewegen sich aber um einen mittleren Wert, der ungefähr 
der Lage des konstanten Absinkais der Anzahl überlebender im 
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Abb. 25 Anzahl überlebende Hydrobia ulvae je Tausend (Ordinate) 
aus dem B r u t f a l l im August 1979 (Zeitpunkt O), in Abhängig­
keit von Alte r der Tiere (Abszisse). x-x Arenicolawatt, 
Seegras-Watt fA-ANereisH3DrophiLmi-Zone. 
Im Arenioola-Watt entspricht die Kurve einem r e l a t i v 
gleichbleibendem ,altersspezif ischen Uber leben. Im 
Seegraswatt zeigt die Kurve Treppenfarm, d.h. Phasen 
starker Mortalität wechseln mit Phasen geringer Mortalität 
ab. In der Nereis-Cort^ium-Zone i s t die Mortalität haier als 
im Arenicola-Watt und Seegras-Watt; es l i e g t jedoch auch hier 
ein gleichbleibendes,altersspezifisches Überleben vor. 
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Arenicola-Watt entspricht. Die Phasen des schnellen Absinken der 
Individuenzahlen f a l l e n i n das Frühjahr und den Frühsaimer, wenn 
das Seegras noch nicht seine Blätter entwickelt hat. Der Verlust 
an Heren i s t i n dieser Zeit stärker a l s von Säumer b i s Herbst, 
wenn das Seegras dichte Bestände b i l d e t , das den Tieren Schutz 
vor Turbulenzen und Freßfeinden bietet. Diese Zeiten zeigen sich 
i n der Überlebenskurve a l s flach abfallende Kurvenabschnitte. 

Rechnet man die Zahl der überlebenden nicht von Zeitpunkt des 
Ansiedeins im Benthos, sondern von dem Zeitpunkt der E i ­
ablage oder des Schlüpfens der Larven, dann erhält man i n 
jedem F a l l eine Überlebenskurve von konvexer Form, i n der 
vor allem die jüngsten Larvenstadien die höchsten Ver­
luste zeigen. 

e, Nettoreproduktionsrate 
Vergleicht mn nun die Daten der Vermehrungsrate mit denen der 
Uberlebenskurve, läßt sich die Nettoreproduktionsrate be­
rechnen. Sie i s t ein Ausdruck für die Anzahl Nachkcranen, die 
innerhalb einer Generation pro Individuum erzeugt werden. 

Die I-Gruppe der untersuchten Population trägt die ersten Eige-
lege im A p r i l 1981. Die Tiere sind zu diesem Zeitpunkt 550-580 
Tage a l t . Es haben im A p r i l 1981 von 1000 Tieren des Larven­
f a l l s des Jahres 1979 nur rund 14.1 (1.41 %) im Arenicola-Watt 
und 27.1 (2.71 %) im Seegras-Watt überlebt. In der Nereis-
Coarophiiin-Zone sind nur noch einzelne Tiere dieser Grippe zu 
finden. Bei einer mittleren Eizahl von 300 pro Tier ergibt sich 
eine Nettoreproduktionsrate ( Produkt aus altersspezifischer 
Überlebensrate und Nachkannen pro Individuum ) von 4.23 im 
Arenicola-Watt und von 8.10 im Seegras-Watt. Mit jeder Generation 
würde sich die Population von H. ulvae im Arenicola-Watt vervier­
fachen, bedingt durch die höhere Zahl an adulten Tieren, wenn 
a l l e geschlüpften Larven als benthische Stadien dm Boden 
erreichen würden. Geht man jedoch von einem durchschnittlichen 
B r u t f a l l von 57.82 Individuen pro Tier und Laichphase aus, dann 
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i s t die Nettoreprodukticaisrate im Arenicola-Watt 0.82. Unter 
stabilen Bedingungen i n der Natur erreicht die Nettoreproduktions­
rate i n bezug auf die Gesamtpopulaticn einen Wert von ungefähr 1 
(PARIS et a l , 1962 ). Uhter diesen Bedingungen wird die 
Population während einer Generation gerade wieder ersetzt« 
Im Seegras-Watt i s t die Nettoreproduktionsrate mit 1.56 höher 
als im Arenioola-Watt. 

1.4 PRODUKTION 
Arenicola-Watt: 
Für die Jahresproduktion werden nur die Werte von 1980 be­
rücksichtigt, damit ein Vergleich mit den anderen Wattgebieten 
möglich i s t . Im Arenicola-Watt beträgt die Jahresproduktion 
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von Hydrobia ulvae 21 g #m . Jahr . Mit einer mittleren 
Biomasse von 19.47 g nf2 berechnet sich ein Verhältnis von 
Produktion zu Biomasse von 1.23. Das Minimum der Produktion von 

-2 
Hydrobia ulvae im Arenioola-Watt l i e g t bei - 2.0 g*m . 
Monat " 1 im Februar/März (Abb.27 a) (Tfcb.26) .Doch bereits im April/Mai 
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einreicht die Produktion ihr Maximum von 9.00 g*m .Monat bzw. 
43 % der Jahresproduktion. In der folgenden Zeit sinkt die 
Produktion bis August, um im Verlauf des Spätscmmers wieder an­
zusteigen. Während das Frühjahr smaximiin durch die Individuen der 
I-Gruppe hervorgerufen wird, könnt der Produktionsanstieg im 
Spätsomner durch die Tiere der O-Gruppe zustande. Im Arenioola-
Watt i s t also die gleiche Grundtendenz wie im Seegras-Watt zu 
erkennen. Ein Uhterschied li e g t darin, daß die I-Gruppe im 
Arenicola-Wfeitt bereits im Juni verschwindet. Durch die längere Beob­
achtungsphase können auch Rroduktionswerte für die Zeit des 
Brut f a l l s und für die Wintermonate gewannen werden. 
Seegras-W&tt: 
Die Jahresproduktion von Hydrobia ulvae beträgt im Seegras-Watt 
41 gm" 2•Jahr" 1. Mit einer durchschnittUchen Biomasse dieser 
Art vcn 25.21 g'nf 2 ergibt sich hieraus ein Verhältnis von 
Produktion zu Biomasse von 1.63. 
Bereits i n den ersten Frühlingswochen des März erreicht die 
Produktion von Hydrobia ulvae im Seegras-Watt ihr Maximm , daß 
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über denen der anderen Wattgebiete l i e g t (Abb.26 b) (Tab.26) .Durch 
das reiche Nahrungsangebot und den geringen Energieverlust zu 
dieser Zeit kann der größte Teil der Nahrungsenergie von den 
Tieren für das Wachstum ausgenutzt werden. Darüber hinaus zeigt 
Hydrobia ulvae nun die hohe zahlenmäßige Dichte von 216 000 

—2 
Individuen "m . Bis zum Mai sinken die Produktionswerte. 
Im Juni steigen sie wieder und nehmen zum J u l i hin ab. 
Bis Ende Oktober halten die Tiere diesen Wert trotz sinkender 
individueller Wachstumsraten aufrecht. Gegen Ende der Wachstums-
saiscn niirmt die Produktion weiter ab. 
Das Frühjahrsmaximum wird hauptsächlich von Tieren der I-Grippe 
gebildet und i n geringerem Unfang von Tieren der I+-Gruppe. 
Der hohe Wert im Juni i s t , wie auch i n der Nereis-Corophium-Zcne, 
eine Folge des Wachstumsmaximum der Nullgruppe, die von Juni 
an die Population bestimmt. Der Sarmerwert erreicht jedoch nicht 
die Höhe des Frühj ahr smaximums, so daß die Jahresproduktion im 
Seegras-Watt im Unterschied zur Nereis-Corophium-Zone hauptsächlich 
durch das Wachstum im Frühjahr der I + - und I-Grippe bedingt i s t . 
In der zweiten Jahreshälfte bleibt die Produktion der Population 
lange Zeit auf einem konstanten Niveau. Trotz sinkender Wachstums­
raten sorgen ansteigende Individuenzahlen für einen Ausgleich 
i n der Produktion der Population. Der Grund für den Anstieg 
der Individuenzahlen i s t vermutlich der ab J u n i / J u l i r e i c h l i c h 
entstehende Bewuchs der Seegrasblätter durch E£iphyten als 
Nahrungsquelle. 

Nereis-Corophium-Zone ; 
Die Jahresproduktion von Hydrobia ulvae beträgt i n der 
Nereis-Corcphiut^-Zone 14 g organische Substanz *irf 2'Jahr~ 1. 
Für eine mittlere Biomasse von 12.83 g*m ergibt dies einen 
P/B-Wert von 1.09. 
Die Produktion von Hydrobia ulvae i s t i n der ersten Hälfte 
des Jahres höher als i n der zweiten Hälfte ( Abb. 27 c ) . Zu 
Beginn der Wachstunssaison l i e g t die Produktion bei 3 g*m~2 

pro Monat und sinkt im Mai auf 1.00 g organischer Substanz 
.m"2**tanat~1. 
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Abb.26 Monatliche Sekundärproduktion (g af dw) verschiedener 
Altersgrippen von Hydrobia ulvae im Arenioola-Watt (a), 
Seegras-Watt (b), und Nereis/Oarophixim-Zone (c) • 



- 102 -

In der übrigen Zeit sinkt sie kontinuierlich und zeigt iin 
-2 -1 

Dezentoer nur noch Werte van 0.3 g'm Monat . Die Schwankungen 
i n der Produktion sind durch die Unterschiede i n der Produktion 
der einzelnen Altersgnppen bedingt. Jede Altersgruppe zeigt zu 
Beginn ihrer Wachstimsphase das Maximum an Produktion. Dieses 
Maximum erklärt sich aus den Maxima der individuellen Wachstums­
raten zu Beginn einer Wachstumsphase. Außerdem zeigen die Tiere 
zu Beginn der Wachstumsphase ihre größte numerische Dichte. 
Für die Tiere der I+-Gruppe und der I-Gruppe i s t daher bereits 
im A p r i l das Maximum der Produktion erreicht. Die Produktion 
sinkt anschließend kontinuierlich. Die Tiere der O-Gruppe 
erscheinen i n der Nereis-Corophium-Zone Ehde Mai und erreichen 
ihr Produktionsmaximum im Juni, zeigen aber dann den gleichen 
allmählichen Rückgang i n der Produktion. 
Tab. 26 Jahresgang der Produktion von Hydrobia ulvae i n drei Watt­

gemeinschaften des Königshafens (g afdw m" Monat ) 
Monate F/M M/A A/M M/J J / J J/A A/S s/o O/N N/D 
Aren icola-Watt -2,32 2,64 8,95 4.07 3,41 0,85 1,81 1,92 -Seegras-Watt 15,44 8,38 2,56 3,44 2,32 2,33 2,34 2,36 1,56 
Nereis- 2,56 2,32 3,65 1,59 1,06 0,77 0,54 0,26 
Corophium-Zone 

1.5 RESPIRATION 

Un den Einfluß der Tiergröße auf die Respiration zu be­
rücksichtigen, wurden die Messungen mit Tieren aus einem 

—4 —2 8 
individuellen Größenbereich von 10 g bis 10 g durchge-

-1 —1 
führt. Die Respiration wird i n ml 0 2.Ind. "std. angegeben. 
Die Messungen wurden bei Tenperaturen von 0; 5 ; 10 ; 1 5 und 
20 ° C durchgeführt. Gewicht und Respiration bilden im 
logarithmischen Maßstab ein lineares Verhältnis. Die aus den 
Gewichts- und Respirationsdaten berechneten Regressionsgeraden 
sind i n Tab. 27 zusamnenfaßt. Die 95 % Vertrauensbereiche a l l e r 
berechneter Korrelationsfaktaren schließen den Wert q = o nicht 
ein, so daß von einer echten Korrelation ^ 0 ) gesprochen 
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werden kann ( P = 0.05). (Abb.27). 

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

Temperatur: 0°C y= 0.68x - 2,43 r = 0,89 
5°C y= 0,74x - 1,52 r = 0,57 
10°C y= 0.84x - 0,75 r = 0,88 
15°C y= 0,87x - 0,56 r = 0,99 
20°C y* 0,90x - 0.33 r = 0,91 

Zwischen den Steigungen der Regressicnsgeraden bei 0° und 5°C, 
5° und 10°C, 10° und 15°C, 15° und 20° C herrschen nach den Er­
gebnissen des statistischen Vergleichs zweier Regressions­
koeffizienten (SACHS,1969) keine signifikanten Uhterschiede f bei 
einer Irrtumswahrscheinlichkeit von 0,05. 

ZEUTHEN (1953) gibt für poikilotherme Organismen eine Steigung 
der Regressionsgeraden von 0,75 an, wobei als Basis der deka­
dische Logarithmus des Naßgewichts gewählt wurde. Nach 
HEMMINGSEN(1960) i s t eine Steigung von 0,75 für die meisten 
einzelligen Organismen, Pflanzen, poikilotherme und hcmoio-
therme Tiere .gültig und i s t als Folge der Oberflächen­
proportionalität der Stoffwechselgröße und des Körpergewichtes 
anzusehen. 

Ufti zu ermitteln, ob die i n dieser Untersuchung für Hydrobia ulvae 
berechneten Regressionskoeffizienten zwischen Körpergröße und 
Stoffwechselgröße mit diesem allgemein gültigen Koeffizienten 
verträglich sind, wird die Differenz der gemessenen Steigung mit 
der theoretischen Steigung sta t i s t i s c h geprüft. Es zeigt sich hier­
be i , daß a l l e ermittelten Regressicnskoeffizienten mit dem theoretischen 
Wtert von 0,75 verträglich sind, mit Ausnahme der Meßreihe bei 
15 °C. Die gemessenen Regressionsgeraden werden nicht auf einen 
mittleren Itegressicnskoeffizienten zurückgerechnet, um nicht 
eventuell aktivitätsbedingte Verschiedenheiten und daher indirekt 
tenperaturbedingte Unterschiede von vornherein auszuschließen. 

Die gemessenen Itegressionskoeffizienten werden gegen die 
I ^ e r a t u r aufgetragen. Das Verhältnis läßt sich einer Geraden-
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gleichung i n der Form b= 0,0114K T -0,69. mit T=Tertperatur, 
anpassen. Aus dieser Gleichung werden die Regressicnskoeffizienten 
für die i n s i t u Temperaturen bestinmt* Die Konstante a aus der 
Itegressionsgleichung: Sauerstoff verbrauch - afdw Trockengewicht 
wird gegen die Temperatur aufgetragen. Im Temperaturbereich 
von 0-20°C liegen die Werte für a auf einer Geraden mit der 
Gleichung a - Q025 x Temperatur - 0,05. 

Bei der Übertragung von Respirationsdaten, die im Labor gewonnen 
werden, auf Freilanddaten s p i e l t der Aktivitätszustand der Tiere 
eine wichtige, wenn auch schwer zu erfassende Rolle, IM zu ge­
währleisten, daß der Aktivitätszustand der Labortiere i n etwa 
dem der Tiere im Freiland entspricht, werden die Tiere am Tag 
der Labormessung während der Ebbe gesammelt und erst un­
mittelbar vor der Messung werden die Versuchskaitmern mit Sauer­
stoff gesättigtem Wasser gefüllt. Es kann dabei beobachtet werden, 
daß die Tiere aus dem Sediment hervorkriechen , sich aktiv 
bewegen und i n die oberen Teile des Respirationsgefäßes wandern. 
ähnlich verhalten sich die Tiere im Freiland bei E i n t r i t t der 
Flut. Sie verlassen das Sediment, i n dem sie bei Niedrigwasser 
ruhend verbracht haben, beginnen zu fressen und bewegen sich 
aktiv. 

Im Winter,bei Ttenperaturen um 0°C, bleiben die Tiere auch bei 
Flut im Sediment verborgen. Auch im Labor zeigten sich sie 
Versuchstiere bei diesen Temperaturen inaktiv. Da die Leistungs­
raten während der Flut im wesentlichen denen aktiver Tiere 
entsprechen, können bei der Berechnung des Sauerstoffverbrauchs 
die Werte von Beginn bis zum Ende der Messung verwendet 
werden. 

