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Die voliegende Arbeit untersucht, welche physikalischen und
biologischen Faktoren eine Makrozoobenthos-Gemeinschaft des Sand-
bodens in 12m Wassertiefe auf dem Gabelsflach in der Kieler Bucht
strukturieren und kontrollieren.

Die wichtigsten externen strukturierenden Faktoren sind (i) das
grofBRe Nahrungsangebot von etwa 200 gCnr2y 1 (Phytoplankton, Mi-
krophytobenthos, Makrophytobenthos) , (ii1) der niedrige und
schwankende Salzgehalt (16 - 20°/00), und (iii) hydrodynamische
Einflisse: Etwa 300h/Jahr reicht die Geschwindigkeit der wellen-
induzierten Bodenstrdomungen theoretisch aus, um Erosion zu verur-
sachen.

Zum Makrozoobenthos des Gabelsflach gehéren etwa 50 Arten, die
Gesamtabundanz betrédgt im Jahresmittel ca. 33000 Ind./m2 (0.50mm-
Sieb), die mittlere Biomasse wird auf 25 gAFTG/m2, die jahrliche
Produktion auf 26 gAFTG/m2 geschatzt. Die Gemeinschaft wird von
Detritus- und Sedimentfressern dominiert, die nach Abundanz oder
Biomasse dominanten Arten sind Macoma balthica (Tellinaceae),
Pygospio elegans (Spionidae) und Arenicola marina (Arenicoli-
dae). Mehrere Feldexperimente zeigen, dall viele der in dieser
Gemeinschaft vorkommenden Arten in der Lage sind, azoische
Sedimentflachen innerhalb kurzer Zeit durch horizontale Immigra-
tion Uber dem Sediment zu besiedeln.

Macoma balthica nimmt mit ihrem Ingestionssiphon Material von der
Sedimentoberflache auf. Mit Hilfe der Regression von |Inges-
tionsflache zu Muschellange wurde die Gesamt-Ingestionsflache
verschiedener Macoma-Populationen bestimmt. Die Gesamt-Inges-
tionsflache ist um den Faktor 2,6 - 3,2 groRer als die verflgbare
Sedimentoberflache. Mit einem Besiedelungsexperiment konnte
gezeigt werden, da adulte M. balthica die Rekrutierung von
Muscheln negativ beeinflussen. Aufgrund dieser Ergebnisse wird
vermutet, dall die von &alteren Tieren dominierte Altersstruktur
der Macoma-Population auf dem Gabelsflach durch einen negativen
Effekt auf die eigene Rekrutierung erzeugt wird.

Pygospio elegans ist ein Oberflachentaster. Die Aktionsflache der
Tentakeln der Population auf dem Gabelsflach ist im Sommer um den
Faktor 2-3,5 groBer als die verfigbare Sedimentoberflache. Bei
einer Population an einer Vergleichsstation im Westerhever Watt
betragt dieser Faktor 5,3. Der Rohrenbau von P. elegans wurde auf
individueller und auf Populationsebene untersucht. Der Anteil der
Réohren am Sediment ist gering, er betragt maximal 5% im obersten
Zentimeter des Sediments. P. elegans tragt daher nicht direkt,
sondern wahrscheinlich indirekt Uber die Veranderung der chemi-
schen und mikrobiellen Verhaltnisse zur Stabilisierung des Sedi-
ments bei. Ein deutlicher Effekt von P. elegans auf die Rekrutie-
rung anderer Arten laRt sich nicht nachweisen.

Arenicola marina hat durch seine bioturbate Aktivitat einen
starken EinfluR auf das Sediment. Vergleichende Untersuchungen an
vier Stationen zeigen, daB die Wirkung der Sedimentumschichtung
durch Arenicola auf andere Arten von den hydrodynamischen Bedin-
gungen abhangt, die sowohl den Typ der Frel3trichter, als auch die
kurzfristige Umsatzrate der Kothaufen bestimmen. Auf der Station
Gabelsflach ist die Abundanz vieler Makrobenthos-Arten im Bereich



der FreflRtrichter und Kothaufen reduziert, keine der Arten wird
jedoch vollig eliminiert. Dieser Effekt ist im Sommer deutlich
starker als im Winter. Die haufigen Standortwechsel von A. marina
auf den Gabelsflach fihren zu einem Mosaik von kleinen Flecken in
unterschiedlichen Stadien der Rickkehr zu normalen Verhaltnissen.
Das nahezu vollige Fehlen von Suspensionsfressern wird auf die
bioturbate Aktivitat von A. marina zurlckgefihrt.

Die makrozoobenthische Gemeinschaft des Gabelsflach ist im Hin-
blick auf trophische Beziehungen (Nahrungs-Netz) und interspe-
zifische Wechselwirkungen (Interaktions-Netz) sehr einfach aufge-
baut. Struktur und Dynamik der Lebensgemeinschaft werden im
Sommer durch kleinradumige biologische Stdorungen (Arenicola mar-
ina) und im Winter durch groRRraumige physikalische Stérungen
(Hydrodynamik) kontrolliert und reguliert. Konkurrenz zwischen
verschiedenen Arten scheint nur wahrend der Rekrutierungsphase
von Bedeutung zu sein. Der EinfluR von benthischen Raubern 1ist
von vergleichsweise geringer Bedeutung.

Suuar;

Physical and biological factors are investigated, which are
structuring and controlling the macrozoobenthos-community inhabi-
ting sandy sediments in 12m water depth at the Gabelsflach in
Kiel Bay (Western Baltic).

The most important external factors are (i) the large input of
food material of about 200 gCm-2y-1 (phytoplankton, microphyto-
benthos, macrophytobenthos-debris), (ii) the low and fluctuating
salinity (16 - 20°/00) and (iii) hydrodynamic effects. Theoreti-
cally wave induced current velocities at the sediment surface are
sufficient to cause erosion during 300 h/year.

The macrobenthic community consists of about 50 species. The mean
annual abundance amounts to 33,000 Ind./m2 (0.50mm-sieve), mean
annual biomass and annual production are estimated to 25 gAFDW/m2
and 26 gAFDW/m2/y~1, respectively. Surface and subsurface depo-
sit-feeders are dominating the community, Macoma balthica
(Tellinaceae), Pvaospio eleaans (Spionidae), and Arenicola ma-
rina (Arenicolidae) are the most important species with respect
to abundance or biomass. Field-experiments demonstrate the abi-
lity of many species to colonize azoic sediments by horizontal
migration above the sediment surface.

Macoma balthica ingests deposits from the sediment surface with

its 1ingestion-sipho. The theoretical total ingestion-area of
several different populations of M. balthica was calculated from
the regression of ingestion-area on shell-length. This total

ingestion-area exceeds the available sediment-surface by a factor
of 2.6 - 3.2. A colonization-experiment shows that adult specimen
of M. balthica affect the recruitment of bivalves negatively.
These results lead to the hypothesis that the age structure of
those M. balthica-populations, which are dominated by older
individuals, is the result of an intraspecific negative adult-
juvenile interaction.

Pyqgospio eleaans is feeding with its tentacles at the sediment-
surface. The area, which can theoretically be controlled by the



Pygospio population at Gabelsflach exceeds the available sedi-
ment-surface by a factor of 2 - 3.5 during summer. At an
intgertidal station in the German Waddensea (Westerhever) this
factor amounts to 5.3. The tube-building of P. elegans was
investigated at the individual and at the population level. With
respect to the ambient sediment, the contribution of Pygospio-
tubes is low in general; the sediment incorporated in tubes does
not exceed 5% of the sediment in the uppermost centimeter.
Therefore, the sediment stabilizing effect of P. elegans is not
due to direct physical stabilization by the tubes, but may be due
to changes in chemical and microbial parameters. There was no
distinct effect of P. elegans on the vrecruitment of other
species.

Arenicola marina affects the sediment very strongly due to 1its
bioturbating activity. The comparison of Arenicola bioturbation
and its effects on the macrozoobenthos at four different stations
shows that these effects depend on the hydrodynamic regime, which,
controls the geometry of the funnel as well as the short-term
turnover-rate of the cast. At the Gabelsflach station, funnels
and casts reduce the abundance of other macrobenthic species, but
no species is eliminated completely. During summer, this effect
is more distinct than during winter. The frequent change of
position of A. marina at Gabelsflach leads to a mosaic of small
patches, which are in different stages of recovery until they
reach ambient conditions. The bioturbating activity of A. marina
is supposed to be responsible for the nearly complete lack of
suspension-feeders in this community.

With respect to trophic relations (the food-web) and interspeci-
fic interactions (the interaction-web) the macrozoobenthic commu-
nity at Gabelsflach is rather simply structured. The structure
and the dynamics of this community are controlled by small-scale
biological disturbances during summer (Arenicola marina) and by
large-scale physical disturbances during winter (hydrodynamic
conditions). Interspecific competition seems to be important only
during phases of intense recruitment, whereas the influence of
benthic predators seems to play a minor role.
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Noch zum Ausgang des 19. Jahrhunderts Jlag der Schwerpunkt der
biologischen Meeresforschung auf der Beschreibung einzelner Arten
und ihrer Lebensgewohnheiten. Beispiele aus dem deutschsprachigen
Raum sind Meyer & Mobius (1865, 1872), Meyer et al. (1873) und
Marshall (1895) , Rumohr (in press) gibt hierzu eine ausfiuhrliche
Zusammenfassung. Die "Meeres-Biologie" war noch keine eigenstéan-
dige Fachrichtung, sondern ein Teil der allgemeinen Zoologie und
Botanik, jedoch wurde der Begriff Biozbnose erstmals von
Moébius (1877) 1m marinen Bereich verwendet.