Eine (Älter Sättigung des Wassers mit Sauerstoff t r i t t im 
natürlichen Milieu am Untersuchungsstandort nicht auf. Die 
Messungen im Freiland zeigen an den meisten Tagen im Jahr eine 
Ubersättigung mit Sauerstoff. Auch i n den iteq?irationskanroern 
in s i t u und im Labor wird durch die r e l a t i v kurze Meßzeit 
ein starkes Absinken des Sauerstoffgehaltes vermieden, so daß 
die Stoffvechselraten dadurch nicht beeinflußt werden. 
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Abb.27 Gtößenabhängigkeit der Respiration (log ml 0 2 Std" ) von 
Hydrobia ulvae bei verschiedenen Tenperaturen: (o)= 0°C, 
( D ) Ä 5°C, (•)= 10°C, (•)= 15°C, (V)= 20°C. Die 
Gleichungen der Regressionsgeraden mit den zugehörigen Korrelaticns-
koeffizienten: siehe Ttext-Seite. 
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Die Zeitpunkte für die Messungen bei verschiedenen Temperaturen 
werden so gewählt, daß die Versuchstertperatur jahreszeitlich 
der herrschenden Außentenperatur entspricht, so daß Tan-
peraturadaptationen über längere Zeit entfallen und nur 
mit f r i s c h gesanmeltem Material gearbeitet wird. Die Labonnessung dauert 
nie länger a l s maximal 6 std. , gemäß der maximalen Wasser­
bedeckungszeit während der Flut. 

Aus den genannten Daten der Respirationsraten kann nun a l l e i n 
aus der Kenntnis der Größenfrequenz und der Tertperatur während 
der Freilandeinsätze die Respiration von Hydrobia ulvae sowohl 
i n den Hellglocken- a l s auch Dunkelglockenversuchen bestimttt 
werden. Die Ergebnisse der Respiration von Populationen von 
H. ulvae im Jahresverlauf sind für die drei Zonen i n Abb. 28 
dargestellt. 
Der Sauerstoffverbrauch der gesamten Population zeigt i n den 
drei Lebensgemeinschaften ein unterschiedliches B i l d . 

Im Arenicola-Watt wird der niedrigste Respirationswert der 
Population von H. ulvae Ende Februar gefunden, von dieser 
Zeit an i s t eine mehr oder minder gleichmäßige Steigerung 
zu beobachten. Ende J u l i i s t ein Wert von ungefähr 22 ml 

—2 -1 
O2.n1 "std. erreicht. Im August t r i t t ein sehr niedriger 
Wert auf und im September i s t das Maximum des Jahres erreicht. 
Im Oktober sinken diese Werte deutlich. 

Im Seegras-Watt steigt die Respiration von niedrigen Werten 
—2 —1 

im 7 ml 09.m .std im März/April von B*3e A p r i l b i s Mai 
-2 -1 

auf Werte bis nahe 32 ml 02.m .std . Bereits im Juni 
beträgt der Atmungswert nur noch die Hälfte von dem im 
Mai und Anfang J u l i werden nur noch sehr geringe Atmungs-
werte zwischen 7.5 ml 09.m"2.std71 und 11.5 ml 0o.m~2'std.~1 

gemessen. Von J u l i an steigt die Exspiration pro m wieder 
deutlich und erreicht im Septenber ihren höchsten Wert 

http://O2.n1
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( über 32 ml 02.m~ "stdT ). Ab September sinken die Werte 
wieder. 

In der Nereis-Corophiijm-Zone erreicht die Population zu 
Beginn des Juni die höchsten Atmungswerte mit bis zu 2.04 -2 -1 
ml 02.m *std. . Im Verlauf des Satmers und Herbstes ver­
ringern sich die Sauerstoffwechselraten bis auf minimale Werte 
um 1.20 ml 0 2.m" 2 -std." 1. 

Die Respirationswerte der Population von H. ulvae der drei 
Standorte zeigen eine signifikante Korrelation sowohl mit 
der Temperatur als auch mit der Biomasse. Für die Korrelation 
mit der Temperatur ergibt sich ein p a r t i e l l e r Korrelations­
koeffizient von 0.77 ( ̂  > t ; g signifikant von Null ver­
schieden ). 
Die Beziehung von Respiration und Bicmasse ergibt einen 
partiellen Korrelationskoeffizienten von 0.73 (1; > t ; g 
signifikant von Null verschieden). 
Nach multipler Regression der Respirationswerte, der 
Temperatur- und der Respirationsdaten ergibt sich die 
Gleichung 

Respiration - - 15.46 + 1.53 Temperatur + 0.97 
Biomasse ( g af dw ) 

Der multiple Korrelationskoeffizient beträgt R= 0.82, das 
2 

Bestinnitheitsmaß R = 0.67. 

In dem Verhältnis von Respiration der Population zu Bicmasse 
( R/B-Verhältnis) zeigen die drei Populationen der unter­
suchten Lebensgemeinschaften große Ähnlichkeit (Abb.28). 
Das R/B-Verhältnis der Population des Arenicola-Wattes steigt 
von 0.05 ( Ehde Februar ) auf 1.11 im J u l i und verringert 
sich im Oktober auf einen Wert von 0.3. 
Im Seegras-Watt wird das Maximun des R/B-Verhältnis mit 1.0 
bereits Anfang Jml erreicht, i n der Nereis-Corophium-Zone 
Anfang J u l i . 

Das IVB-Verhältnis spiegelt besonders die Einflüsse der 
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Abb. 28 Respiratiansrate der Hydrobla-Population (ml 0 2 Std" g" afidw) 
im Arenicola-Watt (A ), Seegras-Watt (o), und i n der 
Nereis-Oorcphium-Zone (•). Die Werte gelten für die Bedeckungs­
ze i t . 
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Alterszusammensetzung der Population wieder. So sind die 
hohen R/B-Werte im Arenicola-Watt im Juni/Juli durch den großen 
Anteil an juvenilen Tieren der Gesamtpopulation zu erklären, 
die höhere spezifische Respirationsraten besitzen als die 
älteren Tiere. Verglichen mit dem Einfluß der Tterrperatur 
auf die R/B-Werte der Population i s t der Einfluß der Alters­
zusammensetzung sonst eher geringer. 

1.6 ENERGIEETJUSS 

Der Eiergief luß durch eine Population entspricht der Gesamt­
assimilation an Nahrungsenergie i n dieser Population. Dies 
i s t gleichbedeutend mit der Sumte von Produktion, Bicmasse 
und Atmung, 
Für die Berechnung des Ehergieflusses werden die für 10-Tage-
Intervalle berechneten Produktionsdaten verwendet. Anhand der 
mittleren Wassertemperatur für das gleiche Zeitintervall 
wird der Qiergieverlust aus dem bereits beschriebenen Zusammen­
hang zwischen Temperatur und Respiration bestiimtt und i n asche­
freiem Trockengewicht bzw. Kalorien angegeben. 
Qn bei der Berechnung des Energieflusses den Ebbe- und Flut­
aspekt zu berücksichtigen, muß für die Population des Arenicola-
Watt s und der Nereis-Corophium-Zone während der Zeit ohne 
Wasserbedeckung mit der Ruheatmung der Tiere gerechnet werden, 
da die Sedimente i n diesen beiden Gebieten i n der Regel völlig 
trocken f a l l e n 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 
Bewegungs- und Freßaktivität ermöglicht. Die Atmung aktiver 
Meerestiere beträgt nach den Daten verschiedener Autoren das 2-3 
fache der Atmung ruhender Meerestiere ( NEWELL, 1979). 

Die Atmung bei Hobe entspricht bei vielen Arten des Gezeiten­
bereichs nach den bisherigen Untersuchungen etwa der Ruheatmung, 
sofern es sich im Arten handelt, die nicht über zusätzliche Anpassung 
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verfügen ,um atmosphärischen Sauerstoff zu nutzen, wie dies 
z.B. von Li t t o r i n a l i t t o r e a , Cerastoderma edule und Carcinus  
ipaenas bekannt i s t (NEWELL 1979 , BOTDEST 1972 ). Von Hydrobia 
ulvae i s t die Aufnahme von atmosphärischem Sauerstoff bisher 
nicht bekannt. Aus dem Verhalten der Tiere bei Niedrigwasser 
läßt sich jedoch erkennen, daß sie sich i n Ruhe befinden. 
Der Sauerstoffverbrauch der Population pro Tag entspricht 
dem Sauerstoffverbrauch aktiver Tiere m u l t i p l i z i e r t mit 
* kplut + 0 1 Ebbe^ ' w o b e i h : A n z a h l Stunden . 

24 
Der Wert von ( h p l u t

+ fh ) beträgt unter der Annahme von 
24 

f= 0.4- RuheretQ zu Ak£ivrate für das Arenioola-Watt 0.7 
für die Nereis-Gorcphium-Zone 0.5. 
In dem Temperaturbereich unter 5° C zeigen die Tiere der Art 
Hydrobia ulvae auch bei Flut keine Aktivität, die Leistungs­
raten entsprechen während des ganzen Tages der Ruheatmung. 
Tab. 28 Jahresgang des öiergieflusses durch Hydrobia ulvae i n 

3 Wattgemeinschaften im Königshafen ( g afdw itT 10 Tage)  
Monate J F M A M J J A S O N D 
Arenicola-Watt 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-
Corophium-Zone - 0,46 2,07 4,59 3,11 3,40 1,83 0,88 0,36 0,38 
Im Arenicola-Watt beträgt der Qiergief luß durch die Population 
in der Zeit von Februar bis Mitte März - 0 gC.nf 2.Täg~1 (Tab.28) 
( Abb. 29 a). Erst Ende März i s t ein deutlicher Energiefluß 
meßbar. Im Laufe des Frühjahrs steigen die Werte für den Ehergie-
fluß rasch. Bereits im Mai übertreffen sie die maximalen Vterte 
in der Nereis-Oorophium-Zone. Während des Sauters bleibt die 
K3he des Energieflusses im Arenicola-Watt etwa auf diesem Niveau. 
Ehde Juni bis Ehde J u l i i s t das Maximum des Ehergieflusses 
erreicht. Erst Ende August t r i t t ein deutlicher A b f a l l der 
Werte ein und bis Oktober verringert sich der Dnergief luß. 

Im Seegras-Watt zeigt der Energiefluß durch die PDpulation 
von Hydrobia ulvae bereits im März das Maximum des Jahres (Abb. 29 b). 
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Dies l i e g t a l l e i n an der sehr hohen Populationsdichte dieser 
Art während der Wintermonate, die bereits im folgenden 
Frühjahr rapide abniitmt. In gleicher Weise nirrcnt auch der Energie­
fluß von März bis öide Mai ab. Doch bereits Ende Mai schnellt 
der Ehergiefluß erneut i n die Höhe und sinkt Ende Juni wieder. 
Von nun an steigt der Ehergiefluß bis Anfang August und erreicht 
einen zweiten,hohen Wert. Von August bis November nimmt der 
Energiefluß ab. 

Der Energiefluß durch die Population der Nereis-Corophium-Zone 
i s t geringer a l s i n den beiden anderen Gebieten (Abb. 29 c ) . 
Bedingt durch das Ansteigen der Biomasse der Tiere Ende Mai 
erfährt die Hohe des Energieflusses auch eine Steigerung, die 
noch durch das Ansteigen der Ttenperatur verstärkt wird. 
Anfang Juni i s t dann das Maximum des Energieflusses erreicht. 
In der folgenden Zeit sinken die Werte bis zum Jahresende. 

Der Ehergiefluß i s t auf Jahresbasis im Seegras-Watt am 
-2 -1 

höchsten mit 76 gC.m .Jahr , gefolgt vom Arenioola-Watt mit 
-2 -1 

44.92 gC.m .Jahr und der Nereis-Corophium-Zone mit 
22.40 gC.nf 2*Jahr~ 1. 
Den größten T e i l am Energiefluß hat die Respiration der Tiere 
der Art Hydrobia ulvae. Legt man den Qiergiefluß eines Jahres 
zugrunde, dann wird i n allen drei Gemeinschaften der Großteil 
der assimilierten Energie durch Respiration verloren (Tab.29) .Ent­
sprechend wird ein Fünftel bis ein D r i t t e l der Ehergie für die 
Produktion genutzt. In den verschiedenen Jahreszeiten können 
diese Anteile unterschiedlich v e r t e i l t sein. Besonders im 
Frühjahr sind die Produktionsanteile höher als im Jahresdurch­
schnitt, da durch die tiefen Temperaturen der Ehergieverlust 
gering i s t und das reiche Nahrungsangebot bereits gut genutzt 
werden kann. 
Tob.29 Anteile von Respiration und Produktion am ßiergiefluß 

der Hydrobia ulvae Population pro Jahr 
Arenioola-Watt Seegras-Watt Nereis-Corophium-Zone 

% Respiration 72,05 68,76 63,33 
% Produktion 27,95 31,24 36,67 
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Abb.29 Qiergiefluß oder Assimilation (A) durch die Population 
von Hydrobia ulvae mit den Anteilen Produktion (P) und 

-2 -1 
Respiration (R) (Alle Größen i n g C m Tag ). 
c= Arenioola-Watt, b= Seegras-Watt, a= Nereis-Cbrophium-Zone. 
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2. MACOMA BALTHICA 
2.1 INDIVIDUELLES WACHSTUM 

Auf Grund der Gewichtsverhältnisse und der Jahresringe 
lassen sich drei Altersgrippen unterscheiden. Bei mehrjährigen 
Tieren handelt es sich um solche mit einer Schalenlänge 
über 10 nm, die meisten weisen eine Schalenlänge zwischen 
10 und 14 nm auf. Größere Tiere können nur sehr vereinzelt vor. 
Tiere dieser Größenkategorie werden als II-Gruppe bezeichnet. 
Einjährige Tiere umfassen den Größenbereich von 4-10 itm und 
werden i n der I-Gruppe zusammengefaßt. Jungtiere des Unter­
suchungsjahres bilden die Nullgrippe. 

Im Arenicola-Watt erscheint die Nullgruppe im Laufe des 
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 i n 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 März/April und besonders im Mai ein rapides Wachstum 
um das Vierfache. Bis Juni haben sie ihr Maximalgewicht von 
0.009 g erreicht, danach sinkt i h r Gewicht wieder auf Werte 
um 0.007 g. 
Mehrjährige Tiere (II-Gruppe) sind selten im Untersuchungsjahr. 
Sie f a l l e n im Frühjahr durch ein starkes Wachstum auf. Im J u l i 
erreichen sie ihr Maximalgewicht von 0.02 g. Anschließend 
verlieren sie an Gewicht bis zu einem Endgewicht von 0.017 g 
im Oktober. 

Im Seegras-Watt erscheinen ebenfalls im Mai die ersten 
juvenilen Individuen von M. balthica ( Abb. 30 b ). 
Sie zeigen hier bis zum Oktober ein positives Wachstum und 
wachsen i n dieser Zeit vcn einem Anfangsgewicht von 0.00039 
auf 0.00176 g heran. Bis November verlieren sie jedoch wieder 
beachtlich an Gewicht ( 0.00046 g ). Die einjährigen Tiere 
( I-Gruppe ) zeigen ein sehr v i e l unregelmäßigeres Wachstum 
im Vergleich zu den Tieren der I-Grujpe im Arenioola-Watt. 
Auch im Seegras-Watt i s t i n dieser Altersgruppe im Frühling 
das Wachstum positiv, doch erreichen die Tiere im Juni nur 
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Gewichte von 0.00508 g, das entspricht nur fast der Hälfte 
des Gewichtes gleichaltriger Tiere im Arenicola-Watt. Ab 
J u l i i s t das Wachstum sehr unregelmäßig. 
Die mehrjährigen Tiere zeigen im Seegras-Watt bis zum Juni 
ein positives Wachstum, doch bereits ab Juli/August ver­
lieren sie wieder an Gewicht. Es i s t auffallend, daß die 
Tiere dieser Gruppe im Seegras-Watt im Durchschnitt höhere 
Individualgewichte aufweisen als im Arenicola-Watt. 