Zu Beginn unseres Jahrhunderts fand die |Idee TfTaunistischer
Assoziationen weite Anwendung in der Erforschung mariner ben-
thischer Lebensraume. Petersen (1918) gliederte erstmals das
Makrozoobenthos eines grofReren Gebietes anhand quantitativer
Daten 1in Gemeinschaften, die er durch wenige, subjektiv gewdhlte
Leit—Arten charakterisierte. Das Konzept der benthischen Lebens-
gemeinschaften wurde in den folgenden Jahren stetig weiterent-
wickelt und verfeinert. Als herausragende Beispiele seien hier
Remane (1940) und Thorson ((1957) genannt. Das Hauptproblem des
Gemeinschafts-Konzepts war die Frage, ob es sich bel einer
Gemeinschaft um eine natirliche biologische Einheit oder um eine
mehr zufallige Ansammlung von Arten handelt, die nur aufgrund
dhnlicher Anforderungen an den Lebensraum am gleichen Ort zu
finden sind.

In den finfziger und sechziger Jahren erhielt die Erforschung
mariner Lebenraume mehrere entscheidende Impulse aus der schon
weiter entwickelten theoretischen und terrestrischen Okologie.
Auf der einen Seite stand die eigentlich recht naive Frage von
Hutchinson (1959): "... why are there so many kinds of animals?",
mit der wichtige Ansatze wie zum Beispiel das Konzept der
o6kologischen Nische oder die Frage nach dem Zusammenhang von
Diversitat wund Stabilitat auch in die marine Okologie Eingang
fanden. Auf der anderen Seite wuchs das Interesse an den FliUssen
von Energie und den Kreislaufen von Materie durch die einzelnen

Kompartimente eines "Okosystems™, wodurch auch in die Benthos-



Forschung neue Ansatze integriert wurden, z.B. populationsdyna-
mische Methoden.

Aus diesen Anfangen hat sich in den letzten dreillig Jahren die
Benthos-Okologie als ein mehr oder weniger eigenstandiger Zweig
der biologischen Meeresforschung entwickelt (siehe z.B. Earll
& Erwin 1983, Odum 1980, Parsons et al. 1984). Noch 1975 konnte
zwar E. Mills behaupten, daR "... much of benthic ecology seems a
rather shabby and intellectually suspect branch of biological
oceanography ...", seitdem aber hat die Benthos-Okologie spezi-
fische theoretische Grundlagen und Arbeitsmethoden entwickelt.
Das Objekt der Benthos-Okologie sind Struktur und Dynamik ben-
thischer Okosysteme, das Ziel ist das Verstandnis der Faktoren,

die benthische Systeme kontrollieren und regulieren.

In der Kieler Bucht hat die Benthos-Okologie eine durchaus eigen-
standige Tradition, deren Schwerpunkt die Untersuchung der Erst-
Besiedelung azoischer Sedimente und die anschlielende Sukzession
benthischer Lebensgemeinschaften ist. Aus einer Fulle von Arbei-
ten, die auf Untersuchungen im Rahmen des Sonderforschungs-
bereichs SFB 95 "Wechselwirkung Meer-Meeresboden' beruhen, seien
hier nur einige wenige genannt: Arntz & Rumohr (1978, 1982),
Brunswig et al. (1976), Richter & Sarnthein (1977), Rumohr &
Arntz (1982), Rumohr (1978), Scheibel & Rumohr (1979).

Diese Arbeiten erbrachten in ihrer Gesamtheit wesentliche Erkent-
nisse Uber Struktur und Dynamik der '"Abra alba-Gemeinschaft"
(Petersen 1918), d.i. die benthische Gemeinschaft, die in der
Kieler Bucht schlickige und schlicksandige Sedimente unterhalb

der sommerlichen Halokline (etwa 16 m Wassertiefe) bewohnt.

Die benthische Fauna oberhalb der Halokline, die nach Petersen
(1918) der "Macoma balthica'-Gemeinschaft zugerechnet wird, wurde
in den Arbeiten im Rahmen des SFB 95 nicht bericksichtigt. Eine
groRraumige Bestandsaufnahme - Artenspektrum, Abundanz, Biomasse,
Produktion - dieser Gemeinschaft wurde im Bereich von 5 bis 15 m
Wassertiefe erstmals von Brey (1984) durchgefihrt. Hierbei zeigte

sich, dall die benthische Makrofauna mittel- und Tfeinsandiger



Sedimente in 10 bis 14 m Wassertiefe im Hinblick auf Artenzahl,
Biomasse und Produktion ein wichtiger Bestandteil des Gesamt-
systems Kieler Bucht ist.

Die sandigen Sedimente im Tiefenbereich 10 bis 14 m haben eine
Ausdehnung von etwa 170 km2, was etwa 6,6% der Flache der Kieler
Bucht entspricht (Babenerd & Gerlach 1987). Die jahrliche Produk-
tion des Makrozoobenthos dieser Flache betragt nach den Schatzun-
gen von Brey (1984) etwa 5100 Tonnen aschefreies Trockengewicht.
Im Hinblick auf die kommerziell wichtigen demersalen Fischarten -
Dorsch, Flunder, Scholle - gewinnt diese Produktion besondere
Bedeutung» vor allem vor dem Hintergrund periodisch auftretender
Sauerstoffmangel-Situationen in den tieferen Teilen der Kieler
Bucht (siehe Weigelt 1987).

Es erscheint mir daher sinnvoll und notwendig, diese produktive
Makrozoobenthos-Gemeinschaft als Okosystem neu zu betrachten. Von
besonderem Interesse ist dabei die Frage, ob Struktur und Dynamik
dieses Systems von exogenen Faktoren, z.B. von Hydrodynamik und
Nahrungs Zufuhr, oder von endogenen Faktoren, z.B. von Konkurrenz

und Raubern, kontrolliert werden.



In diesem Abschnitt werde ich einen Oberblick uber alle verwende-
ten Techniken, Gerate und experimentellen Aufbauten sowie Uber
Auswertungstechniken und statistische Analysen geben.

Da in der vorliegenden Arbeit verschiedene Teilaspekte mit unter-
schiedlichen Methoden angegangen wurden, enthalt dieses Kapitel
nur grundsatzliche Beschreibungen der angewandten Techniken, wéah-
rend Detailinformationen zur Methode in die jeweiligen thematisch
abgeschlossenen Abschnitte integriert sind. Damit wird die Uber-

sichtlichkeit der gesamten Arbeit verbessert.

2.1. Die untersuchte benthische Fauna

Der Untersuchungsgegenstand dieser Arbeit ist das Makrozoo-
benthos. *"Makro"-Zoobenthos ist Ublicherweise definiert als der
Anteil der benthischen Fauna, der von einem 1 mm Sieb (Dybern et
al. 1976) oder einem 0,5 mm Sieb (Eleftheriou & Holme 1984)
zuriuckgehalten wird.

Diese Definition ist rein methodisch und fur die hier untersuchte
Fragestellung etwas problematisch, da fast alle Makrobenthosarten
zumindest zeitweise - als Juvenile - ein 1 mm oder 0,5 mm Sieb
passieren koénnen. Diese Stadien der Makrofauna werden auch als
temporare Meiofauna bezeichnet (Mclntyre 1964).

Im Rahmen dieser Arbeit wird der Begriff Makrozoobenthos in einem
gegenuber der traditionellen Definition erweiterten Sinn
gebraucht, auch die temporare Meiofauna wird zum Teil mit
einbezogen. Der Schwerpunkt liegt auf den taxonomischen Gruppen
Mollusca, Polychaeta und Crustacea, die mit den von mir benutzten
0,500 mm wund 0,250 mm Sieben nahezu vollstandig erfalBt werden
(siehe z.B. Eleftheriou & Holme 1984, Tabelle 6.4.).

2_.2. Untersuchungsstationen und -Zeitraum

Mein zentrales Untersuchungsgebiet war das Gabelsflach nérdlich
von Kiel Leuchtturm in der Kieler Bucht (siehe Abb.1l).



Das Gabelsflach ist - neben dem Stoller Grund - das einzige
kiistenferne Flach der Kieler Bucht, das weniger als 12 m Wasser-
tiefe aufweist. Im Gegensatz zum Stoller Grund diente das
Gabelsflach bisher nicht zur grolRtechnischen Sandgewinnung durch
Saugbagger.

Im Vergleich zu Flachwassergebieten an der Kiste und zu kisten-
nahen Flachs, wie z.B. dem Mittelgrund, ist das Gabelsflach bei
jeder Windlage den hydrodynamischen Effekten ungeschitzt ausge-
setzt. Als zentrale Untersuchungstation wahlte ich am Westhang
des Gabelsflach die Position Decca 1 5.74, J 37.43 (54°32,11N
10°18,57E), 12 m Wassertiefe. Das Sediment besteht hier aus Fein-
/Mittelsand (siehe Tab.l). Diese Station werde ich im TFfolgenden
Gabelsflach nennen.

Auf dieser Station liel ich 1986 ein quadratisches, 10 m x 10 m
groBes Areal fiur die Durchfiuhrung von Feldexperimenten nmit
Schwimmleinen markieren. Da die Taucher im Sommer bei sehr
geringer Sichtweite Schwierigkeiten hatten, das Experimental-
Gebiet wiederzufinden, wurden im Fruhjahr 1987 zusatzlich wei-
tere Leinen und eine Unterwasserboje installiert. Die Boje
bestand aus einem roten 25 Liter-Kanister an 3m Leine, als
Grundgewichte wurden zwei Trimmgewichte von 25 kg verwendet.
Dieser experimentelle Aufbau ging im Sommer 1987 wahrscheinlich
durch Grundnetz-Fischerei vollstandig verloren.

In den Jahren 1987/88 untersuchte ich auBerdem mehrere Ver-
gleichsstationen :

- Station Boknis Eck (Abb.l)

Diese Station liegt an der Siudost-Ecke des '"Hausgarten'-Gebiets
in 19m Wassertiefe. Wahrend einer Video-Untersuchung dieses
Gebietes wurde zufallig entdeckt , dalR hier bis etwa 20m Tiefe
Arenicola marina in teilweise dichten Bestidnden auftritt. Diese
Station 1ist gegen die in der Kieler Bucht vorherrschenden
SOdwest-Winde gut geschutzt, kann aber von dem Tiefenwasserstrom
in der Boknis-Rinne erfalRt werden, da sie unterhalb der
Sprungschicht liegt. Das Sediment besteht vorwiegend aus Feinsand
mit 17% Schluff/Ton (Tab.l).