Am unregelmäßigsten verläuft das Wachstum von Maccma balthica 
i n der Nereis-Corophium-Zone ( Abb. 30 c ). In a l l e n drei 
Altersgruppen wechseln die Wachstumsraten sehr stark, so daß 
i n der Bilanz nur ein geringer Zuwachs im untersuchungsjähr 
aufgezeichnet werden kann. 

2.2 POPULATICNSWACHSTUM 

Im Arenicola-Watt steigt die Individuenzahl von Februar bis 
A p r i l auf das Doppelte ( Abb. 31 a ) . Von Mai bis J u l i i s t 
die Anzahl geringer. Im Herbst i s t die Dichte niedrig. 

Im Seegras-Watt i s t die Siedlungsdichte wesentlich höher a l s 
im Arenicola-Watt ( Abb. 31 b). Die Population wächst anfäng­
l i c h im Mai. Auch im Juni i s t die Populationsdichte groß. Sie 
schwankt dann jedoch von J u l i bis September um 300 i r f 2 . 
Im Herbst sinkt die Individuenzahl auf rund die Hälfte bis 
ein Fünftel. 

In der Nereis-Ccrcphium-Zone sind die Individuenzahlen von 
Maccma balthica am niedrigsten ( Abb. 31 c ). Sie steigen 
jedoch von A p r i l bis Juni deutlich an. In der übrigen Zeit des 
Jahres schwanken die Zahlen beachtlich. Im August wird das 
Maxiiram erreicht. Die Schwankungen der Ptpulationsgröße der 
Art sind durch die Unterschiede i n den Individuenzahlen der 
einzelnen Altersgrippen bedingt. 
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Abb.30 Veränderungen des Individuengewichtes verschiedener 
Altersgruppen (O-Gruppe, I Gruppe, II Gruppe) von 
Maocroa balthica während des Untersuchungsjahres 1980 
im Königshafen. Arenicola-Watt (a), Seegras-Watt (b), 
Nereis-GaropMum-Zone (c). 
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F M A M J J A S O N D 

Abb. 31 Veränderungen der Bestandsdichte der Gesamtpopulation 
( obere Kurve ) und verschiedener Altersgruppen von 
Macoma balthica im Jahre 1980 im Arenicola-Watt (a), im 
Seegras-Watt (b) und i n der Nereis-Cbrc^ium-Zcne (c). 
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Tab.30 Gesamtindividuenzahl von Macona balthica i n 3 Watt-
gemeinschaf ten des Kcnigshafens im Jahresverlauf 

Monate F M A M J J A S 0 N D 
Arenicola-Watt 178 274 315 212 233 256 110 122 110 
Seegras-Watt 379 339 458 423 263 362 212 60 153 
Nereis-
Corophium-Zone 

59 126 176 84 260 9 85 17 

Im Arenicola-Watt steigt die Individuendichte i n der O-Gruppe 
von Mai auf das Doppelte im J u l i (Abb. 31 a) und (Tab. 31). Wahr­
scheinlich auf Grund der starken Saimerstürme geht die Zahl der 
juvenilen Tiere Ehde August um 86 % zurück, steigt dann jedoch 
bis Oktober wieder langsam an. Die einjährigen Tiere siedeln 
im Arenicola-Watt am dichtesten. Von Mai bis Oktober schwankt 

-2 -2 
ihre Dichte zwischen 40 Ind.m und 136 Ind.m . Die mehr­
jährigen Tiere (II-Gruppe) sind im Februar noch mit unge-
fähr 90 Ind.m zu finden. Ihre Abundanz sinkt i n Verlauf des 
Frühjahrs auf ungefähr ein Fünftel und pendelt sich auf einen 

-2 
Wert um 30 Ind.m ein. 

Tab. 31 Jahreszeitliche Veränderungen der Bestandsdichte verschiedener 
Altersgruppen von Maconß balthica im Arenicola-Watt (Individuen m ) 

Monate F M A M J J A S 0 
0 - Gruppe 88 98 179 25 52 55 
I - Gruppe 92 251 269 70 136 48 86 40 55 
I I - Gruppe 86 23 46 54 — 29 — 31 -
Im Seegras-Watt siedeln sich die jungen Tiere der O-Gruppe im Mai 
i n großer Dichte an (Abb.31 b) und (Tab.32). Im Satmer vermindert 
sich die Zahl der jugendlichen Tiere im Seegras-Watt. Im 
August steigt die Zahl geringfügig. Im Herbst sinken die Individuen­
zahlen beachtlich. Die Zahl jugendlicher Tiere i s t im Durch­
schnitt sehr v i e l höher a.ls im Arenicola-Watt. Im Vergleich zum 
Arenicola-Wátt i s t die Individuaidichte der einjährigen Tiere 
von Macana balthica im Seegras-Watt sehr v i e l geringer. Die 
hohen Bestandsdichten im Frühjahr werden im Seegras nicht 
erreicht, hier liegen die Individuendichten nur zwischen 34 und 
102 Ind.m"2. Während des Sccmers nimmt der Bestand der Tiere noch 
mehr ab* Die gleichen Ttendenzen wie für die einjährigen Tiere 
gelten auch für die mehrjährigen Tiere. Sie sind jedoch 
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nur von März bis August i n größerer Zahl anzutreffen. 

Tab. 32 Jahreszeitliche Veränderungen der Bestandsdichte verschiedener _ 2 

Altersgruppen von Maccma balthica im Seegras-Watt (Individuen m ) . 

Monate M A M J J A S O N 
0 - Gruppe 229 296 348 304 204 260 178 34 68 
1 - Gruppe 102 34 94 102 26 68 34 26 68 
I I - Gruppe 47 9 17 17 34 34 - - 17 

In der Nereis-Ctorcphium-Zone sind die Verhältnisse ähnlich wie 
im Seegras-Watt. Auch hier erscheint die Nullgruppe erst im 
Juni und siedelt i n sehr v i e l geringerer Anzahl. Im August 
steigt die Individuenzahl rapide an. Die Ursache dürfte wie 
im Seegras-Watt i n den starken Senner stürmen zu suchen sein. 
Mit Beginn des Herbstes sinkt die Anzahl der Tiere dieser 
Grippe stark. Von den einjährigen Tieren sind die meisten i n 
den Monaten Mai und Jurlr i n der Nereis-Corop^iium-Zone vor­
handen. Im Sarroer sinken die Zahlen dieser Gruppe und ab 
September sind diese Tiere nicht mehr vorhanden. Die Muscheln 
der II-Gruppe zeigen zu Beginn der Uhtersuchungszeit noch 
r e l a t i v hohe Abundanzen. Ihr Bestand vermindert sich während 
des Sauriers etwas. 

Tab. 33 Jahreszeitliche Veränderungen der Bestandsdichte verschiedener 
Altersgruppen von Maccma balthica i n der Nereis-Corophium-Zone. 

Monate A M J J A S 0 N D 
0 - Gruppe _ - 33 39 187 9 34 - 9 
I - Gruppe 25 110 127 45 17 - - -
I I - Gruppe 34 16 17 9 42 - 26 - 9 

2.3 PRODUKTION 

Die Produktion von Maccma balthica verläuft sehr unregel­
mäßig und zeigt große Unterschiede zwischen den dre i Lebens­
gemeinschaften. Im allgemeinen i s t eine positive Gesamt­
produktion auf die Monate A p r i l b i s J u l i beschränkt. Im 
Arenicola-Watt erfolgt die gesamte positive Jahresproduktion 
i n dieser Zeit (Abb.32) und (rföb.34hm der Nereis-Ktorophium-Zcne 
und dem Seegras-Watt l i e g t das Maximian der Produktion bereits 
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im A p r i l , i n der folgenden Zeit werden die Produktionswerte 
geringer. In der Nereis-Corophium-Zone zeigen die Tiere 
im J u l i eine negative Gesamtproduktion. Im Seegras-Watt sind 
die Satiriermonate Juni und J u l i ebenfalls durch negative 
Gesamtproduktion charakterisiert. Im Spätsctrmer und Herbst 
zeigt die Produktion i n diesem Bereich wieder positive Werte. 

Im Arenicola-Watt i s t der Produktionswert der O-Gruppe i n 
der Zeit von Mai bis Juni positiv. Im Scnmer geht die 
Produktion zurück. Das Maximum wird bereits von Juli/August 
erreicht und i s t schon i n der Zeit von August bis Oktober 
negativ. 

Im Seegras-Watt sind die Produktionsverhältnisse der 
O-Gruppe günstiger (Abb. 32 b) . Im Frühjahr (Mai/Juni) 
l i e g t der Wert i n der gleichen Größenordnung wie im 
Arenicola-Watt. Der Wert geht im Scnmer etwas zurück und 
erreicht auch im September/Oktober sein Maximum. Die 
Produktion der Herbst- und Wintermonate i n diesem Gebiet 
i s t wie i n der Nereis-Corophium-Zone negativ. 

In der Nere is-Corcphium-Zone beginnt die Produktion der 
O-Gruppe im Mai ( Abb32 b). In der Zeit zwischen Juni und 
J u l i wird i n dieser Gruppe keine positive Produktion 
beobachtet. Im August/September wird wieder organische 
Substanz aufgebaut und von September bis Oktober übertrifft 
die Produktion die des Frühscmners. Von Oktober bis 
Dezember i s t die Produktion wieder negativ. Die Produktion 
der einjährigen Tiere i s t im Arenicola-Watt und der 
Nereis-Corophium-Zone eindeutig frühjahrsorientiert. Das 
Maximum der Produktion l i e g t i n der Nereis-Corophium-
Zone i n der Zeit zwischen A p r i l und Mai. Im Arenicola-Watt 
kann es i n der gleichen Zeit einen noch v i e l höheren Wert 
erreichen, da die Anzahl der Tiere hier sehr v i e l höher i s t 
und diese im Gegensatz zu den anderen Zonen i n dieser Zeit 
einen individuellen Zuwachs im das Vierfache aufweisen. 
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Abb. 32 Produktion von Maoama balthica im Jahre 1980 im 
Arenioola-Watt (a), Seegras-Wätt (b) und i n der Nereis-
Corophium-Zone (b). 
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Im Seegras-Watt fällt das Produkticaismaximum der einjährigen 
Tiere i n die Zeit zwischen August und September. Es i s t 
sehr v i e l geringer als das im Arenioola-Watt. 

Die mehrjährigen Tiere zeigen im Arenicola-Watt eine positive 
Produktion von März bis J u l i . Das Produktionsmaximum wird 
von A p r i l bis Mai erreicht. Im Seegras-Watt verschwinden die 
mehrjährigen Tiere im J u l i . Positive Produktion kann hier 
nur von März bis Mai gemessen werden. In der Nereis-Corcphium-
Zone sind mehrjährige Tiere nur i n den Frühjahrsmonaten vor­
handen und eine positive Produktion i n der II-Gruppe be­
schränkt sich auf die Zeit zwischen A p r i l und Mai. 

Insgesamt beträgt die Produktion von Maooma balthica im 
-2 -1 

Arenicola-Watt, bezogen auf ein Jahr,9.28 g'm Jahr . Das 
entspricht einen Verhältnis von Produktion zu Bionasse von 
7,22. 
Im Seegras-Watt liegen die Verhältnisse sehr ungünstig 

-2 -1 
mit einer Jahresproduktion von 0,66 g#m .Jahr und 
einem P/B-Verhältnis von nur 0.90. 
In der Nereis-Corophium-Zone wird nur die Hälfte der 

-2 
Produktion wie im Seegras-Watt erreicht mit 0,34 g.m . 
Jahr - 1. Das P/B-Verhältnis l i e g t hier bei 0,38. Tab. 34 Jahresgang der Produktion von Maccma balthica (g afdw Monat"1) 

in 3 Wattgemeinschaften des Königshafens. 

Monat F/M M/A A/M M/J J/J J/A A/S S/O O/N 
Arenicola-Watt 
0 - Gruppe - 0,03 0,004 0,07 -0,03 -0,03 
1 - Gruppe 0,44 0,05 0,35 0,08 -0,17 -0,04 -0,006 -0,0095 
I I - Gruppe -0,53 0,03 0,32 0,02 0,02 -0,05 -0,05 

Seegras-Watt 
0 - Grippe 0,05 0,02 0,03 0,01 0,02 0,01 0,12 -0,01 
1 - Gruppe 0,06 0,04 0,11 -0,11 - 0,19 -0,01 0,14 
I I - Gruppe 0,32 0 0,23 -0,06 -
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Nereis-Corophium-Zone 

0 - Gruppe - - 0,02 0,06 0,01 0,02 - -0,01 
1 - Gruppe 0,14 0,02 0,03 0,01 -
I I - Gruppe 0,17 -0,26 - -0,13 

2.4 RESPIRATION 

Die Messungen der Respiration erfassen Tiere mit Individual-
—2 9 -07 

gewichten von 10 " bis 10 g a fdw . Die aus den Meßdaten 
gewonnenen Regressionsgeraden sind für die gewählten Ver­
suchstemperaturen i n Tabelle 34 angegeben ( Abb. 33 ). Die 
Korrelation zwischen Individualgewicht und Respiraticnsgröße 
i s t signifikant ( 9 * O, VB 95 % ) . 

Tab. 35 Regressionsgeraden zur größenspezifischen Respiration 
von Macana balthica bei verschiedenen Temperaturen 

Temperatur 0° C : Y= 0,78x - 1,54 r= 0,87 
5° C : y= 0,87x - 1,29 r= 0,91 
10° C : y= 0,90x - 0,98 r= 0,88 
15° C : y= 0,95x - 0,93 r= 0,94 
20° C : Y= 0,97x - 0,84 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 verträglich. Die gemessenen Regressionskoeffizienten ergeben 
mit der Temperatur eine Korrelation i n Form einer Geraden­
gleichung : b = 0,802 + 0.0092 x 
Der Achsenabschnitt läßt sich im gemessenen Temperaturbereich 
ebenfalls einer Geradengleichung anpassen. Die Gleichung 
lautet : a = 0.227 • 0.011097 x 

Die Atmung der Population von Maocma balthica i s t i n den dre i 
Siedlungsgemeinschaften dargestellt. In der Nereis-Cörophium-

-2 
Zone erreicht die Atmung von Macana balthica mit 0.18 ml.m . 
std" 1 im Juni i h r Maximim. Das Minimum fällt i n den September 

-2 -1 
mit 0.0012 ml'm std . Wegen den starken Unterschiede 
i n den Bionasseverhältnissen schwanken die Atmungswerte dieser 
Art i n der Nereijs-Cca^Dphium-Zcne sehr stark. 
Im Seegras-Watt i s t die Respiration im Mai am höchsten mit 
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Abb. 33 Größenabhängigkeit der Respiration von Macoma balthica bei 
verschiedenen Henperaturen (o) = 0°C; (•) = 5°C; (o) = 10°C, 
(•) = 15° C, 20°C; 
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mit 0.27 ml0 2m~ 2 i s t d " 1 . Im Saitner verringert sich auf 
Grund der Bicmasseverhältnisse dieser Wert und erreicht 

-2 -1 
im Oktober sein Minimum von 0.03 ml Ĝ m -std . 
Im November steigt der Wert wieder an. Die höchsten Atmungs­
werte werden im Arenicola-Watt erreicht. Das Maximum wird 

-2 -1 
im Mai gemessen (0.31 mlo^m - std ). 
Zum Herbst sinken die Werte auf ein Minimum von 0.04 ml 
0 2. m" 2std" 1. 
Die Respiration zeigt;bezogen auf die Biomasse (R/B-Verhältnis), 
große Ähnlickeit zwischen den drei Siedlungsgemeinschaften. 
Das R/B-Verhältnis im Arenicola-Watt steigt von 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-Verhältnisses erst 
im August erreicht (0.47). Das Minimum der Atmung zu Biomasse -
beziehung wird im Marz gemessen. 
Bis zum November sinkt der R/B-Wert auf 0.20. 
In der Nereis-Corophium-Zone vergrößert sich das R/B-Verhältnis 
von 0.12 im A p r i l auf 0.22 im J u l i und f a l l t im Spätsanter 
und Herbst auf 0.09. 
Die Maximalwerte des R/B-Quotienten sind rund dreimal kleiner 
a l s die von H. ulvae. 
Eine Erklärung dafür l i e g t i n der weitgehend sessilen Lebens­
weise von Maccma balthica gegenüber der aktiv beweglichen Art 
Hydrobia ulvae. 

3. ARENICOLA MARINA 
3.1 INDIVIDUELLES WACHSTCM 

Die Individuen von Arenicola marina lassen sich zur Unter­
suchungszeit i n v i e r Größengruppen einteilen : 0.05; 0.10; 
0.25; 0.25 g afdw. 
Während im Arenioola-Watt a l l e v i e r Größenklassen vorkommen, 
fehlen im Seegras-Watt Tiere der größten Grippe. In der 
Nereis-torcphium-Zone fehlt Arenicola marina. 
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Die Tiere der kleinsten Grippe treten bestandsbildend nur 
im sogenannten Arenicola-Brutwatt im Grenzbereich von 
Seegras-Watt zur Nereis-Ccrophium-Zone auf. 
Im Arenicola-Watt lassen sie sich zwischen J u l i und November 
nachweisen. In 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 Größe 
stanmen i n der Regel aus Laichperioden des vorherigen Jahres. 

Die Exesiplare der nächstgrößeren Grippe wiegen im Februar 
bereits 0.04 g und wachsen im Laufe des Sarmers auf 0.13 g 
heran. Ab Ende J u l i i s t i h r Wachstum jedoch nur noch gering. 
Sie sind wahrscheinlich einjährig. 

Die anderen Gruppen sind mehrjährig. Die Angehörigen dieser 
beiden Gruppen sind im Arenicola-Watt dominierend. Die 
starke Gewichtszunahme, die diese Tiere im Verlauf des Scmmers 
zeigen, steht unter anständen i n Zusaitmenhang mit der Aus­
bildung der Laichprodukte ( Abb. 34 a). 
Im Herbst sind nur noch einzelne dieser Größengruppen vorhanden. 

Im Seegras-Watt können die ersten Jungtiere der O-Gruppe 
bereits Anfang Mai nachgewiesen werden. Von dieser Zeit 
an steigen die Individualgewichte kontinuierlich bis zun 
Ekide der Wachstumsphase von 0.005 g auf 0.09 g afdw (Abb. 34 b). 
Im Oktober 1980 treten i n großer Anzahl sehr junge Tiere mit 
einem Individualgewicht von 0.0004 g im Seegras-Watt auf. 

Die einjährigen Tiere zeigen bis Anfang Juni ein starkes 
Wachstun von 0.05 g b i s 0.16 g afdw. Im Sommer können Tiere 
dieser Größenkategorie nur vereinzelt vor und im November 
i s t das mittlere Individualgewicht dieser Tiere mit 0.175 g 
nur wenig höher a l s im Juni. 

Vcn den mehrjährigen Tieren treten im Gegensatz zun Arenicola-Watt 
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Individuengewicht 
dw 

H^Gruppe 

Individuengewicht 
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Abb. 34 Veränderungen des Irxiividualgewichtes verschiedener Al t e r s ­
gruppen (0 Gruppe, I Gruppe, II +Gruppe), von Arenicola marina 
im Königshafen 1980. Arenioola-Watt (a), Seegras-Watt (b). 
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nur die kleineren Tiere der Größengruppe I I auf. Angehörige 
dieser Gruppe werden i n größerer Anzahl nur im Frühjahr bis 
Anfang Juni gefunden. Während des Senners fehlen sie völlig 
oder sind selten. Während der Zeit von A p r i l bis Anfang Juni 
zeigen die Tiere ein gutes Wachstum von anfänglichen Ge­
wichten um 0.15 g auf Endgewichte um 0.25 g afdw. 

3.2 K)PüIATIO^SWACHSTÜM 

Im Arenicola-Watt steigt die Populationsdichte von 32 
2 

Individuen Eide Februar auf 61 Individuen pro m Bide Mai 
( Abb. 35 a ). Während des Soitmers sinkt die Zahl der Tiere 
beachtlich und befindet sich Qide August bis Ehde September 
auf dem niedrigsten Niveau des Jahres mit 5-7 Tieren pro m . 
Gleichzeitige Zählungen der Fraßtrichter und Kothaufen geben 
für dieses Gebiet eine Durchschnittszahl von 18 Individuen 

2 
pro m im September mit einem Schwankungsbereich von 6 bis 
26 Ind'nf 2. 
Es werden in diesem Zeitraum besonders viele sterbende 
Arenicola marina gefunden. Im Oktober steigt die Dichte der 

2 
Tiere wieder auf 31 Individuen pro m . 
Im November wird auf Grund einer Flächenzählung ein Wert von 

2 
18 Individuen pro m ermittelt. 
Im Seegras-Watt l i e g t die Dichte Anfang A p r i l bei 42 Individuen 
pro m2 ( Abb. 35 b). Es i s t für dieses Gebiet der höchste Wert 

-2 
des Jahres. Im Mai und Juni sind ungefähr 34 Ind. "m vorhanden. 

-2 
Anfang J u l i i s t die Dichte noch weiter auf 9 Ind. *m abge­
sunken und Anfang August t r i f f t man Arenicola marina nur noch 
stellenweise an, da jet z t der Bestand an Zostera n o l t i i so 
dicht geworden i s t , daß ausreichende Lebensbedingungen nur noch 
i n Flächen mit dünnem Bewuchs gegeben sind. 
Im Oktober geht das Seegras vor allem durch Wegfraß durch 
Ringelgänse zurück. In dieser Zeit kann ein Maximian an 
Arenicola-Ansiedlung beobachtet werden, das durch ganz junge 
Tiere von wenigen Wochen Alter bedingt i s t . Im November haben 
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Abb. 35 Veränderungen der Individuendichte von Arenicola marina 
im Königshafengebiet. Arenioola-Watt (a), Seegras-Watt (b). 
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sich die Besiedlungsverhältnisse im Seegras-Watt 
wieder normalisiert ( 24 Ind. *m ). Eine gleichzeitig 
durchgeführte Flächenzählung ergibt für den Oktober 18 Ind. 
-2 -2 'm und für den November 15 Ind. "m . 

Junge Individuen treten im Arenicola-Watt i n der meisten 
Zeit des Jahres nur vereinzelt auf. Im Herbst erreichen sie 
eine maximale Dichte von 12-13 Ind."nf 2. 
Einjährige Tiere sind häufiger anzutreffen mit maximal 

-2 
30 Ind. *m . Doch sind auch sie meist i n einer Dichte von 

-2 
11 b i s 16 Ind. #m vorhanden. Die mehrjährigen Tiere 
werden im Arenicola-Watt auf Grund der unterschiedlichen 
Körpergröße zwei Gruppen zugeordnet. Im Mai siedeln maximal 
30 Tiere der Gruppe I I auf einem Quadratmeter. In der 

_2 
übrigen Zeit sind es nur 5-8 Ind. "m . Von den älteren 

-2 
Tieren der III-Gruppe werden 6-16 Ind. *m gezählt. Von 
August fehlen Tiere dieser zwei Gruppen im Arenicola-Watt. 
Im Seegras-Watt sind im Frühling nur Angehörige der I-Gruppe 
( 25 Ind. *nf 2) und der II-Gruppe (18 Ind.'nf 2) vorhanden. Zu 
Beginn des Scmmers ( Anfang Juni) i s t die Individuenzahl 

-2 
i n beiden Gruppen auf 8 Ind. 'm abgesunken. Im Laufe des 
Satiners sind dann die Würmer dieses Größenbereichs nur noch 
fleckenhaft verbreitet und fehlen i n den dichten Seegras­
beständen ganz. Zum November sind Tiere der I-Gruppe wieder 

-2 
in etwas höherer Dichte ( 8 Ind. *m ) vorhanden. Juvenile 
Tiere erscheinen im Mai i n geringerer Dichte von 8 Ind. 
*m und sind im Juli/August nur vereinzelt anzutreffen. Anfang 
September sind diese Tiere regelmäßiger anzutreffen. Im 
Oktober i s t eine Massenbesiedlung durch sehr junge Tiere 
festzustellen, die für kurze Zeit i n einer Dichte bis zu 
84 Würmern pro m2 siedeln, aber im November bereits nur 

2 
noch i n einer Größenordnung von 18 Würmern pro m vorhanden 
sind. 
3.3 PRODUKTION 
Im Arenicola-Watt zeigt die Produktion während der gesamten 
Untersuchungsperiode positive Werte (Abb. 36 a) und (Tab. 36). Ein 
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Maxiraum wird i n der Zeit von A p r i l bis Mai ermittelt. Im 
Spätsatmer und Herbst sind die Produktionswerte sehr niedrig. 
Der überwiegende T e i l der Produktion wird im Arenicola-Watt 
durch die Mehrjährigen der I I und II*-Gruppe gebildet. 
Bereits von Februar- März i s t die Produktion rocht hoch. 
Sie steigt bis zum A p r i l an. Das Maximum erfolgt von Ende 
A p r i l bis aide Mai. Von Mai bis Juni sind die Produktions­
werte sehr v i e l geringer. Ab J u l i f e h l t diese Größengruppe. 
In der II-Gruppe beginnt die Produktion Ende Februar und 
sinkt Ende Mai geringfügig. Ende Meli bis Ende Juni erreicht 
die Produktion dieser Grippe i h r Maximum/ verringert sich 
und bleibt bis Ehde des Jahres auf diesem Niveau. Die 
einjährigen Tiere zeigen von Februar bis Ende A p r i l eine 
geringe monatliche Prodiaktion und erreichen von Ende A p r i l 
bis Ende Mai ein hohes Produktionsniveau. Bis Ende J u l i 
beträgt die Produktion nur noch die Hälfte des Maiwertes / 
danach wird sie noch geringer. Die Produktion der juvenilen 
Individuen i s t im Arenicola-Watt zu vernachlässigen. 

Tab. 36 Produktion verschiedener Altersgruppen von Arenicola marina 
( g afdw xfntanat ) im Arenicola-Watt im Jahre 1980 

Monate : F H A M J J A S i 
0 - Gruppe - - - _ - -0,006 -0,006 -0,006 
I Gruppe 0,40 0,40 1,05 0,78 0,07 0,07 0,07 0,07 
I I Gruppe 0,59 0,59 0,39 1,54 0,91 0,91 0,91 0,91 
I I + Gruppe 1,00 1,30 1/59 0,33 0,65 - - -
Swine 2,28 3,03 2,65 2,15 0,97 0,97 0,97 

Im Seegras-Watt i s t die Produktion von Arenicola marina sehr 
v i e l niedriger a l s im Arenicola-Watt (Abb. 36 b) und (Tab. 37) .Die 
Gründe dafür liegen i n dem geringen Durchschnittsgewicht der 
Tiere und i n der niedrigen Siedlungsdichte. Auch im Seegras-
Watt l i e g t der Schwerpunkt der Produktion bei den mehrjährigen 
Tieren, von denen nur die II-Gruppe von März b i s Juni ver­
banden i s t . Von A p r i l b i s Mai erreicht diese Grippe die 
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Abb. 36 Produktion verschiedener Altersgruppen ( 0,1,II,II*- Gruppe) 
von Arenicola marina im Königshafen 1980. Arenicola-Watt (a), 
Seegras^Watt (b). 
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höchste Produktion des Jahres, ähnlich dem Produktionswert 
der Grippe im Arenioola-Watt. Von Mai bis Juni wird nur noch 
ein D r i t t e l dieses Produktionswertes für diese Grippe festge­
s t e l l t . Die einjährigen Tiere zeigen von A p r i l bis Mai eine 
Produktion, die sich von Mai bis Juni geringfügig steigert. 
In der übrigen Zeit bis November l i e g t die Produktion 
auf einem sehr niedrigen Niveau. 
Im Gegensatz zum Arenicola-Watt i s t die Produktion der 
O-Gnppe im Seegras-Watt deutlich. Von Mai b i s Juni beträgt 
die Produktion dieser juvenilen Tiere die Hälfte der 
Produktion der älteren Tiere. Ab Juni fällt dieser Wert und 
bleibt bis Anfang September auf diesem Niveau erhalten. Von 
Anfang September bis Ehde November erniedrigt sich der 
Produkticnswert weiter. 
Das Maximum der Gesamtproduktion von Arenicola marina fällt 
i n die Zeit von Mai bis A p r i l , wenn noch mehrjährige Tiere i n 
dieser Gemeinschaft vorhanden sind. Im Juni sinkt der Wert auf 

-2 -1 
ungefähr ein Gramm m Monat und von Juni bis September 
beträgt er nur noch ein Zehntel des Juniwertes. 
Von September bis November wird insgesamt nur sehr wenig 
produziert. In den Saimer- und Herbstmonaten sind im Seegras-
Vfett vor allem Jungtiere der O-Gnppe an der Produktion be­
t e i l i g t . 

~2 -1 
Tab. 37 Produktion (g afdw m Monat ) verschiedener Altersgruppen 

von Arenicola marina im Seegras-Watt im Jahre 1980 
Monate : M A M J J A S O 
0 - Gruppe - - 0,27 0,07 0,07 0,07 0,04 0,04 
1 - Grippe - 0,53 0,58 0,04 0,04 0,04 0,04 0,04 
II - Gruppe - 1,07 0,28 -
I I * - Grippe -
Sumte - 1,60 1,14 0,11 0,11 d,~TT 0,08 0,08 1,14 0,11 0,11 0,11 0,08 0,! 

Die Jahresproduktion von Arenicola marina beträgt im Arenicola-
Watt 15,02 g afdw m" 2Jahr" 1, das entspricht einem P/lWtert 
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von 2,46. Im Seegras-Watt erreicht die Produktion nur 3,203 
- 2 , - 1 

g m Jahr , der P/B-Wert entspricht 1,86. 

3.4 RESPIRATION 
Für die Respirationsmessungen werden Tiere von 10 bis 
10 + 0' 3 g Individualgewicht verwendet. Die Korrelation zwischen 
Individualgewicht und Respirationsgröße i s t signifikant 
(y*0 , VB 95 % ) . Die aus den Meßdaten bestimmten Respirations­
geraden sind für die Tenperaturen von 0° C, 5°C, 10° C, 15°C 
und 20°C i n Tab.38 angegeben (Abb.37). 
Tab. 38 Regressionsgeraden zur größenspezifischen Respiration von 

Arenioola marina bei verschiedenen Tenperaturen 

0 o y= 0,53x - 1,48 r= 0,92 
5 o y= 0,65x - 0,69 r= 0,96 
10 0 y= 0,67x - 0,67 r= 0,96 
15 o y= 0,69x - 0,33 r= 0,71 
20 o y= 0,79x - 0,17 r= 0,90 

Eine Signifikanz der Unterschiede zwischen jeweils zwei 
Regressionskoeffizienten i s t bei einer Irrtumswahrschein­
l i c h k e i t von 0,05 nicht gegeben. Mit der allgemein gültigen 
Steigung für die Regression Körpergröße-Sauerstoffverbrauch 
von 0.75 sind die ermittelten Regressionskoeffizienten ver­
träglich. Auf eine Kickrechnung wird jedoch verzichtet. Mit 
der Temperatur ergeben sowohl die Steigungen als auch die 
Achsenabschnitte eine signifikante Korrelation i n der Form 

b = 0.55 + 0.0112 x r = 0.95 b = Regressionskoeffizient 
a = 0.27 + 0.029007 x r = 0.97 a = Achsenabschnitt 

Mit der H i l f e dieser Gleichung wird die Atmung der Gesamt-
population bestimmt. Im Arenicola-Watt schwankt die 
Respiration im Itefaruar zwischen 0.43 und 1.07. Im Laufe des 
Sauters steigen diese Werte langsam an. Im Juni liegen die Werte 

-2 —1 
zwischen 11.49 und 3.58 ml 02.m .std . Im J u l i werden 7.53 ml 
Oj.m^.std" 1 gemessen. Im August und September gehen die Werte 
bis auf 2.42 ml O n.nT 2.std.~ 1 zurück. Im Oktober sind die Atmungs-

2 -2 -1 werte der Population noch geringer ( 0.25 - 1.02 ml Oj.m .std ). 
Im Seegras-Watt steigen die Respiraticns*erte der Arenicolapopulation 
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Abb.37 Größenabhängigkeit der Respiration von Arenicola narina 
bei verschiedenen Tenperaturen: (o)= 0°C, (•)= 5°C, (•) = 
10°C, (•)= 15°C, (v)= 20 °C. 
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von Werten zwischen 0.98 ml 02.m .std. und 2.54 ml 02*m"2std 
Im A p r i l auf 9.20 ml 0 2.nf 2.std.~ 1 im Juni. Die Wferte 
sinken ab Juni gemäß der Bicmasseverhältnisse auf 0.78 ml 

-2 -1 
09.m .std. . Im November werden zwischen 0.19 und 1.56 
ml Ô .m .std. gemessen. Im Februar beträgt das R/B-Ver­
hältnis im Arenicola-Watt 0.26. Im Frühjahr steigt es auf 
einen Wert von 0.96 ( im Mai ). Das R/B-Verhältnis erreicht 
im J u l i seinen höchsten Wert mit 2.76. Dann fällt der Wfert 
und im Oktober beträgt der Wert nur 0.15. 
Im Seegras-Watt steigt das R/B-Verhaltnis von 0.50 im 
A p r i l auf das Maximum von 1.32 im J u l i , bis zum November 
hat es sich verringert, es beträgt jetzt 0.55. 