- Station Westerhever im Nordsee-Watt (Abb.1).

Die Station Westerhever liegt am Leuchtturm Westerhever bei St.
Peter Ording. Im Sommer fallt das Watt an dieser Station pro
Tidenzyklus fir etwa sechs Stunden trocken, im Winter kann es
Vorkommen, daB das Wasser nicht vollstandig ablauft. Das Sediment
besteht aus Feinsand mit 13% Schluff/Ton (Tab.l).

- Station Tirpitz-Mole im Kieler Hafen (Abb.I).

Die Station Tirpitz-Mole ist ein Verlandungsgebiet im Kieler
Hafen, wo standig Sediment abgelagert wird. Die Wassertiefe
betragt je nach Windrichtung und -starke zwischen Null und einem
Meter, im Mittel liegt sie bei 0,5 m. Das Sediment besteht aus
feinsandigem Material mit 16% Schluff/Ton-Anteil (Tab. 1), ver-
mischt mit Steinen, Schlacke, Glas, Holz und anderem allochtonen
Bestandteilen. Das Wasser wird durch vorbeifahrende Schiffe und
Wind nahezu standig bewegt, so dalB nach eigenen Beobachtungen ein

Teil der obersten Sedimentlage sehr oft aufgewirbelt wird.

Tab.l Wassertiefe und Sediment der Untersuchungsstationen.
Sediment-Parameter: Mittelwerte aller Sedimentproben.

Gabelsflach Boknis Eck Westerhever Tirpitz

Wassertiefe [m] 12 19 Watt 0.5
Sediment
Sand-Fraktion
>500]im 7.9 1.3 0.2 2.2
>250um 39.4 28.7 13.9 18.7
>125um 49 .4 53.5 73.0 63.0
<125um 3.4 16.5 13.0 16.1
Schluff+Ton (<63um) 0.6 3.7 3.2 1.8
Organ. Anteil % 0.3 1.8 1.1 0.7



Abb.l1 Untersuchungsgebiet und -Stationen.
WH: Station Westerhever Watt. BE: Station Boknis Eck 19m.
GF: Station Gabelsflach 12m. Tl: Station Tirpitz-Mole 0,5m.



2.3. Probennahme im Feld

Auf der Station Gabelsflach nahm ich fir verschiedene Zwecke

Proben:

- Zur Gewinnung von Lebendmaterial

- Zur Gewinnung von Sediment

- FOr eine allgemeine Bestandsaufnahme der Fauna

- FUr die Analyse von Verteilungsmustern

- Zur Untersuchung des Ro6hrenbaus von Pygospio elegans

- FOr die Untersuchung der Makrofauna im Bereich der Wohnbauten
von Arenicola marina.

Auf den Stationen Tirpitz-Mole, Boknis Eck und Westerhever wurden

Proben an den A. marina-Wohnbauten genommen, in Westerhever

zusatzlich auch Proben zur Sedimentbindung durch P. elegans.

Auf den Stationen Gabelsflach und Boknis Eck wurden mehrfach

Unterwasser-Videokameraanlagen eingesetzt.
2.3.1. Gerate fur die Probennahme

- VanVeen-Backengreifer: Zur Gewinnung von Lebendmaterial setzte
ich einen VanVeen-Greifer ein, der dem in Brey (1984) beschrie-
benen Modell entspricht: Gewicht 60 kg, Greiffldche 992 cm2.

- Kastengreifer: Zur Gewinnung groRflachiger Proben wurde ein
Kastengreifer mit 30 x 30 cm, entsprechend 900 cm2 Probenflache
benutzt. Dieser Greifer hat normal 100 kg Blei-Zusatzgewicht, im
Jahr 1987 lieB ich zur Verbesserung der Eindringtiefe weitere
60 kg Blei anbringen.

- Stechrohre: Fiur verschiedene Zwecke wurden von Tauchern Proben
mit Stechrohren genommen. Ich verwendete PVC-Stechrohre mit 20 cm

H6he und 5,9 cm Innendurchmesser, d.h. 27,3 cm2 Flache.

2.3.2. Sieben und Konservieren

Die Probensatze fur die Analyse von Verteilungsmustern wurden

erst gesiebt und dann konserviert, alle anderen Proben wurden
generell ungesiebt konserviert.



Fir die Trennung von Fauna und Sediment benutzte ich DIN-Siebe
mit 20 cm Durchmesser und rechteckigen Maschen mit Maschenweiten
von 0,50 mm und 0,25 mm. Die Extraktion der Fauna aus der 0,25mm-
Fraktion wurde mit einer Sortiermaschine nach Pauly (1973)
durchgefihrt.

Fir Sedimentanalysen wurde eine Siebkolonne von 0,500 bis 0,064mm
benutzt.

Die Proben wurden in einer LO6sung von 3% Kohrsolin + 0,4% Form-
aldehyd konserviert. Die Eignung von Kohrsolin, einem Flachen-
Desinfektionsmittel, Tfir die Konservierung von Makrobenthos ist
in Brey (1986¢c) beschrieben. Der Zusatz von 0.4% Formaldehyd
sollte den Konservierungsvorgang 1in ungesiebten Proben beschleu-
nigen. Alle Proben wurden mit Bengal-Rosa angefarbt.

Im Labor wurden aussortierte Tiere in Alkohol ((70%) Uuberfihrt.

2.3.3. Beschreibung der verschiedenen Probenahmen

Fir die genaue Erfassung der vorhandenen Makrofauna und fiur die
Analyse ihrer kleinraumigen Verteilungsmuster habe ich im Sommer
1986 auf dem Gabelsflach zwei umfangreiche Probenserien genommen.
Abundanz und Verteilung adulter Arenicola marina wurden durch
Auszahlen ihrer Kothaufen bestimmt.

Anhand von gezielten Stechrohr—Proben untersuchte ich an allen
Untersuchungsstationen den EinfluR der Kothaufen und der Frel3-
trichter von A. marina auf andere Arten.

Weiter Proben dienten des Analyse von Struktur und Zusammen-
setzung der ROhren von Pygospio elegans, um eine qualitative und
quantitative Abschatzung der Sedimentbindung durch diese Art zu

bekommen.

2.3.3.1. Linearer Probensatz (TRS1)

Am 19.06.1986 wurden durch Taucher auf dem Gabelsflach ein
Probensatz mit Stechrohren genommen:
Anzahl Proben: 35

Flache einer Probe: 27,3 cm2



Gesamtflache: 955,5 cm2

Eindringtiefe: ca. 10 cm

Anordnung der Proben: BlUndig in gerader Linie.
Es handelt sich um einen Probenreihe (Transect) mit einer
Gesamtlange von 210 cm. Die Proben wurden durch 0,25mm Maschen-

weite gesiebt. Diesen Probensatz werde ich im folgenden kurz TRS1

nennen.

2.3.3.2. Zweidimensionaler Probensatz (BOX1)

Am 26.06.1986 wurde auf dem Gabelsflach ein GroRkastengreifer

(30 cm x 30 cm) genommen und in Unterproben aufgeteilt:

Anzahl Proben: 36

Flache einer Probe: 25 cm2
Gesamtflache: 900 cm2
Eindringtiefe: > 10 cm

Anordnung der Proben: Quadratisches Feld (6x6).
Die Proben wurden durch 0.50mm Maschenweite gesiebt. Diesen

Probensatz werde ich im folgenden BOX1 nennen.

2.3.3.3. Zahlen von Arenicola marina - Kothaufen (ARMI)

Da groRRe Exemplare von A. marina tief im Sediment leben und auch

vom Kastengreifer nicht erreicht werden, war eine Schétzung ihrer

Abundanz Uber Proben nicht moéglich. Daher lie ich ihre Haufig-

keit und Verteilung durch Zahlung der Kothaufen schatzen.

Taucher zahlten am 30.09.1986 die Kothaufen auf einer quadrati-
schen Flache von 2,25 m2, die in 6 x 6 Quadrate von 625 cm2

aufgeteilt war. Dieser Datensatz wird im Ffolgenden ARMI genannt.

2.3.3.4. Proben im Bereich von Arenicola marina - Hohnbauten

Un den EinflulR der Kothaufen von A. marina auf andere Arten zu
untersuchen, wurden an Wohnbauten dieser Art Proben mit Stech-
rohren genommen. Pro Wohnbau wurde eine Serie von drei Proben
genommen: "Trichterl, <Kothaufene und "Kontrolle*.



“Trichter® bezeichnet die Position Uber der FrelRtasche des
Tieres, die oft nicht durch einen richtigen Trichter, sondern
durch eine mehr oder weniger deutliche Mulde im Sediment gekenn-
zeichnet ist. ’Kothaufen* bezeichnet die Probe, die direkt an der
Stelle des Kothaufen genommen wurde, und die Probe "Kontrolle*
wurde an einer Stelle genommen, wo sich nach dem Augenschein
weder ein FreBtrichter noch ein Kothaufen befand. Bei jeder
Probennahme wurde ein Extra-Stechrohr fir Sedimentanalysen genom-
men .

Auf den Stationen Gabelsflach und Boknis Eck setzte ich zur
Probennahme Taucher ein. Auf der Station Tirpitz-Mole konnte ich
die Proben bei einem Wasserstand von 0,5 m mit einer Wathose und

in Westerhever bei Ebbe ohne Hilfsmittel nehmen.

Die Station Gabelsflach wurde ab September 1986 in - witterungs-
bedingt - unregelmdRigen Abstanden bis zum Frihjahr 1988
insgesamt 13 mal beprobt. An der Station Westerhever wurden im

Jahresverlauf 4 mal Proben genommen, die Station Tirpitz-Mole
wurde zweimal, die Station Boknis Eck dreimal beprobt. Die
entspechenden Datensdtze werden im folgenden mit ARM-GF, ARM-WH,
ARM-TI und ARM-BE bezeichnet. Die Tabellen A8, A9, A10 und All 1im
Anhang enthalten die Probennahmetermine und die auf 100 cm2

umgerechneten Abundanzwerte jeder Art.

2.3.3.5. Der R6hrenbau von Pygospio elegans

Durch Analyse von Unterproben aus Kastengreifern bzw. von Stech-
rohrproben von den Stationen Gabelsflach und Westerhever unter-
suchte ich, welcher Sedimentanteil - qualitativ und quantitativ -
in den R6hren von P. elegans gebunden wird.

Jede Probe wurde vor Ort in Schichten von 1 cm Dicke geschnitten
und unkonserviert in das Labor Uberfihrt. Dort wurden die Proben
durch 0,25mm Maschenweite gesiebt und die Roéhren und Tiere
aussortiert. Die ROhren wurden getrocknet und gewogen, die Tiere
wurden gezédhlt und in einem Fall auch gemessen.

Anhand weiterer Proben vom Gabelsflach (siehe Tab.A8) und von

Westerhever (siehe Tab.AIO) wurde ebenfalls die Gesamtmenge von



Rohren pro Flache bestimmt, die Schichtung blieb jedoch unberick-

sichtigt.
2.4. Feld - Experimente

Mit verschiedenen Feldexperimenten untersuchte ich den Einflul}
verschiedener Faktoren auf die Besiedelung von Sediment, das in

VersuchsgefaRen fir langere Zeit exponiert wurde.
2.4.1. Sediment und Gerate

Das Sediment, das ich fiur Feld- (und auch Labor-) Experimente
bendtigte, wurde auf den verschiedenen Ausfahrten zum Gabelsflach
gewonnen. Mit dem VanVeen-Greifer genommene Proben wurden durch
1,0 mm Maschenweite gesiebt, das Sediment in einer Wanne aufge-
fangen. Im Labor liel ich das Sediment in kleinen Portionen auf
einem 0,5 mm Sieb trocknen, anschlieBend wurde es noch mehrere
Monate trocken aufbewahrt. Neu hinzugekommenes Sediment wurde mit
dem Lagerbestand vermischt, um eine einheitliche KorngréfRenver-
teilung und einen konstanten Gehalt an organischem Material zu
gewahrleisten. (Siehe Ergebnisse.)

Diese Behandlung hat sicher bis auf Dauerstadien von Mikro- und
Meiofaunaorganismen alle lebenden Tiere abgetodtet. Im Folgenden
werde ich das so behandelte Sediment vereinfachend als azoisches
Sediment bezeichnen.

Das allgemeine Prinzip meiner Feldexperimente war, ein manipu-
liertes Substrat zu exponieren und die Reaktion der Fauna darauf
— Besiedelung, Immigration, Emigration — 2zu untersuchen. Ich
verwendete verschiedene Typen von Behaltern fir die Exposition
von Substraten:

— 6x6-Kasten: Dies ist einen Kasten aus PVC, der urspringlich fiur
die Halterung von Strandkrabben konstruiert worden war. Der
Kasten hat eine quadratische Grundflache (Kantenlange 43,5 cm),
die Hohe betragt 8,0 cm. Die Bodenplatte ist mit zahlreichen
Bohrungen (0 2.5 mm) versehen. Das Innere des Kastens ist durch

Zwischenwande in 36 quadratische Felder unterteilt. Jedes Feld



hat eine Flache von ca. 45 cm2 und ist 7,0 cm tief. Auf den Boden
jJjedes Feldes legte ich ein Stick Kunstoff-Gaze (0.40 mm Maschen-
weite) , dann wurde steriles Sediment bis zur Oberkante einge-
fallt.

- 83cm2-Rohr: PVC-Rohre mit einem Innendurchmesser von 10,3 cm
und einer H6he von 15,0 cm. Die untere Offnung der Rohre wurde
mit 0,40mm - Kunststoffgaze verschlossen. Diese Rohre wurden bis
zu einer Hohe von 14,0 cm mit sterilem Sediment gefullt. Die
Sedimentoberflache betragt demnach 83,3 cm2, das Sedimentvolumen
1166 cm3.

- 40cm2-Rohr: PVC-Rohre mit einem Innendurchmesser von 7,1 cm in
den Hohen 5,0 / 10,0 /7 20,0 / 40 ,0 cm. Die untere Offnung der
Rohre wurde mit 0,40 mm - Kunststoffgaze verschlossen. Diese

Rohre wurden bis 1,0 cm unter Oberkante mit sterilem Sediment
gefullt, allerdings wurden die Rohre mit 20 und 40 cm Lange zur
Halfte bzw. zwei Dritteln mit Kies gefullt, das sterile Sediment
kam obenauf. Die Sedimentoberflache betragt demnach 39,6 cm2, das

Sedimentvolumen 158 bis 356 cm3 steriles Sediment.

2.4.2. Beschreibung der verschiedenen Feld-Experimente

2.4.2.1. Kurzzeit-Experimente zur Besiedelung

Mit diesen maximal einen Monat dauernden Experimenten untersuchte
ich, welchen EinflulR die Anwesenheit adulter Individuen einer Art
auf die Besiedelung von ansonsten makro- und meilofaunafreiem
(azoischem) Sediment hat.

Mit Macoma balthica fuhrte ich im Mai/Juni 1986 auf dem Gabels-
flach ein Experiment von 31 Tagen Lange durch. Der Versuch wurde
in einem 6x6-Kasten angesetzt, die Abundanz der eingesetzten
Individuen lag umgerechnet zwischen Null und 1333 Ind./m2 . Dieses
Experiment wird im folgenden EXF1—-A genannt.

Wegen des Verschwindens meines markierten Areals und aller dort
aufgebauten Experimente im Sommer 1987 fuhrte ich auf dem
Gabelsflach keine weiteren Experimente durch. Im April/Mai 1988

wurde der oben beschriebene Versuch aber im "Hausgarten'-Gebiet



(Boknis Eck, 10 m Wassertiefe) wiederholt (EXF1-B).

2.4.2.2. Langzeit-Experimente zur Besiedelung

Im Hinblick auf langsam wachsende Arte wie z.B. Muscheln zeigen
Kurzzeitexperimente (ein Monat) nur die unmittelbaren Effekte der
eingesetzten Tiere auf die Rekrutierung. Versuche mit mehrmonati-
ger Dauer konnen zusatzlich zeigen, ob und wie Wachstum und
Sterblichkeit der gesiedelten Tiere langfristig beeinflult wer-
den.

Fiur diese Experimente verwendete ich die PVC-Rohre mit 83 cm2
Flache. Versuchstiere waren Arenicola marina und Macoma balthica.
Im April 1987 wurde ein erstes Experiment dieser Art auf dem
Gabelsflach gestartet. Jeweils sechs Rohre mit entweder einem
A. marina ( 120 Ind./m2), 10 M. balthica (* 1200 Ind./m2) oder
ohne Versuchstiere (Kontrolle) wurden exponiert. Dieser Versuch
ging wie bereits oben beschrieben verloren. Aus terminlichen und
logistischen Grinden muBR3te ich auf weitere Experimente dieses

Typs verzichten.

2.4.2.3. Experimente zur Besiedelung durch horizontalen Transport

Die ersten Feldexperimente hatten gezeigt, dall Polychaeten und
Crustaceen auch als Adulti zur Besiedelung eines neuen Substrates
fahig sind. Diese Phanomeme habe ich mit der Besiedelung durch
Nematoden und Harpacticoiden unter der Bezeichnung "horizontale
Besiedelungs-Mechanismen'™ zusammengefalit.

Ein weiteres Experiment sollte nun untersuchen, inwieweit die
Moglichkeit zur horizontalen Besiedelung von der vertikalen
Distanz zwischen dem natirlichen Sediment und der experimentellen
Besiedelungsflache abhangt.

Dafur verwendete ich PVC-Rohre mit 40 cm2 in den Langen (= Hohe
Uber dem natirlichen Sediment) 5, 10, 20, 40 cm. Das Experiment
mit funf Parallel-Versuchen pro Lange wurde im April 1987 fur 15

Tage auf dem Gabelsflach exponiert.



2.5. Labor - Experimente

Im Tfolgenden Abschnitt werde ich alle durchgefiuhrten Laborex-
perimente beschreiben, wobei das gleiche Schema wie in Abschnitt

2.4_. Uber Feld - Experimente verwendet wird.

2.5.1. Sediment und Gerate

Fir die Labor-Experimente verwendete ich das gleiche azoische
Sediment wie Tfir die Feld-Experimente (siehe 2.4.1.). Sofern nur
eine bestimmte GroéoRenfraktion benutzt wurde, wird gesondert
darauf hingewiesen.

Die Versuchstiere wurden entweder in Aquarien, die an den Ostsee-
Kreislauf des Institutes angeschlossen waren, oder in einer
unabhangigen Anlage mit angeschlossener Umwalz- und Filterpumpe
sowie einem Tauchkihler gehaltert.

Als Experimentalgefale wurden Plexiglas- oder PVC-Behalter ver-
schiedener Dimensionen verwendet.

Die Temperatur wurde bei den meisten Experimenten bei 12°C
gehalten. Das verwendete Seewasser stammte direkt vom Gabels-
flach.

2.5.2. Beschreibung der verschiedenen. Labor-Experimente

2.5.2.1. Experimente zu Wechselwirkungen Tier-Sediment

Mit den im folgenden beschriebenen Experimenten versuchte ich,
bestimmte Wechselwirkungen zwischen den Makrofaunaarten
Macoma balthica« Pygospio eleqans sowie Arenicola marina und dem
Sediment ihres Lebensraums zu quantifizieren.