4. SCOLOPLOS AFMIGER 
4.1 INDIVIDUELLES WACHSTUM 

Im Februar sind von Scoloplos armiger im Arenicola-Watt 
vor allem adulte Tiere mit einem Individualgewicht von 
ungefähr 0.5 mg anzutreffen( Abb. 38 a). Diese wachsen im 
Verlauf des folgenden Monat auf fast das Vierfache heran. 
Im A p r i l erreichen adulte Tiere das Doppelte an Gewicht. 
Wahrscheinlich hängt das extreme Wachstim i n dieser Zeit mit 
der Ehtwicklung der Geschlechtsprodukte zusanmen, die Qxie 
A p r i l abgegeben werden. Das Laichen erfolgt im Arenicola-
Watt bereits vor der Messung im A p r i l . In den darauf 
folgenden Monaten wächst Scoloplos armiger nur noch gering­
fügig und v e r l i e r t im Sanier stark an Gewicht. Juvenile 
Tiere erscheinen im Juni und wachsen während des Sauters 
nur sehr langsam. Im Spätscrater und Herbst i s t das Wachstum 
stärker. 
Im Seegras-Watt wachsen die adulten Tiere von Individual­
gewichten von 0.00275 g im März auf 0.00341 g heran (Abb. 38 b). 
Im Mai und Juni sinkt das Individualgewicht bis auf 0.0031 g , 
um von J u l i bis September wieder anzusteigen. Im Oktober be­
trägt das Durchschnittsgewicht der Individuen nur noch 0.00378 
im November sinkt es unwesentlich. 
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Abb. 38 Veränderungen des Individualgewichtes adulter und juveniler 
Tiere von Scoloplos armiger im Königshafen 1980. 
Arenioola-Vfatt (a), Seegras-Watt (b). 
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Juvenile _S, flrmjgeir treten im J u l i auf mit Durchschnitts-
gewichten von 0.000025 g. Das mittlere Individualgewicht 
steigt rasch an auf 0.00012 g im September und hat sich 
bis zun November verdreifacht. 

4.2 lOPÜIATiaiSWACHSTÜM 

Im Arenicola-Watt werden i n den Frühjahratonaten von März 
bis A p r i l höhere Individuenzahlen unter den adulten Tieren 
gefunden al s i n der übrigen Zeit des Jahres (Abb. 39 a). 
Im März und A p r i l liegen die Abundanzen der adulten Tiere 
zwischen 120 und 160 Ind.'irf 2. Im Mai i s t der Wert stark 
gesunken. Er schwankt i n der übrigen Zeit des Jahres zwischen 
13 und 74 Ind. m"2. 
Juvenile S. armiger werden im Arenicola-Watt ab Bxäe Juni 
gefunden. Ihre Äbundanz steigt von Ehde Juni mit 104 Ind. 
-2 -2 *m auf 827 Ind. "m im Septenber an. Der Wert für den 

-2 
Oktober l i e g t etwas darunter ( 705 Ind. *m ). 
Im Seegras-Watt sind die Würmer stärker fleckenhaft v e r t e i l t 
a l s im Arenicola-Watt # so daß ein zeitlicher Trend nur 
schwer erkennbar i s t ( Abb. 39 b). Die adulten Tiere zeigen 

-2 
jedoch im März den höchsten Abundanzwert von 269 Ind. *m • 
In der übrigen Zeit zeigen die Werte große Schwankungen 

-2 
zwischen 16 und 232 Ind. #m . 

»2 
Im November werden 12 Ind. *m gefunden. 
Juvenile S. armiger treten im Seegras-Watt Anfang J u l i zuerst 
auf. Zu dieser Zeit zeigen sie das Maximum ihrer Individuen-

—2 
dichte mit 373 Ind. *m . Bis zum Septenber sind nur noch 93 
Ind. *itf 2 vorhanden. Doch bis im Spätscnroer und Herbst vergrößert 
sich die Dichte wieder und erreicht im November einen Wert 

-2 
von 906 Ind. *m . 
4.3 HOXIRUON 

Im Arenicola-Wfctt zeigt die Produktion von Scoloplos armiger 
die größten Wterte im Herbst zwischen Septenber und Oktober 
und im Frühjahr zwischen März und A p r i l ( Abb. 40 a ). Bis 
Juni b l e i b t die Produktion positiv, i n den Sarroennonatöi 



Abb. 39 Veränderungen der Individuendichte von Scoloplos armiger 
im Königshafen 1980. Multe Tiere: (o), juvenile Tiere (•). 
Arenicola-Watt (a), Seegras-Watt (b). 
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Abb.40 Produktion von Soolcplos armiger im Königshafen 1980, im 
Arenioola-Watt (a) und im Seegras-Watt (b). 
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J u l i , August und Septenber sinkt sie dagegen beachtlich. 
Die Produktion der juvenilen Tiere i s t im Spätsarmer ( August 
bis September ) am größten. 
Im Seegras-Watt erreicht S. armiger die größten Werte der 
Produktion zwischen März und A p r i l und positive zwischen J u l i 
und September ( Abb. 40 b ). 
Juvenile S. armiger zeigen während der gesamten Wachstums­
phase positive Werte. Der höchste Wert wird von Oktober bis 

—2 —1 
November mit 0.08 g "m 'Monat erreicht. Die Jahresproduktion 

-2 -1 
von Soolcplos armiger im Arenioola-Watt beträgt 0.53 g.m .Jahr . 
Das entspricht einem P/B-Verhältnis von 1.52. 
Im Seegras-Watt wird eine sehr v i e l geringere Produktion von 

-2 
nur 0.08 g .m gemessen. Das P/B-Verhältnis beträgt 
daher 0.25. 
4.4. RESPIRATION 

Van Scoloplos armiger werden Exemplare i n Größen zwischen 
-2 -3 

10 und 10 g afdw für die Respirationsmessung verwendet. 
Körpergröße und Respiration weisen eine signifikante Korre­
latio n im logarithmischen Maßstab auf. Die Messungen werden bei 
0°C, 2.5°C und 12.5°C durchgeführt. Die Korrelation der gemessenen 
Größen sind i n Tab. 39 dargestellt. 

Tab. 39 Regressicnsgeraden zur größenspezifischen Respiration 
von Soolcplos armiger bei verschiedenen Temperaturen 

0°C = 0,72x - 1,36 r= 0,89 
2,5°C = 0,75x - 1,31 r= 0,87 
12,5°C = 0,71x - 0,64 r= 0,90 

Da sich signifikante Unterschiede i n den Korrelaticnskoeffi-
zienten nicht ergeben, diese jedoch mit der Temperatur keine 
eindeutig steigende Tendenz ergeben, wird für a l l e Temperaturen 
eine Steigung von 0.73 verwendet. Dies entspricht dem Achsen­
abschnitt der nach Korrelation mit der Ttemperatur erhaltenden 
Parallelen zur x-Achse. Der Achsenabschnitt der Regressicns-
geraden für die Beziehung Größe-Respiration ergibt eine 
positive Korrelation « 
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DISKUSSION 

I. TROPHISCHE STRUKTUR 

In marinen Lebensräumen stellen benthische Invertebraten 
das direkte Verbindungsglied zwischen Primärproduzenten und 
räuberischen Organismen dar. Im Unterschied zu terrestrischen 
Gemeinschaften, i n denen die Primärproduktion im wesentlichen 
durch r e l a t i v große Gefäßpflanzen bestimmt wird, sind die 
meisten Primärproduzenten im Meer mikroskopisch kle i n . Sie 
können von zahlreichen marinen Invertebraten direkt als 
Nahrung aufgenommen werden. 

Hierin besteht ein wesentlicher Unterschied zu wirbellosen 
Arten terrestrischer Gemeinschaften, von denen die Primär­
produktion o f t erst nach mikrobiellem Abbau genutzt werden 
kann ( Beispiel: Laubproduktion im Wald ). Doch auch i n 
marinen Gemeinschaften bestehen Nahrungsketten, die von 
toter abbaubarer Substanz ihren Ursprung nehmen ( Detritus-
nahrungsketten ). 

Besonders i n Gebieten mit hoher Sedimentation von Detritus 
( z.B. Ästuare ) sind diese wichtig. Gerade Gezeitenge­
biete werden häufig als Sediment- bzw. Detritusfallen ange­
sehen, i n denen der hohe Detrituseintrag ebenfalls eine 
reiche mikrobielle Aktivität zur Folge hat, die ebenfalls 
wiederum von Bedeutung für die Produktion der Makrofauna 
i s t . 

Welche Bedeutung haben die von den Primärproduzenten ausge­
hende Nahrungskette ( " grazing"-Nahrungskette) und die 
Detritusnahrungskette für den Ehergiefluß der untersuchten 
Gemeinschaften? Zur Beantwortung dieser Frage i s t zunächst 
das Nahrungsangebot entscheidend. 
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Unter den Primärproduzenten dominieren benthische Diatomeen 
während des ganzen Jahres ( R.ASMüS , 1982 und pers.Mittig.) (Eab.40). 
Die Bedeutung des Phytoplanktons i s t wegen der geringen 
Wassertiefe und der kurzen Bedeckungszeit geringer. 

Tab. 40 Biomasse der Nahrungsorganismen (g C m , jährliches Mittel) der 
Makrofauna im Oberflächensediment von 3 Watt gerne inscha f ten des 
Königshafens. 

Mikrophytobenthos Phytoplankton Bakterien 
Arenicola-Watt 0r13 0,006 0,04 
Seegras-Watt 0,12 0,002 0,04 
Nereis-Cörophium-Z. 0,27 0,001 0,05 

Die Zahl und Biomasse der Bakterien kann die Bicmasse 
der Primärproduzenten zwar übertreffen und bei Betrachtung 
des gesamten Sedimentkernes Bicmasse pro Flächeneinheit 
erreichen, die i n der Größenordnung von Biomassewerten für 
Makrofauna liegen (DAUS, 1974). Da die Makrofauna i n der 
Regel nur i n der dünnen Oberflächenschicht der Sedimente 
Nahrung sucht, wird von ih r jedoch nur ein kleiner T e i l 
dieser Bakterienbicmasse genutzt (Tab.41). 

Tab. 41 Verhältnis der Diatomeen zur Bakterienbicmasse im Gberf lächen-
sediment von 3 Vfettgemeinschaften des Königshafens. 

Diatomeen Bakterien 
Arenicola-Watt 72 % : 28 % (oberste 3itm Sediitent) 
Seegras-Watt 74 % : 26 % " 
Nereis-Cörophium-Zone 85 % : 15 % " 

Aus dieser Tabelle geht hervor, daß i n der Oberflächen­
schicht der Sedimente ein reiches Angebot an Diatomeen besteht. 
Wichtig für die Nahrungsaufnahme durch die Makrofauna i s t jedoch 
nicht a l l e i n das Nahrungsangebot, sondern auch die Ausnutzung 
der Nahrungsquellen durch die Makrofauna. 

Eine Schlüsselrolle fällt dabei Hydrobia ulvae, der dcminierenden 
Art i n allen drei Assoziationen zu. An Hydrobia-Arten sind 
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zahlreiche Untersuchungen zur Aasnutzung von 
Bakterien und Diatomeen für die Ernährung unter Labor­
bedingungen durchgeführt worden (FENCHEL, 1972 1974; 
KOEÜED, 1975). 
FENCHEL (1974) beschreibt Wechselbeziehungen zwischen der 
Größe der Schnecken und dem Größenspektrum der auf genatmenen 
benthischen Diatomeen. Größere Diatomeen werden einzeln 
auf genatmen, kleinere mit den Partikeln, auf denen sie 
haften. Sedimentpartikel können so bis zu einer Größe von 
300 ji auf genarmen werden. 

KOFOED (1975) zeigte, daß Hydrobia ventrosa Bakterien mit einer 
Effektivität von ungefähr 75 % assimiliert und Diatomeen mit 
einem Wirkungsgrad von 60-71 % nutzt. Ähnliche Analysen sind 
auch von einigen anderen Benthosarten bekannt. Danach kann 
Maocma balthica sogar 95-99 % der Bakterien eines Sediments 
entfernen, wenn diese den Verdauungstrakt passiert. Diatomeen 
werden nur zu 50-75 %, Protozoen vollständig verdaut 
(FENCHEL, 1972). Ähnliche Verhältnisse wurden bei Corophium 
volutator beobachtet. Dieser Anphipode nahm während des 
Verdauens von Detritusmaterial 98% der Bakterien, 80 % der Diatcroeen 
auf, während Blaualgen nicht gefressen wurden. 

Die gegenüber Bakterien etwas niedriger liegenden Prozentsätze 
für Diatomeen scheinen zunächst auf geringere Nutzung dieser 
Grippe hinzudeuten, bedenkt man jedoch, daß diese Organismen 
einen hohen An t e i l an unverdaubaren Hartteilen besitzen und 
außerdem i n den Sedimenten ein gegenüber den Bakterien sehr v i e l 
breiteres Größenspektrum besitzen, das nur zum T e i l ausgenutzt 
wird, dann i s t die Nutzung dieser Organismen als sehr hoch 
anzusehen. 
Bei Hydrobia ulvae kennte i n Laboratoriumsexperimenten nachge­
wiesen werden, daß diatemeenreiche Sedimente bevorzugt vor bakterien-
haltigen Sedimenten als Nahrung auf genarmen wurden und ein 
besseres Wächstim zur Folge hatten (JENSEN v SIEGISMUND,1980). 
offenbar scheinen Hydrobien Diatomeen als Nahrung den Bakterien 
vorzuziehen, wenn sie beides als Nahrung vorfinden. 
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In flachen Meeresgebieten i s t o f t beides im Nahrungsangebot 
vorhanden. Die Zusammensetzung der Nahrung zahlreicher freileben­
der, mariner Wirbeloser besteht daher auch i n Lebensräumen mit 
hohem Bakterienvorkarmen vorwiegend aus Diatomeen. In den 
schlickreichen Salzmarschen der amerikanischen Ostküste besteht 
die Nahrung der Schlaitmschnecke Ilyanassa obsoleta zu 75 % 
aus Algen und zu 25 % aus Bakterien und Decanposer-Mikroben 
(WETZEL 1975, 1976). Winkerkrabben der Gattung Uca 
(SHANHQLTZER 1973), die Grasgarnele Palaemonetes pugio und die 
Meeräsche Mugil cephalus sind weitere Beispiele für die über­
wiegende Nutzung von benthisehen Algen (WELSH 1975; ODUM 1968). 