Sowohl M. balthica als auch P. elegans suchen ihre Nahrung meist

an der Sedimentoberflache, die sie mit dem Siphon bzw. den
Tentakeln abtasten. Ich habe diese bearbeitete Sedimentflache
vieler Individuen gemessen. Fir M. balthica wurde eine Beziehung

zwischen Ingestionsflache und Tierlange gesucht, fur P. elegans

wurde wegen der problematischen Langenmessung nur ein Mittelwert



flur die bearbeitete Flache angestrebt.

P. elegans wirkt nicht nur auf die Sedimentoberflache, sondern
durch den Bau seiner Wohnrohren auch in die Sedimenttiefe. Ich
habe Einzelexemplaren dieser Art in kleine Versuchsgefalle einge-
setzt und nach unterschiedlicher Inkubationszeit sowohl das Tier
als auch die von ihm gebaute Rohre vermessen und gewogen. Das
Hauptziel dieser Versuche war eine Gleichung, die die Abhéangig-
keit der Rohrenlange von der Tierlange beschreibt.

Der gewichtigste Effekt von A. marina auf das Sediment ist die
Produktion von Kothaufen an der Sedimentoberflache. Zum Vergleich
mit Literaturangaben habe ich die Kotproduktion an mehreren
Individuen dieser Art gemessen. Wichtiger jedoch war die Beobach-
tung der lokalen Migration dieser Art, d.h. die Veradnderung der
Position von Kothaufen und ggf. FrelRtrichter. Ich habe die lokale

Migration an Exemplaren von 10 bis 100 mm Lange untersucht.

2.6. Labortechniken

2.6.1. Nahrungs-Analysen

Um die trophischen Beziehungen zwischen den Arten der benthischen
Gemeinschaft auf der Station Gabelsflach zu verstehen, analy-

sierte ich Darminhalte verschiedener Arten. Dafir verwendete ich

Tiere aus den Probensdtzen TRS1 und BOX1 sowie aus Proben, die im

Juni 1986 mit dem VanVeen-Greifer genommen worden waren.

Die Tiere wurden unter dem Binokular préapariert, der Darminhalt
mit Wasser aufgeschwemmt und unter dem Mikroskop untersucht.

Den Inhalt eines einzelnen Darmes wertete ich nur qualitativ, die

einzelnen Nahrungsobjekte wurden aber so genau wie moglich defi-
niert.

2.6.2. Sedimentanalysen
Die im Laufe der Untersuchung gesammelten Sedimentproben wurden

bis zur Auswertung tiefgekuhlt gelagert.

Far die Sedimentanalysen verwendete ich eine vereinfachte



Modifikation des von Buchanan (1984) beschriebenen Verfahrens,
gesiebt wurde durch Priufsiebe nach DXN 4188/4187.

Etwa 100g makrofaunafreies Sediment wurden bei 80°C getrocknet.
Den organischen Gehalt des Sediments bestimmte ich durch Vermuf-
feln von etwa 10gTG Sediment bei 500° C. 509gTG Sediment wurden mit
Leitungswasser durch ein 0,063mm-Sieb geschlammt, der im Sieb
verbleibende Anteil (die Sand-Fraktion) erneut getrocknet und
gewogen. Die Gewichtsdifferenz entspricht dem Schluff/Ton-Anteil
des Sediments. Die Sandfraktion wurcle bei 500°C vermuffelt und
mit einer Siebkolonne der Maschenweiten 0,500mm-0,250mm-0 ,125mm

weiter aufgetrennt.

2.7. Auswertung und statistische Analysen

In diesem Abschnitt werde ich einen Oberblick Uber alle verwende-

ten Analyseverfahren geben.

2.7.1. Analyse von Verteilungsmustern

Fir die Analyse von Verteilungsmustern benutzte ich verschiedene
Methoden, die im Ffolgenden beschrieben werden. Es ist nicht meine
Absicht, eine erschopfende Beschreibung der mathematischen Grund-
lagen zu geben, dafir wird auf die entsprechende Literatur
verwiesen. Vielmehr werde ich versuchen, die Arbeitsweise und die
Moglichkeiten der Interpretation mehr allgemein vom Standpunkt
dieser Arbeit her zu betrachten.
Grundsatzlich koénnen raumliche Verteilungsmuster von Individuen
(im weitesten Sinne!) durch eines der drei Tfolgenden Modelle
beschrieben werden (siehe z.B. Elliot 1971):
- Regelmaliges Verteilungsmuster:

Positive Binomial Verteilung, Varianz < Mittelwert
- Zufalliges Verteilungsmuster:

Poisson Verteilung, Varianz = Mittelwert
- Geklumptes Veteilungsmuster Cpatchiness®):

Negative Binomialverteilung, Varianz > Mittelwert

Die angegebenen Verhaltnisse von Varianz zu Mittelwert beziehen



sich auf zufallig verteilte Proben. Meine Probensatze TRS1 und
BOX1 enthalten jedoch mehr Information als ein Satz zufallsver-
teilter Proben, nédmlich die raumliche Lage der Proben zueinander.
Ich habe daher vor allem Analyseverfahren verwendet, die diese

Information mit verwerten.
2.7.1.1. Eindimensionale Verteilungsmuster

Fir die Analyse der eindimensionalen Verteilungsmuster 1in dem
linearen Datensatz TRS1 verwendete ich zwei Methoden der Zeit-
reihen-Analyse, lineare Autokorrelation und Fourieranalyse.
Eingehende Beschreibungen finden sich z.B. bei Chatfield (1975)
bzw. bei Jenkins & Watts (1968).
Der grundlegende Mechanismus beider Analysen ist die Trans-
formation einer Mellreihe entlang der Zeitachse vom Zeit- in den
Frequenzbereich. Das Ergebnis ist das Spektrum der Zeitfunktion.
Anstelle einer Zeitfunktion kann auch eine MeRreihe entlang einer
beliebigen Achse, z.B. Lange, analysiert werden. Genau das ist
bei dem Probensatz TRS1 der Fall, es liegt eine MelRreihe von
n Abundanzwerten entlang einer Linie vor, die MeRBwerte sind
aquidistant.
Das "Spektrum®, das durch die Transformation entsteht, laRkt sich
dhnlich interpretieren wie das Frequenzspektrum einer Zeitfunk-
tion: Die Frequenz entspricht jetzt dem Abstand zwischen Mel3-
punkten, und eine hohe Amplitude bei einer bestimmten Frequenz
bedeutet, dall eine hohe Abundanz pro MeBpunkt mit dieser
Frequenz, d.h. mit eilnem bestimmten Periodizitat entlang der
MeRRreihe auftritt.
Im Fall der linearen Autokorrelation wird bei Vorliegen einer
MeRBreihe mit n Punkten ein Korrelations-Koeffizient fir einen
bestimmten Abstand k zwischen zwei MeRBpunkten Uber alle Paare mit
diesem Abstand k berechnet. Mit k =1, 2, 3, ... n/4 erhalt man
Korrelations-Koeffizienten fiur alle Frequenzen bis zu einem Ab-
stand von n/4 MeBpunkten.

rk = E Ni- N*)MNi +k- N")/(n-k) 7/ E (Ni-N»)2/n

Ni * Abundanz in Probe i



N* = mittlere Abundanz

rk = Korrelations-Koeffizient, -1 < rk <1
n = Anzahl MefBpunkte

k = Abstand

(zitiert nach Eckman 1979)

Dieser Koeffizient ist ein MaR fur die Stédrke der Periodizitat
von hohen - und auch niedrigen - Abundanzwerten, woraus sich auf
das periodische Auftreten von Flecken hoher bzw. niedriger
Abundanz schlieen lakRt. Nach Eckman 1979 deuten zudem hohe Werte
des Korrelations-Koeffizienten bei kleinen Abstanden auf die
Existenz einzelner “"patches®" hin.
Im Fall der Fourier-Analyse verwendete ich den "Fast-Fourier-
Transform” (FFT) Algorithmus Tfir diskrete Fourier-Transformatio-
nen (siehe Cooley & Tukey 1965 und Brigham 1985). Dieser
Algorithmus verringert den Rechenaufwand erheblich, funktioniert
aber nur, wenn die Anzahl der MeBpunkte n eine Potenz von 2 ist.
Im Fall der TRSI-Daten wurden daher die letzten drei Proben bei
der Fourier-Analyse nicht berlicksichtigt.
Zur Glattung der Datenserien habe ich die Transformation nach
Hanning & Tukey (siehe Chatfield 1975) verwendet:

Ni " = (Ni + Ni-i/2 + Ni*i/2) / 2
Ein Nachteil beider Analysemethoden ist die Tatsache, dall sie
zwar besonders empfindlich auf periodische Veranderungen reagie-
ren, Im Falle unregelmalig verteilter “patches®™ unterschiedlicher
GroRBe aber keine befriedigenden Ergebnisse liefern.
Ich habe daher zusatzlich die im nachsten Abschnitt beschriebene

"mean crowding’-Methode verwendet.

2.7.1.2. Zweidimensionale Verteilungsmuster

Fir die Analyse zweidimensionaler Verteilungsmuster - z.B. Pro-
bensatz BOX1 - verwendete ich drei verschiedene Verfahren, die
alle dem Bereich zweidimensionale Autokorrelation zuzuordnen
sind, aber von verschiedenen Ansadtzen ausgehen und unterschied-
lich komplex sind.

Ein zweidimensionaler Probensatz besteht aus einer Anzahl nt von



Proben, die in einem rechteckigen Raster mit den Kantenlangen n*
und Hy (Einheit: Anzahl Felder) angeordnet sind.

Die einfachste Methode wurde erstmals von lyer (1949) beschrieben
und von Pielou (1969) erweitert. Sie kann auf beliebige recht-
eckige Raster angewandt werden. Die Felder des zu untersuchenden
Rasters werden anhand ihrer Abundanzwerte Nt in zwei Klassen
aufgeteilt, namlich Felder mit Abundanzen kleiner als ein
bestimmter Wert Mn (z.B. Mittelwert) und Felder mit Abundanzen
groBer als dieser Wert. Damit erhalt man zwei Gruppen, die die
Bereiche mit niedrigen Abundanzen und die mit hohen Abundanzen
reprasentieren.