Die dominante Rolle von Hydrobia ulvae i n den untersuchten 
Gemeinschaften hat zur Folge, daß im Uhtersuchungsjahr das 
B i l d der drei Gemeinschaften durch Weidegänger-Substratfresser 
von geringer Größe geprägt wird. Hierin l i e g t ein Unterschied 
zu holländischen Untersuchungen, i n denen F i l t r i e r e r von 
größerem Körpergewicht das B i l d der Wattenmeergemeinschaft be­
stirnten (BEÜKEMA, 1981). 

Da durch Hydrobia ulvae primär benthische Diatomeen genutzt 
werden, l i e g t i n den drei untersuchten Gemeinschaften im wesent­
lichen eine grazing-Nahrungskette vor, die sich auf die i n der 
Gemeinschaft selbst erzeugten Primärproduktion gründet. Darin 
l i e g t aber der Hauptunterschied etwa zu den Befunden aus den 
holländischen Wattenmeer, nach denen die dominanten F i l t r i e r e r 
i n hohem Maße von der allochthonen, pelagischen Primärproduktion 
und dem starken Detrituseintrag abhängen. 

In den Benthosgemeinschaften i s t bisher nur wenig über die 
Bedeutung einer vom Phytobenthos ausgehenden grazing-Nahrungs­
kette belegt. Meist konzentrieren sich die Beobachtungen stark 
auf die Bedeutung der pelagischen grazing-Nahrungskette, die 
teilweise direkt oder indirekt als Detritus für die Bodenfauna 
nutzbar i s t (KtLE¥,1956). STEELE (1976) führt für das Zoobenthos der 
Sublitoralgebiete der Nordsee als wichtigste Nahrungsquelle die 
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Kotballen des Zooplanktons an. Tatsächlich i s t die Menge an 
organischer Substanz, die als Detritus den Meeresboden 
erreicht, besonders i n Flachmeeren sehr hoch (STEELE v BAIRD 
1972; ZETTZSCHEL, 1965/ STEPHENS et a l 1967; WEBSTER et a l 1975). 
Im Zusammenhang damit wird die Rolle der benthisehen Fauna 
als Glied einer Detritusnahrungskette besonders stark betont. 

Im E u l i t o r a l i s t der Eingang organischer Substanz aus dem 
Belagial auf die Zeiten der Überflutung begrenzt. Der einge-
schwsrmite Detritus aus der offenen Nordsee wird im hollandischen 
Wattenmeergebiet al s wichtige Nahrungsquelle angesehen. Er 
beträgt nach DE JCNGE und POSTMA (1974) jährlich etwa 250 g C 
-2 
m , stairmt aus der durch nährstoffreiche Zuflüsse aus den Rhein­
gebiet eutrephierten Nordsee und besteht aus Resten der erhöhten 
Produktion des Planktons. 

Ober den Eintrag an organischer Substanz i n das Uhtersuchungs-
gebiet des Königshafens i s t wenig bekannt, doch sind die 
Planktcnwerte meist gering, vor allem wegen der geringen 
Verweildauer des Wasserkörpers auf den Wattflächen und der im 
Vergleich zu anderen Wattgebieten geringen Höhe der Wasser­
säule aufgrund des geringen Tidenhubes. Die Hauptmenge des 
Detritus besteht aus " faecal pellets " von Hydrobia ulvae, 
wird also im System selbst erzeugt. 
Faecal pellets von Hydrobia ulvae stellen ein günstiges 
Nährsubstrat für Bakterien und Detrituszehrer dar (NEWELL, 1965). 
Nutzbar i s t für die Makrofauna im wesentlichen nur die 
Bicmasse der Mikroben, während der große Detritusanteil kaum 
verwertet werden kann. KCFOED (1975) zeigte, daß die 
Assimilation von pflanzlichem Detritus durch Hydrobia ventrosa 
ausschließlich von der BaJcterierücorpcnente abhängt. 

Audi i n Gezeitengebieten mit autochthoner Primärprodukticn wurden 
die trophischen Beziehungen der benthischen Konsumenten bisher 
i n Btaoti einer Detritusnahrungskette charakterisiert. 
HEMD0969) und HEMD v ODÜM (1970)zeigten, daß i n einem flachen 
Ästuar an der Küste Südfloridas der Hauptteil der Nahrungskette 
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den durch tote Mangrovenblätter erzeugten Detritus a l s Grund­
lage hat. Die Blattpartikel werden nacheinander von verschiedenen 
Organismen verdaut und durch wiederholte Koprcphagie werden 
inmer wieder entstehende Mikrobenpopulationen a l s Nahrungs­
quelle genutzt. Der größte Anteil der Nahrungsenergie wird 
dabei als Detritus durch eine gemischte trcphische Stufe 
(herbivior und detritivor) auf genanten. 

Ein ähnlich starkes Gewicht bekommt die Detritusnahrungskette 
i n den westatlantischen Spartinamarschen, wo die reiche 
Produktion von Großpflanzen, wie Spartina a l t e r n i f l o r a und 
Juncus roemerianus die wichtigste Nahrungsgrundlage für 
die Organismengesellschaft d a r s t e l l t (MCNTAGUEJ981). 

Im Gegensatz dazu i s t i n den heimischen Wattgebieten die 
Detritusprodukticn durch Großpflanzen nur gering. Am ehesten 
wäre sie i n den Seegraswiesen gegeben, die aber flächenmäßig 
nur kleine Areale des Königshafens umfassen. So waren zum 
Zeitpunkt der Untersuchung nur 8 % des Königshafens mit See­
graswiesen bestanden. Außerdem wird ein Großteil der im 
Saliner produzierten Blattmasse von Ringelgänsen gefressen, 
während die toten Blätter meist aus dem System entfernt 
werden und sich im Spülsaum auf den Salzwiesen ablagern. Für 
die Makrofauna wird daher der Makrophytendetr itus von unter­
geordneter Bedeutung sein. 

Der größte Tteil der Arten im untersuchten Biotop gehört einer 
gemischten trophischen Stufe an, wie sie ODUM für die Mangrove-
gebiete Floridas beschreibt. Da jedoch das Schwergewicht des 
Nahrungsangebots auf dem Vorkamen einer reichen Biomasse ben-
thischer Algen l i e g t , hat i n den drei untersuchten Gemeinschaften 
die grazing-Nahrungskette eine größere Bedeutung als die 
Detritusnahrungskette. 

Ein weiterer Unterschied zu der von ODUM untersuchten Ganeinschaft 
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besteht darin, daß das Ausgangsmaterial direkt an der Stelle 
des Wegfraßes erzeugt wird und nicht wie das Blattmaterial 
der Mangroven im Luftraum über der Gemeinschaft, also i n 
einem anderen Subsystem entsteht. Die Gemeinschaften lassen 
sich daher gut mit einer Dauerweide vergleichen, auf der 
die Biomasse der Produzenten kleiner gehalten wird a l s die der 
Konsumenten (inverse Bicmasserelaticn der trophischen Stufen ). 

Der grundsätzliche Unterschied zu anderen Benthosuntersuchungen 
l i e g t im Überwiegen einer grazing-Nahrungskette, die sich auf 
die benthische Primärproduktion gründet, die i n der Gemeinschaft 
selbst erzeugt und nicht von außen eingetragen wird. Die 
Ursache für die Deminanz dieser Nahrungskette l i e g t im Nahrungs­
angebot des Untersuchungsgebietes, einer euphotischen Flachwasser­
zone mit hoher Diatcmeendichte. 

Der Unterschied zu Befunden aus anderen Wattenmeergebieten 
b e t r i f f t die Siedlungsstruktur der Makrofauna mit einer 
deutlichen Dominanz von Hydrobia ulvae und damit verbunden einem 
überwiegen von Weidegängern/Substratfressern und geringer 
Körpergröße. Die Gründe für diese unterschiede hängen unter anderem 
auch mit der Erfassungsmethode der Bodenfauna zusanmen, da 
Hydrobia ulvae a l s wichtiger Repräsentant der beschriebenen 
Nahrungskette bei dem häufig angewandten Sieben der Fauna durch 
ein Sieb von 1 nia Maschenweite weitgehend verloren geht und daher 
leicht teilweise übersehen wird. 

I I . VERGLEICH DER DREI GEMEINSCHAFTEN 

1. PRODUKTION 
Unter den marinen benthisehen Tiergemeinschaften gelten die 
Gezeitengebiete als besonders produktiv. Die Ursache dafür 
könnte i n der engen räumlichen Verzahnung des Vorkaimens 
von Primärproduzenten und Konsumenten liegen, die eine be­
sonders gute Ausnutzung der pflanzlichen Nahrungsquellen durch 
herbivore Konsumenten gestattet. Außerdem s t e l l t der groß­
flächige Wasseraustausch durch die Gezeiten, der schädliche 
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Ausscheidungsprodukte der Konsumenten entfernt, eine weitere 
günstige Voraussetzung für eine hohe Produktion der Makrofauna 
dar­
über die wirkliche Größe der Sekundärprodukt ion der Makrofauna­
gemeinschaften von Wattgebieten liegen bisher keine genauen 
Messungen vor. Den ersten Eindruck über ihre Höhe li e f e r t e n 
Schätzungen nach der BOYSEN-JENSEN-Methode aufgrund von Be­
obachtungen der saisonalen Schwankungen der Gesamtbicmasse 
der Makrofauna (BEÜKEMA, 1974 u. 1981).Da Produktionsunter­
suchungen sich häufig nur auf die Populationen einzelner Arten 
konzentrieren, stehen für die Berechnung der Gesamtproduktion 
einzelner Ganeinschaf ten o f t nur Daten zur Verfügung, die zu 
verschiedenen Zeiten ermittelt wurden. 

Die neu ermittelte Jahresproduktion der Makrofauna i s t im 
-2 -1 

Arenicola-Watt mit etwa 50 gm* . J am höchsten. In der 
-2 -1 

Zostera-Wiese wird ein ähnlicher Wert von 48 g m J erreicht. 
Nur rund ein D r i t t e l der Produktion dieser beiden Gebiete wird i n 

-2 -1 
der Nereis-Corophium-Zcne e r z i e l t ( 17 gm J ). Vergleiche mit 
anderen Ganeinschaf ten im Nordseegebiet zeigen für Gezeiten­
gebiete und Ästuare Produkticnswerte i n ähnlicher Größenordnung 
von 13,3 g m" 2j" 1 (WAFWICK v PRICE,1979) bis zu 120 g n f 2 J ~ 1 im 
Grevelingen Ästuar (W3LFF v DE WOLF, 1977). 
Die bisherigen Schätzungen der Sekundärprodiakt ion im hollan­

d o -1 
dischen Wattenmeer betragen 25 g m J , gehen dabei aber von 
Bicmassedaten aus, die sich auf 1 irm Siebfänge beziehen 
(BEÜKEMA,1981). 
Die Produktion der Organismen, die nicht von einem 1 nm 
Sieb zurückgehalten werden, wird dabei ven BEÜKEMA (1981) als 
gering eingeschätzt ( bis 10 g n f 2 J ~ 1 ) während KÜIPERS (1981) 
i n diesem T e i l des Zoobenthos, der sich aus Mikro- und Meiofauna 
zusanmensetzt, eine hohe Produktion vermutet. 

Vergleiche der Produktion zwischen verschiedenen Gemeinschaften 
erfordern zunächst die Kenntnis der Biomasseverhältnisse der 
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Gemeinschaften, da die Produktion von der Bicmasse abhängig 
i s t . Uhter Berücksichtigung der mittleren Bicmasse ergibt sich 
i n den untersuchten Gemeinschaften pro Jahr ein P/B-Verhältnis 
von 1.83 im Arenicola-Watt, 1.60 im Zostera-Watt und 1.02 i n 
der Nereis-Corophium-Zone. Uber das P/B-Verhältnis innerhalb 
von Gemeinschaften gibt es nur wenig vergleichbare Daten, da 
P/B-Verhältnisse meist nur für Populationen einzelner Arten auf­
gestellt wurden. 

Wattenmeergemeinschaften gehören nach ihrem Artbestand zur so­
genannten Macoma balthica - Gemeinschaft (PETERSEN, 1918). 
Die meisten Arten dieser Gemeinschaft zeichnen sich durch eine 
r e l a t i v hohe Lebenserwartung aus . ( Für Cerastoderroa edule L. 
beträgt die mittlere Lebenserwartung 4-6 Jahre. Maccma balthica 
erreicht im M i t t e l 3 Jahre und Hydrobia ulvae hat normalerweise 
eine Lebensdauer von mindestens 2 Jahre). Die Turnoverrate dieser 
Gemeinschaft wird daher als gering angesehen (RÄXMOPT, 1963). 
P/B-Werte zeigen aber eine enge Beziehung zur Turnoverrate. 
Auch BEÜKEMA (1981) berechnet für die Makrofauna der nieder­
ländischen Wattgebieten ein P/B-Verhältnis von ungefähr 1, be­
rücksichtigt dabei jedoch nur die größere Makrofauna. 

Die Unterschiede i n der Höhe der Jahresproduktion zwischen den 
drei Assoziationen sind möglicherweise durch die Bedeckungszeit 
bedingt. Vor allem i n der Nereis-Corcphium-Zone l i e g t die 
Bedeckungszeit mit 4 Stunden am Tag extrem niedrig und er­
möglicht der Makrofauna nur eine geringe Zeit zum Fressen, so 
daß das Nahrungsangebot stärker geschont wird als i n den anderen 
beiden Zonen. 

Die Makrofaunaproduktion i s t i n allen drei Gemeinschaften be­
sonders im Frühjahr erhöht und im Sonroer und Herbst sehr 
niedrig. Produktionsmessungen einzelner Arten haben gezeigt, 
daß eine Gewichtszunahme zahlreicher Formen des Gezeitenbereichs 
( z.B Maccma balthica und Arenicola marina ) auf einen engen 
Zeitratnn von wenigen Monaten begrenzt i s t (BEUKEMA, 1977; LAM4ENS, 
1967). 
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In dieser Arbeit konnte auch gezeigt werden, daß Hydrobia ulvae 
in der wärmeren Jahreszeit das Maximum der assimilierten Energie 
durch den erhöhten Stoffwechselumsatz i n dieser Jahreszeit 
wieder verloren geht, während das Nahrungsangebot für diese 
Art durch die steigende Aktivität der Tiere mit zunehmender 
Temperatur gle i c h z e i t i g verringert wird. 
Bei einer so engen Wechselbeziehung zwischen benthischer Makro-
fauna und den Primärproduzenten s t e l l t sich die Frage, ob im 
Verlauf eines Jahres die Höhe der Primärprodukticn ausreicht, 
um die Makrofaunagemeinschaft zu erhalten. 

In der Regel i s t i n den drei untersuchten Gemeinschaften die 
Primärprodukticn höher als die Makrofaunaprodukticn. 
68 % der Sekundärproduktion entfallen im Arenicola-Watt auf die 
grazing-Nahrungskette. Im Seegras-Watt i s t dieser Ant e i l am 
höchsten ( 83 %) und i n der Nereis-Corophium-Zone beträgt er 
76 %. Im Ant e i l der Nutzung spiegelt sich die absolute Höhe 
der Primärprodukticn wieder. 
Die Werte zur Nettcprimärproduktion nach R.ASMÜS ( pers.Mittig.) 
sind i n der folgenden Tabelle den Daten zur Sekundärproduktion 
der Makrofauna gegenübergestellt: 

Tab.42 Nettcprimärproduktion, Sekundärproduktion und Wirkungsgrad 
der Produktion i n 3 Wattgemeinschaften des Kcnigshafens 

Nettoprimär-
produktion1 

(g C n T V " 1 ) 

Arenicola-Watt Seegras-Watt Nereis-Corophium-Zone 

Bodendiatcneen 100 67 120 
Epiphyten - 131 -
Summe 100 198 120 

Sekundarorqduktion 
{g C m J " T ) 
durch Nutzung der 
Bodendiatcneen 

20,55 13,10 7,74 

Effizienz% 20,55 19,67 6,45 
durch Nutzung der 
Epiphyten - 9,75 -
Effizienz % - 7,44 -
Produktion 29,54 28,32 10,28 
Effizienz % 29,41 14,33 8,45 
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Im Arenicola-Watt und im Seegras-Watt i s t die Nutzung der 
Primärproduktion der Bodendiatcneen mit einem Wirkungsgrad 
von etwa 20 % stärker als i n der Nereis-Corophium-Zone mit nur 
7 %. Durch die Primärproduktion der Efciphyten steht im Seegras-
Watt während der Samermonate noch eine zusätzliche Nahrungs­
quelle zur Verfügung, die nur mit einem Wirkungsgrad von 7 % 
genutzt wird, da zu dieser Zeit die Bicmasse der Kosumenten 
zunächst noch gering i s t , sich dann aber durch Zuwanderung 
erhöht. Auch die Produktion der Konsumenten i s t im Scnmer ge­
ringer als zu Beginn des Jahres. Die Epiphytenproduktion deckt 
daher weniger die Sekundärproduktion als vielmehr den i n den 
Sonmermanaten erhcäiten Ehergieverlust der Gemeinschaft. 