Die Verteilung beider Gruppen (Nt < Nm und Nt > Nh) kann im Hin-
blick auf die Lage der einzelnen Felder zueinander untersucht
werden. Die Nullhypothese ist: ZufallsgemalRe Verteilung dieser
Felder auf dem Raster. FuUr diesen Fall lassen sich nach Pielou
(1969) ein Mittelwert und eine Varianz fur die Anzahl der
Kontakte ("joins") zwischen diesen Feldern berechnen, ein Kontakt
ist definiert als das waagerechte, senkrechte oder diagonale

Aneinandergrenzen zweier Felder desselben Typs:

DD.*p = A * ah<™> / nt<2>
s* =2*B*a*<3>/nt<3>+ 2*C*ak<«>/m<%) + m-m*
DDtzp = Mittelwert der Kontaktzahl bei Zufallsverteilung
s* = Varianz
a» * Anzahl Felder mit NI < Nm (bzw. Ni > Nm)
nt = n** ny, Reihen * Spalten = Gesamtzahl Felder
A » 2 -3 * (nx+ ny) + 4 * (n** ny)
B =44 - 36 * (n*+ ny) + 28 * (nXx* ny)
C - Al /7 2 * (A-2))
ak<*> = ah* (an- 1) * ... (ah- x + 1)
nt<*> * nt* (nt- 1) * ... (m- x + 1

Durch Auszahlen erhalt man die Anzahl der Kontakte zwischen den
Feldern mit Abundanzen grolRer als der Mittelwert, DD«b« .

Es gilt: DDob. < DD*xp -> regelmdlige Verteilung
DDob.

DD«xp -> zufallige Verteilung
DDebs > DDcxp -> geklumpte Verteilung

Die zweite Methode fir die Analyse zweidimensionaler Verteilungs-



muster beruht auf den Arbeiten von Lloyd (1967) uUber Dispersions-
analyse. Sie arbeitet direkt mit Abundanzwerten. Das zentrale
Begriffspaar ist "meanl und "mean crowding®" , wobei "mean” die
mittlere Anzahl von Individuen pro Feld und "mean crowding” die

mittlere Anzahl von |Individuen pro Individuum wund Feld be-

schreibt:
m =ZNi / nt, Mittelwert “mean®
s2 = (Z Ni2- (Z Ni)2/nt) / (nt-1), Varianz
m* =m + (s2/m - 1), *mean crowding”
Ni = Abundanz in Probe i

Bei ausreichender Anzahl von Werten kann m* besser UUber die
Annahme einer negative Binomial-Verteilung der Werte geschatzt
werden, die als Parameter den Mittelwert m und den Binomial-
Koeffizienten k» hat, der uUber eine iterative "maximum-likeli-
hood" Schatzung (nhach Bliss & Fisher 1953) erhalten wird.

Den Quotienten aus "mean crowding®™ und "mean* bezeichnet Lloyd

als “patchiness”.

Es gilt: p=m/m <1 -> regelmaRige Verteilung
p=m*/m =1 -> zufallige Verteilung
p=m*/m >1 -> geklumpte Verteilung

Dieser patchiness-Index p kann nicht auf Signifikanz getestet
werden.

Dieses Verfahren kann auch auf zufallig verteilte Proben ange-
wandt werden, die im folgenden beschriebene Erweiterung setzt
hingegen ein gleichseitiges Probenraster voraus.

Ilwao & Kuno (1971) sowie lwao (1972) haben diese Methode erwei-
tert, indem sie die GrolRe des einzelnen Feldes als weitere
Variable bericksichtigten. Wenn ein quadratisches Raster nmit
Feldern der GroRe i und einer Kantenlange von n* (= n*) Feldern
vorliegt, besteht die Moglichkeit, durch Zusammenfassen von
benachbarten Feldern Quadrate der Flache 1*i, 4*q,
9*i,...(n*/2) *i zu bilden. (In diesem Beispiel werden bei jedem
Schritt beide Kanten des Quadrates um ein Feld verlangert, n»
sollte durch 2 und durch 3 teilbar sein) .

Fir jJede Feldgrolle kann nun ein Wert fur die "patchiness”

berechnet werden. Werden diese Werte gegen die korrespondierende



FeldgroBRe aufgetragen, lakt die resultierende Kurve eine Inter-
pretation von Struktur und GroBe der vorhandenen Flecken zu
(siehe 1lwao & Kuno 1971).

Die dritte von mir verwendete Methode ist die raumliche Auto-
korrelation ("spatial autocorrelation®), angewandt auf meinen
Spezialfall eines quadratischen Rasters. Eine ausfihrliche Be-
schreibung der Methode geben die beiden Monographien von Cliff &
Ord (1973, 1981). Das Grundprinzip entspricht dem der [linearen
Autokorrelation (siehe 2.2.4.1.): Fur jeden Abstand k wird fir
alle moglichen Kombinationen zweier Felder ("joins®") ein Index
berechnet, der eine Aussage uUber die Korrelation der Abundanz-
werte aller Felder im Abstand k macht.

Da es sich hier jedoch um eine zweidimensionale Analyse handelt,
ist es moglich und in bestimmten Fallen angemessen, neben den
Abundanzen der zwei Felder, die verglichen werden, auch die Lage
dieser Felder zueinander zu werten. Bei konstantem Abstand k
(gemessen in Anzahl Feldern) ist die kleinstmdgliche Distanz
zwischen zwei Feldern k*a (a = Seitenlange eines Feldes), die
groRtmogliche Distanz ist k*a*/2, da die Diagonale durch ein
quadratisches Feld um den Faktor /2 langer als die Kante ist.
Abb_XX soll die Funktion dieser Methode verdeutlichen.

Als Index verwendete ich beide gebréduchlichen Parameter, Moran®s
I und Geary®"s c:

Il *n *ZZwii* zi*zi /W * 1 zi*, -1 <1 < +1
c- (n-H/7@W) * ZE wij* xi- xj)2 / Z zi2, +- > c > 0
n - Anzahl Felder

wij = Gewicht fiur das Felder-Paar i und j

xi * Abundanz im Feld i

Zi = Xi- X

W = ZI wij, Summe aller Gewichte
Der Index 1 hat Werte zwischen -1 (perfekte negative Autokorrela-
tion) und +1 (perfekte positive Ak.), er wird besonders durch die
Lage von Extremwerten beeinflulRt (Sokal 1979).
Der Index c wurde mit ¢ = (¢ * -1) + 1 transformiert, so dal gilt
c < 0 (negative Ak.), ¢ - 0 (keine Ak.) und 0 < c <= 1 (positive
Ak.). Geary"s c miRt die Ahnlichkeit benachbarter Werte unabangig



von deren Abweichung vom Mittelwert (Sokal 1979) .

Werden die fir verschiedene Abstdnde k exrrechneten Indices gegen
k aufgetragen, erhdlt man ein Korrelogramm, das im Hinblick auf
Verteilungsstrukturen und moégliche Ursachen nach Sokal (1979)

interpretiert werden kann. Tab.2 zeigt ein entsprechendes Schema.

Tab. 2 Zweidimensionale Autokorrelation nach Cliff & Ord.
Interpretationsschema verandert nach Sokal (1979) .
I : Moran®s Index I; ¢ : Geary"s Index c.
k : Abstand zwischen zwei Feldern.
PD: Durchmesser eines Flecken ("patch®).

- Bereiche von 1 und c

Autokorrelation: negativ keine positiv
Index I: -1 <= 0 <= 1
Index c: <= 0 <= 1

- Verhaltnis von I zu c

Index I c Bedeutung
grof3 klein Autokorrelation von Extemwerten
klein grof3 Autokorrelation von zentralen Werten

- Korrelogramm-Interpretation
Autokorrelation

Vorzeichen kleines k grolRes k
negativ - Streuung - Symmetrische
- Grole Flecken mit Oberfl .-Strukturen
PD > k, Licken > PD - Symmetrische
- Gradient Flecken-Verteilung
positiv - Heterogene - Gradient

kleine Flecken



2.7.2. Vergleichs- und Gemeinschafts-Parameter

7.111 Vergleich von Proben habe ich nur einen Parameter verwendet:
- Similaritat (Ahnlichkeit)
Dieser Parameter miRt die Ahnlichkeit in der Zusammensetzung
zweier Gemeinschaften bzw. zweier Proben oder Datensatze.
Ich habe ™"Ruzicka’s Index of Similarity” S nach Pielou (1984)
benutzt:

S =100 * I min(Nu, Nu) 7/ zZ max(Nii, Ni2)

min * Der kleinere der beiden Werte

max Der groBRere der beiden Werte

Nij Abundanz von Art 1 in Probe j
Bereich: 0 <= S <= 100

Zur Beschreibung von Gemeinschaftsstrukturen habe ich die folgen-
den Parameter benutzt:
- Diversitat
Als MalR der Diversitat wurde der Shannon-Wiener Index H* (Shannon
& Weaver 1963) verwendet:

H” « -= E NiZA * *log (Ni 7A)

Ni = Abundanz von Art i
A

Summe der Abundanzen aller Arten

Bereich: 0 <= H” <= Hm = 2log (Artenzahl)
- Aquitdt (eveness)
Der von mir verwendete Aquitats-Index J (Pielou 1975) leitet sich
aus dem Shannon-Wiener Index ab:

J=H/Hnm
= 2log(Artenzahl)
Bereich: 0 <= J <=1

2.7.3. Statistische Tests

Ich habe Wert darauf gelegt, einfache und allgemein verbreitete
statistische Testverfahren zu verwenden. Alle Testverfahren wur-
den nach Sachs (1976) und Sokal & Rohlf (1981) angewandt.

Die folgenden verteilungsfreien Verfahren wurden benutzt:
- H-Test nach Kruskal & Wallis



Vergleich von n unabhdngigen Datensatzen.
- Rangvarianzanalyse nach Nemenyi

Multipler Vergleich von n Datensatzen gleichen Umfangs.
Die folgenden Tests setzen Normalverteilung voraus:
- Einfache Varianzanalyse

Vergleich von n Datensatzen mit gleicher Varianz.