Die Wirkungsgrade der gesamten Primärproduktion (ohne Makro-
phyten) zur gesamten Sekundärprodukticn von 29 %, 14 % und 9 % 
zeigen, daß i n allen drei Gemeinschaften die Primärproduktion 
hoch genug i s t , um die Ernährung der Makrofaunagemeinschaft zu 
gewähr leisten£ ine Steigerung des Wirkungsgrades der Produktion 
i s t wohl nicht möglich, da besonders i n den Sonmermanaten das 
vorhandene Nahrungsangebot im großen Unfang für die Respiration 
der Makrofaunagemeinschaft verbraucht wird. 

Im niederländischen Wattenmeer werden durchschnittlich 100 g C 
m"2J-1 durch Primärproduzenten erzeugt (CADEE und HBGEMANN,1974) 
Die Sekundärproduktion an größerer benthischer Makrofauna wird 
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mit 30 g afdw, also rd 18 g C m J angegeben (EEUKEMA, 1981), 
so daß danach rund 18 % der Primärproduktion direkt für die 
Sekundärprodukticn der größeren Formen verwendet würde. Würde 
man i n dieser Untersuchung die Produktion von Hydrobia ulvae 
unberücksichtigt lassen, würde die Sekundärproduktion im 
Arenicola-Wätt, das am besten mit den holländischen Wattgebieten 
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vergleichbar i s t , 17 g C m J betragen und damit etwa der 
gleiche Wirkungsgrad der Produktion vorliegen wie im nieder­
ländischen Wattgebiet. 
KÜIPERS et a l (1981) weisen darauf hin, daß das Nahrungsangebot -2 —1 -2 -1 bestehend aus 100 g C m J Primärproduktion und 250 g C m J 
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Detrituseingang (DE JONGE v POS1MA, 1974), durch eine Makrofaunaproduktion 
—2 -1 

18 g C m J nur i n r e l a t i v geringem Unfang genutzt wird. Als 
Verbindungsglied zwischen Primärproduzenten und Konsumenten 
s o l l daher das sogenannte " small food web " ;zu dem auch 
Hydrobia ulvae zählt,diese Lücke schließen. 
Die Produktion des'small food web'* s o l l Werte i n vergleichbarer/ 
wenn nicht sogar größerer Höhe als die Makrofauna erreichen. 

2. SAUERSTOFFVERBRAUCH UND GEMEINSCHAFISSTOFFWECHSEL 

Die ersten Untersuchungen über den Sauerstoffverbrauch von 
Bodengemeinschaften i n Wattenmeergebieten gehen bereits auf 
THAMDKUP (1935) zurück. Eine Zusammenstellung der bis je t z t 
angewendeten Methoden und eine kritische Diskussion der 
Messungen des Sauerstoffverbrauches im Feld i s t bei 
ZEITZSCHEL und DAVIES (1978) und PAMA3MAT (1977) erfolgt. 
Trotz der schon über viele Jahre dauernden Forschung über 
Sauerstoffverbrauch i n verschiedenen Gemeinschaften,hat das 
Prinzip der Methode noch nicht an Aktualität verloren und 
konnte auch noch nicht durch andere Methoden, wie die Anwendung 
von COj-Messungen oder verschiedenen chemischen Methoden, wie 
AIP-Messungen etc. ersetzt werden. Der große V o r t e i l von Messungen 
des Sauerstoffverbrauchs l i e g t i n der Erfassung ganzer Systeme 
und Subsysteme. Dennoch gehen, die Meinungen über die endgültige 
Aussage von Sauerstoffverbrauchsmessungen auseinander. 

So wird der Gemeinschaftsstoffwechsel durch die Messungen der 
Sauerstoffaufnähme einer Gemeinschaft unterbewertet, wenn i n der 
untersuchten Gemeinschaft anaerobe Prozesse ablaufen (PAMATMAT 
1977). Dies i s t praktisch i n al l e n benthischen Gemeinschaften der 
F a l l , i n denen Sedimentkerne oxische und anomische Bereiche auf­
weisen. Interpretationsschwierigkeiten treten außerdem auf, da 
die gleichen Sedimente i n ungestörtem und gestörtem Zustand stark 
voneinander abweichende Aktivitäten aufweisen (CARE¥,1967). 

Der jährliche Gesamtsauerstoffverbrauch der Sedimentoberfläche 
i n einer Gemeinschaft kann jedoch a l s guter Wert für den Teil 

des jährlichen Bedarfs an organischem Material im Boden, der 



- 153 -

während eines Jahres veratmet wird, angesehen werden (PAMAXMAT, 
1975; HABGRAVE, 1972). In wie weit Rückschlüsse auf den 
benthischen Gemeinschaftsstoffwechsel im Hinblick auf Etergie-
f luß durch das gesamte Ökosystem möglich sind, hängt daher i n 
großem Maße von dem Gleichgewicht zwischen Erosion und 
Sedimentation am Untersuchungsstandort ab (PAMATMAT, 1975). 
In geschützten, flachen Gewässern und Buchten, wie dem Königs­
hafen, dürfte die Erosion und die damit verbundene Reaktivierung 
von bereits abgelagerten Material nicht die Regel sein. Doch 
kann auch hier organisches Material durch Sedimentumlagerung 
bei starken Stürmen i n großem Umfang remobilisiert werden. Die 
angewandte Meßmethodik i s t an solchen lägen jedoch ohnehin 
nicht einsetzbar. Messungen, die an windstillen Tagen ge­
wonnen werden, dürfen durchaus realistische Werte zum Energie­
fluß und aeroben Gemeinschaftsstoffwechsel l i e f e r n . 
So beträgt der jährliche Bedarf an Sauerstoff Im Arenicola-Watt 

-2 -1 
unter Berücksichtigung der Bedeckungszeit : 180 1 CLm J , 

-2 -1 
im Seegras-Watt : 540 1 0 ^ J , im Nereis-Oorophium-Watt : 
1301 Q ^ f 2 j " 1 . 
Von diesem Qnsatz wird der größte Te i l von der Makrofauna einge-
narmen. Im Arenicola-Watt entfallen im Mitt e l etwa 84 % der ge­
messenen Gemeinschaftsatmung auf die Makrofaunarespiration. In 
der Nereis-Corophium-Zone schwanken die Anteile sehr stark 
zwischen 9 und 68 % und im Seegras-Watt wird im Mi t t e l nur ein 
Antei l der Makrofaunaatmung von 20 % an der Gesamtrespiraticn ge­
funden. Ein n Partitioning" i n anderen Gemeinschaften des Flach­
wasser ergab im Mittel einen Makrofauna-Anteil von 45 % (ZEITZSCHEL et a l , 
1978). Anteile, wie sie für das Arenicola-Watt gefunden wurden, 
sind daher recht hoch, während die Anteile in den anderen Zonen 
größenordnungsmäßig mit Angaben i n der Literatur übereinstinmen 
(BANSE et a l , 1971; PAMATMAT u. BANSE, 1969; SMITH et a l , 1972). 

NICH3LS (1972) beobachtete, daß der i n s i t u gemessene Sauerstoff­
verbrauch benthischer Gemeinschaften a l l e i n durch die Makrofauna 
bestritten wird, wenn t i e f im Sediment lebende,große Formen, wie 
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i n seiner Untersuchung: Briaster und Mplpadia,im Sediment 
leben. Auch das Arenicola-Watt hat durch das Vorkommen von 
Arenicola marina einen höheren Prozentsatz an t i e f im Sediment 
lebenden Individuen, als die anderen Wattgebiete. Nach Abzug 
der Respiration von Arenicola marina von der Gesamtrespiration 
würde die Makrofaunarespiration im M i t t e l um 25 % geringer 
werden und i h r Ante i l an der Gesamtatmung nur noch 63 % be­
tragen. 

PAMATMAT (1975) fand keine signifikante Erhöhung des Gesamt­
sauerstoffverbrauchs der Sedimentoberfläche beim Vorkamen 
großer, t i e f lebender, benthischer Organismen. Er schloß daher 
auf eine weitgehend anaerobe Lebensweise dieser Formen im i n 
s i t u Experiment, während bei guter Sauerstoff Versorgung im 
Laborversuch durch diese Formen beachtliche Raten e r z i e l t werden. 
Zeitweise anaerobe Lebensweise von Arenicola marina i s t bekannt 
(SCHCETTLER 1980). So s o l l Arenicola marina bereits bei Sauer-
stoff-Partialdrucken von wenigen Torr mit der anfcroben Energiefrei­
setzung beginnen (SCHOETTLER pers. Mt l g . ) . Es i s t jedoch die 
Frage, ob so niedrige Sauerstoffwerte i n den meist gut durch­
lüfteten Bauten des Wurmes auch während der Flut auftreten, wenn 
das f r e i e Wasser Sauerstoff Sättigungen von 150-200 % zeigt und 
der Wurm während dieser Zeit mehrere L i t e r Oberflächenwasser durch 
seinen Wohngang pumpt (BAUMFALK, 1979). Anaerobe Lebensweise 
von anderen Makrofaunaarten i s t während der Ebbe von Muscheln 
bekannt. Bei der häufigsten Art der untersuchten Gemeinschaften, 
Hydrobia ulvae, wurde bisher keine Anaerobiose gefunden. 

Ein weiterer Punkt,der zur Unterbewertung der Makrofauna im i n 
situ-Experiment führen kann, i s t , daß durch zu geringe Größe der 
Meßglocken die Gewinnung repräsentativer Anteile der Makrofauna er­
schwert wird. Diese Gefahr besteht besonders im Subli t o r a l , wo die 
Meßsysteme meist von Schiff aus oder durch Taucher ausgesetzt 
werden. Tierbauten werden dann sehr v i e l leichter verschüttet 
und von Atmungsgeschehen abgeschnitten, a l s auf trockenfallenden 
Wattflächen. 
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Für das Wattenmeer gibt es bisher keine genauen Angaben über 
die Größe und den Uitfang der Goneinschaf tsatmung. Nach DE WILDE 
(1981) sollen erste Messungen im holländischen Wattenmeer einen 
Prozentsatz der Makrofaunaatmung von maximal 20-30 % an der Ge­
samtatmung ergeben. Für besonders wichtig wird die Rolle der 
Bakterien und der Mikro- , Meio- und kleinen Makrofauna ge­
halten, also des " small food web ". 

Die Unterschiede i n der Hohe des gesamten Sauerstoffverbrauches 
der Gemeinschaft sind größer als die Unterschiede der Makro­
faunaatmung der Gemeinschaften. Der Sauerstoffverbrauch i s t 
am höchsten im Seegras-Watt, gefolgt von der Nereis-Corophium-
Zone und am geringsten im Arenicola-Watt. Die Respiration des 
Seegras-Wattes wird durch den starken Makrqphytenbewuchs ge-

-2 -1 
prägt. Im M i t t e l werden 64 ml 02*m std. veratmet. Sauerstoff­
verbrauchswerte i n dieser Größenordnung sind für Gebiete mit 
Makrophyten r e l a t i v gering. Das Zwergseegras zeigt jedoch nur 
i n den Monaten von Juni bis Oktober reiche Blattentwicklung. 
In dieser Zeit l i e g t der Mittelwert der Respiration bei 109 ml 
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02«m std. und stimnt gut mit anderen Fhytalgebieten überein 
(JANSS0N6WULFF,1977,ASMUS et a l , 1980) .Bell-jar-Experimente i n Ge­
zeitengebieten ohne Bewuchs von Makrophyten zeigen nach ver­
schiedenen Literaturangaben (DUFT v TEAL 1965/ 
FOMEROY 1959,1960/ TEAL v KANWISHER,1961 ; WIESER,1961 ) 
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einen Gesamtsauerstoffverbrauch von 1- 190 ml Ô .rn .std . 

-2 -1 
Meist l i e g t der Verbrauch zwischen 15 und 50 ml Ô .m .std . 
Ein mittlerer Sauerstoff verbrauch von 23 ml 09.m s t d . - 1 , wie er 

-2 -1 
im untersuchten Sandwatt a u f t r i t t und einer von 59 ml 02.m std. , 
wie er i n der Nereis-Corophiim-Zone gefunden wurde, zeigt damit 
gute Ubereinstinmung. 
Der Gesairrtsauerstoffverbrauch erweist sich als stark tenperaturab-
hängig (PAMAÜMAT 1968/ CAREM967). 
Die Gemeinschaftsatmung wird im Arenicola-Watt und i n der 
Nereis-Cörophiim-Zcne durch die Makrofaunaatmung und die Atmung 
des Mikrtfcenthos gebildet. Auffallend i s t im Seegras-Watt und 
Arenicola-Watt der geringe Anteil an mikrobenthischer Atmung, 
zu der Algen, Bakterien, Meio- und Mikrofauna beitragen. In den 
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meisten der bereits genannten Untersuchungen i n Gezeiten­
gebieten beträgt dieser Anteil 50-90% an der Goteinsdiaftsatmung. 
Diese Komponente wird i n einigen Arbeiten durch die Atmung der 
Bakterien und Protozoen bestimmt. VAN ES (1982) hebt die 
besondere Rolle der Bakterienatmung im Gemeinschaftsstoff­
wechsel des Gezeitenbereichs im Bns-Dollard-Ästuar hervor. 
Hinsichtlich der Meßtechnik (Messungen bei Niedrigwasser !) 
bestehen jedoch starke Unterschiede zur vorliegenden Unter­
suchung, so daß die Ergehnisse nicht vergleichbar erscheinen. 
Gerade i n Gezeitengebieten können auch mikrobenthische Algen 
den Hauptteil der Mikrobenthosatmung bestreiten (WIESER und 
KANWISHER, 1961 /PAMAÜMAT, 1968). Die Mikro- und Meiofauna erhält 
demgegenüber mittlere Anteile an der Gemeinschaf tsatmung von 
10 bis 30 % (WIESER und KANWISHER 1961). 

Im Untersuchungsgebiet konnte nur bei Temperaturen um 20 °C 
ein auffallend hoher Respirationswert durch die mikrobenthische 
Atmung gefunden werden, der ba k t e r i e l l bedingt war (R.ASMUS,pers.Mittig.) 
Im Winter waren hohe Respirationswerte im Mikrobenthos durch 
Algen bedingt, wie durch gleichzeitige Primärproduktions-
messungen gezeigt wurde (R.ASMUS, 1982) .Die Rolle der Mikro- und 
Meiofauna erscheint im Sauerstoffhaushalt nur gering, obwohl 
es sich bei dem Untersuchungsgebiet um ein Gebiet mit reicher 
Mikro- und Meiofaunabesiedlung handelt (REISE, 1981 a.b). In der 
Meiofauna sind vor allem Nematoden und Copepoden dominant. In 
den ober» 5 cm des Sedimentes im Arenicola-Watt kamen im 
J u l i des Uhtersuchungsjahres durchschnittlich 875 000 Nematoden 

2 2 pro m und 240 000 Copepoden pro m vor (REISE,pers.Mittig.). 

Niitmt man für die Nematoden eine Respirationsrate von 1,5 ml 
-1 -1 0 2 g Naßgewicht und für die Harpactioden 1,0 ml 0 2 g Naßgewicht 

( nach JANSSCN und WULFF, 1977), dann beträgt die Nematoden-
atmung 0,43 ml m#2h~1, und die Cocepodenatmung 0,30 ml nf 2 h ~ 1 . 
Die Atmung der Mikro- und Meiofauna dürfte daher höchstens 1 ml 
Ojin ̂ h 1 während des wärmsten Monats ausmachen. In den kälteren 
Monaten durfte sie noch geringer sein. 
Werte i n dieser Größenordung sind aber, verglichen mit den 
Atxnungswerten der anderen Korpcnenten, vernachlässigbar, auch 
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wenn man die Abundanz der Mikrofauna hoher ansetzt, um einer 
höheren Abundanz infolge höherer Siedlungsdichte i n den Makro­
faunabauten Rechnung zu tragen (REUSE 1981 a ). 

I I I , PRCDÜKTICN UND RESPIRATION EINZELNER ARTEN DER MAKRQFAtFA 

Das sanatische Wachstum von Hydrobia ulvae f wie es i n dieser 
Arbeit beschrieben wird, ähnelt den Befunden von WQLFF und WOLF 
(1977) aus dem Grevelingen-Ästuar. Unterschiede zeigen sich jedoch 
im Verlauf des Wachstums während des Jahres.Während die Population 
im Grevelingen-Ästuar nach einem zunächst sehr steilen Anstieg 
des Wachstums im März/April einen gleichmäßigen Zuwachs i n der 
Wachstumsphase vcn Mai bis November aufweist, zeigt die Königs-
hafenpopulation nach dem anfänglich stärkeren Zuwachs einen 
flacheren Verlauf des Wachstums. 

Die Gründe für den Wachstumsverlauf beider Populationen liegen 
i n der Natur des parabolischen Wachstums dieser Art, wie der 
Verlauf der spezifischen Wachstiansrate zeigt. ( Direkte Vergleichs­
möglichkeiten der Wachstiinscharakteristika von Hydrobia ulvae 
stehen bisher i n der Literatur noch aus). Die spezifische Wachstums­
rate dieser Art i s t im Arenicola-Watt und Seegras-Watt deutlich 
geringer als i n der Nereis-Oorcphium-Zcne, was durch günstigere 
Nahrungsbedingungen i n dieser Zone bedingt i s t , da die Art hier 
i n geringerer Dichte vorkcrartt. 

Verglichen mit anderen Gebieten i s t die Abundanz von Hydrobia 
ulvae i n dieser Untersuchung sehr hoch. Sie übersteigt mit im 

2 
Mi t t e l 90 000 Individuen pro m die Maximalwerte, die für das 
Grevelingen-Ästuar angegeben werden (34 000,W3LFF v DE WOLF 1977). 
Auch aus dem holländischen Wattenmeergebieten verden Bestands­
zahlen i n dieser Größenordnung beobachtet (DE WHDE,1981). 
Bei Hydrobia handelt es sich im eine Art, deren Bedeutung bei 
Makrofaunauntersuciiungai unterschätzt wird, v**nn die Makrofauna 
durch 1 uro Siebfänge gewonnen wird. Ein Großteil der Population 
der Art geht dabei verloren(EEUKEMA, 1981 ;W3LFF v DE W0fcT,1977) .Daher 
dürften i n vielen Gebieten die Bestandszahlen um die Hälfte bis 
zwei D r i t t e l höher sein als angegeben. 

Gtkistige Nahrungsbedingungen ermöglichen den raschen Gewichts-
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anstieg zu Beginn der Wachstumssaison. R.ASMüS fand einen 
Rückgang des im Winter aufgebauten Bestandes und die Primär­
produkticn der benthischen Diatomeen im März/April, zur Zeit 
des raschen Wachstums von Hydrobia. 
FENCHEL (1974) s t e l l t e die Wechselwirkungen zwischen Bestand 
an Diatomeen und Wachstum und Anzahl von Hydrobia ventrosa 
im Laborversuch dar. Bei einer Anzahl von umgerechnet 1300 Indi-

2 
viduen pro m entfalten sich größere Diatomeen gut. Bei 
größerer Dichte der Schnecken sank die Biomasse der großen 
benthischen Diatomeen (über 20 )i ) rapide ab. Diese 
Dezimierung der Nahrungsquellen hat ein vermindertes Wachstum 

-2 
zur Folge. Bis zu einer Dichte von 1300 Schnecken m erreicht 
i h r Wachstum 40 % i n 43 Tagen, wird die Dichte nur geringfügig 
höher, sinkt das Wachstim auf nur 10 % Gewichtszunahme i n 
43 Tagen. 
Setzt man nun statt steigender Populationsdichte von Hydrobia 
ulvae i n Fenchels Experiment steigende Freßaktivität ein, würde 
man genau das B i l d des Rückganges der Diatomeen erhalten, wie es 
im Freiland im zeitigen Frühjahr beobachtet werden kann. 
Darüber hinaus hatte die Population im Köhigshafen eine sehr 
v i e l höhere Dichte als i n Fenchels Experimenten. 
Hydrobia ulvae i s t eine sehr kleine Art und die Produktion wächst 
daher mit der numerischen Dichte, über die Populationsdynamik, 
Vermehrung- und Sterberate l i e g t i n der Literatur kein Ver­
gleichsmaterial vor. 
Kurzzeitschwankungen der Populationsdichte und gezeitenabhängige 
Migrationen sind beschrieben (NEWELL, 1968). Diese beeinflussen 
jedoch nicht die Bestimmung der Populaticnsdichte, wenn der 
Bestand inner zu einem festen Zeitpunkt während der Gezeitenperiodik 
erfaßt wird. Außerdem wurde die gezeiten-abhängige Wanderung von 
BARNES (1981) a l s falsch zurückgewiesen. 

Die Produktion i s t wegen der oben angedeuteten Unterschätzung 
der Populaticnsdichte i n vielen Arbeiten geringer angegeben a l s die 
Produkticnswerte i n dieser Arbeit. 
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Nach WULFF et a l (1977) liegen die P/B-¥ferte der Art i n 
ähnlicher Größenordnung wie die P/B-Werte der Königshafen-
pcpulation. Nach MANN (1976) zeigen großerlanglebige Arten 
P/B-Wsrte unter 1, während kleinere,kurzlebige Arten P/B̂ -Verhält-
nisse i n der Größenordnung von 10 besitzen. Daraus ergibt sich 
a l s globaler Richtwert für das P/B̂ Verhältnis makrcbenthischer 
Invertebraten ungefähr ein Wert von 2. Diese P/B-Untersuchungen 
stützen sich im wesentlichen auf die Untersuchungen von SANDERS 
(1956), WATERS (1969),ZAIKA (1972) und BURKE und MANN (1974), 
nach denen die P/B-Verhältnisse umgekehrt proportional zur 
Lebensdauer wirbelloser Organismen sind. 

BANSE und MÜSHER (1980) korrelieren die P/B-Werte verschiedener 
Invertebratenpopulationen mit dem Individualgewicht nach der 
Geschlechtsreife bzw. nach dem ersten Ablaichen. Dies führt 
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 bestinmten Mindestgröße 
(-alter ) gewährleisten. 

Würde man die Individuengröße bei der Geschlechtsreife als Basis 
wählen, um P/B-Verhälntisse zu berechnen, würden diese für 
solche jungen Tiere sehr hoch werden. Bezogen auf Hydrobia ulvae 
würde nach diesem Konzept das P/B-Verhältnis wegen der geringen 
Körpergröße dieser Art bis zu 10 erreichen. Folgt man der Theorie 
von ZAIKA (1972), nach der bei Mollusken Alter und P/B-Wert 
miteinander korreliert sind, dann würde sich für Hydrobia ulvae 
mit einem Alter von rund zwei Jahren, ein P/B-Wert von 2 ergeben. 

Ein hoher P/B-Wfert kann unter Freilandbedingungen nur erreicht 
werden, wenn die Art gleichzeitig i n geringer Dichte verkannt , 
so daß eine Wachstumshemmung durch Nahrungsmangel infolge von 
intraspezifischer Konkurrenz, wie sie FENCHEL beschreibt, nicht 
a u f t r i t t . 

Im vorliegenden Biotop ist Hydrobia ulvae wichtigster Sekundär-
Produzent in allen drei Gemeinschaften. Wachstumsunter sd^ede 
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sind zwischen den drei Gemeinschaften nachweisbar und sind 
durch die Unterschiede im Nahrungsangebot bedingt. Der P/B-Wert 
von Hydrobia i s t im Seegras-Watt am höchsten, da hier zur Zeit 
des Produktionsmaximums der Art der Anteil an juvenilen 
Individuen am höchsten i s t und außerdem das Nahrungsminimum im 
Satmer durch das Vorhandensein von E£iphyten überbrückt wird, 
so daß während dieser Zeit noch günstige Möglichkeiten zur 
Produktion gegeben sind. Im Arenicola-Watt i s t der P/B-Wert 
geringer, da hier das Semrerminimum an benthischen Diatomeen durch 
keine alternative Nahrungsquelle ausgeglichen wird. Außerdem i s t 
der Wegfraß von den unbewachsenen Flächen durch räuberische 
Tiere stärker als von den bewachsenen Flächen des Seegras-Wattes 
(Raumwiderstand ) (REESE ,1978), so daß sich im Seegras-Watt ein 
individuenreicherer und semit produktiverer Bestand im Satmer 
halten kann. 
Im Nereis-Corophium-Watt müssen dagegen andere als Nahrungsgründe für 
den geringen P/B-Wert verantwortlich gemacht werden. Wahrscheinlich 
wirken hier die geringen Bedeckungszeiten bereits begrenzend auf 
die Sekundärprodukticn ein. 

Das individuelle Wachstum von Macoma balthica stirant dem Verlauf 
nach gut mit den Ergebnissen aus niederländischen Gezeitengebieten 
überein (LAMMENS, BEÜKEMA, 1977; WQLFF vDE W0LF,1S77). 

Im Königshafen zeigten die Tiere der I-Gruppe das stärkste Wachs­
tum i n den 3 Gemeinschaften. Im holländischen Wattenmeer wird 
dagegen die Produktion dieser Art zur Hauptsache von den 2-3 
jährigen Tiere Übernamen (BEÜKEMA,1977). Das individuelle 
Wachstum von Maccma i s t im Arenicola-Watt verhältnismäßig hoch, 
während das im Seegras-Watt und der Nereis-Corophium-Zone nur 
einen Bruchteil dieser Produktion d a r s t e l l t . 

BEÜKEMA (1977) berichtet, daß das Wachstum von Macoma von geringen 
Werten nahe der Küstenlinie bis zu einer Entfernung von 2-4 km 
vor der Küste zunixemt und dort ein Maximum erreicht. In den Watt­
gebieten, die größere Entfernung zur Küstenlinie zeigen, t r i t t 
keine veitere Steigerung der Wachstumsrate auf. Eine mögliche 
Limitierung der Ernährung i n dem Gebiet, i n 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 (küstenfern) oder kürzere Perioden zur Nahrungsaufnahme 
vorhanden sind (küstennah). Auch im Seegras-Watt oder der 
Nereis-Oorcphium-Zaie könnte letzteres für die geringe Produktion 
verantwortlich sein. 

Die P/B-Werte im Seegras-Watt und in der N^eis-Corophium-Zone 
stürmen mit den Werten von WOLFF und DE WOLF (1977) und 
WARWICK v PRICE (1975) überein. Der auffallend hohe Wert im 
Arenicola-Watt liegt jedoch an der guten Wachstumsrate der 
I-Gruppe im Frühjahr verbunden mit einer Zunahme der numerischen 
Dichte dieser Gruppe zu dieser Zeit. BEÜKEMA (1977) berichtet 
von Migrationen von Jungmuscheln vom oberen 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 
Produkticnserhchung durch einen solchen Migrationseffekt, die 
recht beachtlich ist. 

Laborversuche zum individuellen Wachstum von Arenicola marina 
zeigen die Fähigkeit der Art, bei gutem Nahrungsangebot relativ 
unabhängig von der Temperatur ein schnelles »weitgehend lineares 
Wachstum zu erzielen (DE WILDE v BEHGHUIS 1979). Ein Wachstum 
von Arenicola marina unter Feldbedingungen wurde nur während des 
Frühjahrs und Scrarers beobachtet (NEWELL 1948, SMIDT 1951, 
PCULACK 1979, BEÜKEMA v DE VIAS 1979). WOLFF und DE WOLF (1977) 
vermuten, daß 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 Freilandpcpulationen 
aus den holländischen Wattgebieten (BEÜKEMA 1977), die sich auf 
Individuen mit größeren Ausgangsgewichten beziehen. Ähnliche 
Änderungen 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 .BEÜKEMA(1979) beschreibt 
die Populationen des Wattwurmes a l s sehr s t a b i l und ein 
Massensterben nach der Laichabgabe wurde in den holländischen Ge­
wässern nie beobachtet (BEÜKEMA 1979). Eine plötzliche Abnahme 
der Individuenzahl nach dem Ablaichen um 40%, wie sie NEWELL 
(1948) beschreibt s o l l nach BEÜKEMA daher auf die Zählmethodik 
NEWELLS zurückzuführen sein. Die Minimunwerte der Individuen­
zahl i n unserem Gebiet während des Ablaichtermins im August 
September und während des Scnmers kann auch mit stärkerer 
Patchinessbildung der Würmer zu dieser Zeit zusamnenhängen, da 
Flächenzählungen im M i t t e l recht hohe Werte mit jedoch breitem 
Schwankungsbereich erbrachten. Besonders auffallend i s t der 
Effekt im Seegras-Watt, wo im Satmer der Wurm dichtbewachsene 

-2 
Flächen von mehreren m Ausdehnung ganz verläßt. Die von WOLFF 
et a l (1977) und BEÜKEMA (1979) beobachtete Winterwanderung der 
Würmer i s t von WERNER (1954) auch für den Königshafen nachgewiesen. 
Vor allem im Spätwinter bis Frühjahr i s t eine Erhöhung der Abundanz 
der Tiere zu beobachten, die im Satitier jedoch nicht erhalten 
bleibt. 
Nach BEÜKEMA i s t die Produktion des Wattwunnes i n einer stabilen 
Population geringer a l s die jährliche Biomasse. Für die 
somatische Produktion gibt BEÜKEMA einen P/B-Wert von 0.7 an. 
Die Produktion bezieht sich jedoch nur auf den Verlust an 
Biomasse durch den Wegfraß durch Plattfische (KÜIPERS 1981) ! 
WOLFF und DE WXF (1977)r sowie POLLACK (1979) geben höhere Werte 
zwischen 0.72 und 1,50 an. Gemessen an diesen Werten i s t das 
P/B-Verhältnis i n unserem Gebiet sehr hoch (Arenicola-Watt: 2.4, 
Seegras-Watt: 1.8). Wesentlich dabei i s t , daß die Arenicola-
populaticn stärkere Fluktuationen der Pöpulationsdichte aufweist. 
Besonders während der Frühjahrsmonate wird durch die erhöhte 
Individuenzahl auch der älteren Tiere ein Großteil der Produktion 
bestritten. Im Jahresdurchschnitt i s t die Populaticnsdichte mit 
28 Individuen m höher a l s i n den von BEÜKEMA untersuchten 
Gebieten. Die Biomasse l i e g t dagegen i n vergleichbarer Größen-

-2 
Ordnung (5,31 gm ). Es handelt sich bei der vorliegenden 
Population also weitgehend um kleinere Individuen. 
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Nach REISE (1981) i s t die Populationsdichte von Arenicola 
marina im Königshafen im langfristigen Mittel gleichbleibend. 
Auch die Verteilung der Würmer i s t nicht fleckenhaft. 
Dennoch können die von ihm für Jungwürmer beschriebenen 
Wanderungen zwischen den einzelnen Habitaten sicher zu kurz­
f r i s t i g e n Bestandsschwanloingen innerhalb eines Habitats führen. 
Es wäre möglich, daß nicht nur für Jungtiere der untere Ge­
zeitenbereich ein Winterrefugium darstellt, sondern auch ältere 
Tiere von hier aus im Frühjahr i n die oberen Wattgebiete zurück­
wandern. 
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