- Multipler ungeplanter Vergleich mehrerer Mittelwerte



3. Das Okosystem Gabelsflach
3.1. Die Lebensbedingungen der benthischen Fauna des Gabelsflachs
3.1.1. Hydrographische und sedimentologische Bedingungen

Die hydrographischen Bedingungen in der Kieler Bucht werden durch
die Austauschprozesse zwischen Ostsee und Kattegat/Nordsee
gepragt, die in Verbindung mit der Topographie der Kieler Bucht
zu einem komplexen System verschiedener Wasserkorper, Fronten und
Mischungszonen fiuhren (siehe u.a. Babenerd 1980, Lenz 1977,
Magaard & Rheinheimer 1974). Temperatur, Salzgehalt und Sauer-
stoffgehalt, aber auch biologische GréRen wie Planktonbiomasse
und -artenspektrum kdénnen an einer Position in einer bestimmten
Tiefe rasch wechseln.

Meine Untersuchungsstation Gabelsflach (12m Wassertiefe) liegt
relativ zentral in der Kieler Bucht wund spiegelt daher die
hydrographischen wund hydrodynamischen Bedingungen der Kieler

Bucht besser wieder als kistennahe Gebiete gleicher Tiefe.

- Wassertemperatur und Salzgehalt

Die Angaben zu Temperatur und Salzgehalt beruhen auf Langzeit-
messungen bei Boknis Eck (1957 bis 1975), die von Babenerd (1980)
zusammengefallt wurden.

Die Wassertemperatur in 12 m Tiefe liegt zwischen 1,8°C im
Februar und dber 14°C im August/September, das Jahresmittel
betragt etwa 8°C. Der Salzgehalt schwankt wahrend eines Jahres
zwischen 16°/00 und 20°/00 , das Jahresmittel liegt bei etwa
18°/00. Die niedrigsten Werte findet man im Sommer, da die
Ausbildung einer termohalinen Sprungschicht in etwa 15 bis 17 m

Wassertiefe die Durchmischung des gesamten Wasserkorpers verhin-
dert.

- Hydrodynamische Bedingungen

Die hydrodynamischen Bedingungen sind im Rahmen dieser Arbeit vor

allem im Hinblick auf die Erzeugung von Bodenstromungen, die die



benthische Lebensgemeinschaft direkt beeinflussen konnen, von
Interesse. Hierbei sind windinduzierte Jlangsam verédnderliche
Bodenstromungen von seeganginduzierten oszillierenden Strdomungen

Zzu unterscheiden.

Abb.2 Kumulative Verteilung der Geschwindigkeit oszillierender
Bodenstromungen im Gebiet Stoller Grund - Gabelsflach in
12m Wassertiefe.
Errechnet aus Daten von Schweimer (1976) , basierend auf
Beobachtungen des Feuerschiffs Kiel 1949- 1956.
100% = 17528 Beobachtungen.
Kreis: mittlere Geschwindigkeit Vb
Punkt: maximale Geschwindigkeit VBMax (pro 100 Oszillationen)



Windinduzierte Bodenstrdomungen scheinen im Bereich meiner Unter-
suchungsstation Gabelsflach von geringer Bedeutung zu sein. Aus
den Modellrechnungen von Struve-Blanck (1982) sowie Boehlich &
Backhaus (1987) schlieBe ich, daR auf dem Gabelsflach in 12 m
Wassertiefe kaum Stromungen Uber 10 cm/sec auftreten.
Seeganginduzierte oszillierende Bodenstromungen beruhen auf dem
komplexen Zusammenwirken von Windrichtung, Windstarke, Wellen-
héhe, Wellenperiode und Wassertiefe. Schweimer (1976) hat aus den
Beobachtungen des Feuerschiffs Kiel 1949-1954 die in 12 m Wasser-
tiefe auftretenden oszillierenden Bodenstrdomungen berechnet. Aus
ihren Daten habe ich eine langfristige Verteilung der Geschwin-
digkeit der Bodenstromung berechnet (Abb.2).

Daraus ergibt sich unter anderem, dall - statistisch gesehen
wahrend eines Jahres die mittlere Geschwindigkeit Vb Ffir 175
Stunden >= 5 cm/sec ist. Mittlere Geschwindigkeiten Uber
10 cm/sec treten fur 35 Stunden auf, 30 cm/sec werden TFfir nur
etwa 2 Stunden erreicht oder uberschritten. Neben der mittleren
Geschwindigkeit Vb ist auch Vbhsi , die maximale Geschwindigkeit
wahrend 100 Oszillationen (Schweimer 1976) von Interesse. Auf ein
Jahr bezogen, kann Vbm«* wdhrend 736 Stunden >= 5 cm/sec (247
Beobachtungen/Jahr), wahrend 315 Stunden >= 10 cm/sec (106 Be-
obachtungen/Jahr) und wahrend 35 Stunden >= 30 cm/sec (11 Beo-
bachtungen/Jahr) sein. Ober die Dauer einzelner Ereignisse lassen

sich ohne eine erneute Aufbereitung der Basisdaten keine genauen
Angaben machen.

- Sediment

Das Oberflédchensediment des Gabelsflach besteht in 12m Wasser-
tiefe aus einer mehr als 20cm dicken Sandschicht, die auf Mergel
aufliegt (Werner et al. 1976, siehe Abb.3).

Die mittlere KorngroRe liegt zwischen 0,25 und 0,50 mm. Wie die
KorngrofRenanalysen der an verschiedenen Terminen genommenen
Proben zeigen, ergeben sich zwischen 1986 und 1988 Schwankungen
in der Sedimentzusammensetzung (Tab.A7) . Da die Navigationsge-
nauigkeit nach DECCA etwa 40m betragt, gibt es dafir zwei

mogliche Erklédrungen: Die Schwankungen beruhen auf Veranderungen
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in der Zusammensetzung des Sediments durch hydrodynamische Ein
flisse, oder es existieren kleinraumige (10-100m) Muster von
grdoberen und feineren Sanden.
Die zweite Vermutung wird durch eigene Beobachtungen und durch
geologische Untersuchungen gestitzt. Bei meinen Ausfahrten war
stets nicht mit Sicherheit vorauszusagen, welches Sediment "auf
Station" vorlag. Der erste Bodengreifer enthielt meistens den
erwarteten Fein-/Mittelsand, es konnte aber auch Grobsand, =z.T.
mit Steinen sein. In diesen Fallen reichte es aus, das Schiff
kurze Zeit driften zu lassen, um auf der gleichen DECCA-Position
eine Stelle mit Fein-/Mittelsand 2zu Ffinden. UW-Video-Profile
bestatigten, dall hier tatsédchlich verschiedene Sedimenttypen
dicht beieinander liegen.
Geologische Untersuchungen zeigten, dall das Gabelsflach im
Bereich flacher als 12 m - wie auch der benachbarte Stollergrund
eine typische Sediment-Topografie aufweist. Nach Werner et
al. (1976) und Altenkirch (1977) liegt hier ein System von
Grobsand- und Feinsandstreifen vor, das in N-S-Richtung orien-
tiert ist (Abb.3). Die Streifenbreite ist variabel, betragt aber
im Mittel 20 m fir Grobsand und 25 m fir Feinsand. Die auf dem
Grobsand liegenden Feinsandstreifen sind mobil, die Transportrate
ist jedoch gering.
Obwohl nach Abb.3 meine Station Gabelsflach aulRerhalb dieses
Streifengebietes liegt, deuten meine Erfahrungen darauf hin, dal

dieses Muster auch hier - eventuell weniger deutlich ausgepragt -
auftritt.

- Hydrodynamische Einflisse auf das Sediment an der Station
Gabelsflach

Hier ist von besonderem Interesse, in welchem Umfang hydrodyna-
mische Situationen auftreten, die zu Sedimentumlagerungen und
Erosion fiuhren koénnen.

Grafenstein (1982) untersuchte auf dem Stoller Grund die
Erosionswirkung von Seegang. Er konnte aus seinen Beobachtungen
einen empirischen Zusammenhang zwischen Wellenhéhe und der Ent-

stehung von Wellenrippein ableiten. Nach Grafenstein (1982)



betragt die minimale Wellenhohe, die in 12 m Wassertiefe noch
eine Wirkung auf das Sediment hat, 1,6 m. Aufgrund der Topogra-
phie der Kieler Bucht kénnen hier keine Wellen enstehen, durch
die in 12 m Wassertiefe KorngroRen Uber 1,15 mm bewegt werden.

Aus den Daten von Schweimer (1976) geht hervor, dal Wellenhohen
Uber 1,5 m je nach Windrichtung und Wellenperiode in 12 m
Wassertiefe maximale Bodenstromungen Vihh von 12 bis 34 cm/sec
erzeugen. Bei diesen Stromungsgeschwindigkeiten koénnen theore-
tisch KorngréBen zwischen 0,013 und 0,450 mm bewegt werden
(Schweimer 1976).

Wellenhohen Uber 1,5 m lagen bei 3,3% aller Beobachtungen vor,
das enspricht etwa 280 Stunden pro Jahr. Daxnit stimmt gut
Uberein, daR - wie bereits oben gezeigt wurde - VbMax etwa 315
Stunden pro Jahr >* 10 cm/sec sein kann.

Aus den Angaben von Grafenstein (1982) und Schwexmer ((1976) kann
man also schlieen, dall etwa 300 Stunden pro Jahr hydrographische
Bedingungen gegeben sind, die theoretisch Erosion auf dem
Gabelsflach erméglichen.

Bei der Wertung der Bedeutung dieser Befunde fir die tatsach-
lichen Verhaltnisse auf der Station Gabelsflacti sollte jedoch
bedacht werden, dal diese Station auf dem Westbang des Gabels-
flachs liegt. Das Gefadlle am Westhang des Gabelsflach betragt in
Sudwestrichtung 3,0 : 1000, in Westrichtung 2,2 : 1000. Aus die-
ser Richtung auflaufende Wellen kdénnen nach eigenen Beobachtungen
bei Windstarken uUber 6 Bft deutlich verstarkt werden, so dalR der
Seegang auf der Station iIn 12m Wassertiefe starker ist als in
benachbarten Gebieten mit groRerer Wassertiefe . Es kann also
sein, dall in bestimmten Situationen die Wirkung des Seegangs auf
das Sediment an meiner Station starker ist als berechnet.

Die zeitliche Verteilung tatsdchlicher Erosionsereignisse \Uuber
das Jahr ist nicht gleichmdlRig. Grafenstein (1982) hat ein Jahr
lang (@@an. 80-Jan. 81) die Bildung und Umlagerung von Wellenrippeln
auf dem Stoller Grund untersucht. In diesem Zeitraum konnte er 16
Ereignisse nachweisen. Zehn dieser Ereignisse fTanden im Zeitraum
November bis einschliellich Méarz, sechs im April-Hai und

September-0Oktober statt. Zwischen Anfang Juni und Ende August



fand kein Erosionsereignis statt. Diese Verteilung entspricht in
etwa der Jjahreszeitlichen Verteilung der Windereignisse mit
einem Minimum im Sommer (siehe z.B. Tab.8 in Babenerd 1980). Die
Dauer der einzelnen Ereignisse betrug nach Grafenstein (1982) in
drei Fallen weniger als 10 h, in acht Fallen 10 - 20 h und in

funf Fallen mehr als 20 h.

3.1.2. Das Nahrungsangebot fir die benthische Fauna

Die Station Gabelsflach liegt innerhalb der euphotischen Zone
und oberhalb der sommerlichen Sprungschicht. Die Nahrungsgrund-
lage der benthischen Gemeinschaft ist daher einerseits die
benthische Primarproduktion (Mikro- und Makroalgen), andererseits
besteht - im Gegensatz zum Benthos unterhalb der Halokline - eine
direkte Ankopplung an die pelagische Primarproduktion. Die ben-
thischen Sekundarproduzenten sind - im Hinblick auf den Zugriff
auf das Phytoplankton - den pelagischen Sekundarproduzenten - dem
Zooplankton - gleichgestellt.

Die Primarproduktion benthischer Makroalgen in der Kieler Bucht
und ihre Verflgbarkeit fir das Flachwasserbenthos ist noch
weitgehend unbekannt. Auch fir die benthische Mikroflora gibt es
keine genauen Produktionsdaten aus der Kieler Bucht. Anhand der
Literatur schatze ich die Produktion des Mikrophytobenthos in 12m
Wassertiefe auf 10 - 50 gCnr~ry*1 (siehe Colijn & deJdonge 1984,
Gargas 1980, Sundback & Jénsson 1988). Die pelagische Primarpro-
duktion liegt in der Kieler Bucht um 150 gCm-2y-1 (siehe
v .Bodungen 1975, Gargas et al. 1980). Damit ergibt sich eine
theoretisch zur Verfigung stehende Gesamtprimdrproduktion von
rund 200 gCm-*y-1. Auch wenn ein Teil dieser Produktion erst
durch die Umsetzung in bakterielle Produktion dem Makrozoobenthos
zur Verfligung steht, scheint die benthische Lebensgemeinschaft in

12m Wassertiefe wahrend der Vegetationszeit keiner deutlichen
Nahrungslimitierung zu unterliegen.



3.1.3. Externe strukturierende Faktoren der benthischen

Gemeinschaft des Gabelsflach

Die wichtigsten externen Faktoren fir die Struktur*“ der Lebens-
gemeinschaft auf dem Gabelsflach sind meiner Meinung nhach:

- GroRes Nahrungsangebot

- Niedriger und schwankender Salzgehalt.

- Hydrodynamische Einflisse.

Aufgrund des niedrigen Salzgehaltes ist eine im Vergleich zu
dhnlichen Lebensrdumen im euhalinen Milieu geringere Anzahl von
Arten sowie beil einigen Arten eine Reduktion der maximalen GrdlRe
zu erwarten (siehe Remane & Schlieper 1971) .

Der geringe Salzgehalt und die unregelmalRigen hydrodynamischen
Storungen lassen eine vor allem physikalisch kontrollierte
Lebensgemeinschaft (sensu Sanders 1968) erwarten. Eine Gemein-
schaft dieser Art ist durch eine geringe Anzahl von Arten und
durch die Dominanz weniger Arten (niedrige Divejrsitat) gekenn-
zeichnet. Das grofRe Nahrunsangebot sollte dazu fihren, daBB die
wenigen gutangepallten Arten sehr hohe Abundanzen (bzw. Biomassen)
und hohe Produktionswerte erreichen.

Im TFfolgenden will ich die benthische Lebensgemeinschaft der
Station Gabelsflach im Hinblick auf Artenspektrum, Abundanz und
trophische Strukturen beschreiben und untersuchen, ob sie dem
erwarteten Bild entspricht.

Weiterhin werden in diesem Kapitel die Ergebnisse der demo-
graphisch-statistischen Analysen kleinraumiger Verteilungsmuster
in den Probensatzen TRS1, BOX1 und ARM1 behandelt und in
Beziehung 2zu den gefundenen Gemeinschaftsstrukturen gesetzt.
Anhand dieser Daten wird untersucht, ob sich Wechselwirkungen
zwischen adulten Individuen verschiedener Axrten nachweisen

lassen.



3.2. Untersuchungen zur Struktur der benthischen Lebensgemeinschaft

3.2.1. Zusammensetzung und Abundanz

Die Beschreibung der benthischen Lebensgemeinschaft des Gabels-
flachs beruht auf den Proben, die im Zeitraum 1986-1988 an den
Wohnbauten von Arenicola marina genommen wurden (Probensatz ARM-
GF, Tab.A8), sowie auf den Probensatzen TRS1 (lineare Proben-
reihe, 0,25 mm Sieb) und BOX1 (Kastengreifer, 0,50 mm Sieb) und

der Zahlung von Arenicola marina-Kothaufen im Sommer 1986.
3.2.2. Die raumliche Verteilung der benthischen Fauna

Anhand der Probensatze TRS1, BOX1 und ARM1 untersuchte ich die
Vertikalverteilung und die kleinraumigen horizontalen Vertei-
lungsmuster der benthischen Makrofauna.

Der Probensatz TRS1 bestand aus 35 Stechrohrproben a 27 cm2, die
am 19.06.86 biundig in einer Reihe genommen wurden. Nach Aussage
der beteiligten Taucher gab es auf dem Gabelsflach zu dieser Zeit
keine Rippel, zudem hat die Serie keinen Arenicola marina-Wohnbau
erfalt. Die Proben wurden in drei Schichten geschnitten (O-Icm,
I-4cm, 4-10cm) und durch 0,25mm Maschenweite gesiebt (Anhang
Tab_Al).

Der Probensatz BOX1 bestand aus 36 Unterproben a 25 cm2 (6x6
Felder) aus einem 30x30 cm Kastengreifer, der am 24.06.86 genom-
men wurde. Diese Proben wurden durch 0,50mm gesiebt (Anhang
Tab.A2).

Die Daten zur Verteilung adulter Arenicola marina (ARM1) wurden

durch Zahlen der Kothaufen auf einer Flache von 2,25m2 (6 x 6
Felder a 625cm*) erhoben (Anhang Tab.A3).

Neben der Verteilung von Arten untersuchte ich auch den Gemein-

schafts-Parameter Diversitat sowie die Ahnlichkeit (Similaritat)
zwischen einzelnen Proben.



Ich habe Darminhalte verschiedener Arten untersucht um -
ergdnzend zu Angaben der Literatur - Informationen UUber die
Nahrung dieser Arten zu erhalten. Von besonderem Interesse war,
inwieweit sich die erranten Polychaeten von Pyqospio elegans
ernédhren.

Die untersuchten Tiere wurden im Sommer/Herbst 1986 auf der

Station Gabelsflach gesammelt und sofort konserviert.

3.3. Ergebnisse

3.3.1. Zusammensetzung und Abundanz

In allen Proben zusammen fand ich 47 Makrozoobenthos-Arten,
verteilt auf 15 Mollusca, 21 Polychaeta (und Oligochaeta), 7
Crustacea und 4 Arten anderer Gruppen (Anthozoa, Halacarida,
Nemertini, Sipunculida) . Da ich einige Gruppen nicht bis zur Art
bestimmt habe Harmothoe, Nephtvs, Oligochaeta, Caprella, Antho-
zoa), liegt die tatsachliche Anzahl wohl bei Uber 50 Arten.

Tab. 3 zeigt die Abundanz der h&ufiger auftretenden Arten 1im

Jahresmittel und im Juni 1986. Die Gesamtabuncianz betragt 1im
Jahresmittel etwa 32900 Ind./m2 (0,50mm-Fraktion) bzw. 44300
Ind./m2 (mit 0,25mm-Fraktion) . Im Sommer werden Gesamtabundanzen
bis zu 80000 Ind./m2 (0,50mm-Fraktion) erreicht. Rechnet man die

0,25mm-Fraktion hinzu, kébnnen Im Sommer in einzelnen Proben
Abundanzen von Uber 100000 Ind./m2 (siehe Anhang Tab.AS) gefunden
werden.

Die hinsichtlich der Abundanz bedeutendste Art ist der Spionide
Pyqospio elegans mit 13100 Ind./m2 im Jahresmittel. Im Sommer
fand i1ch Abundanzen bis uUber 30000 Ind./m2, imn Probensatz TRS1
wurden Uber 50000 Ind./m2 (0,25mm-Sieb) gezahlt.

Weitere Arten mit hoher Abundanz sind die Muscheln Macoma
balthica. 3025 Ind./m2 und Mvsella bidentata, 1971 Ind./m2, die

Polychaeten Aricidea iefreysii, 3430 Ind./m2, Ctiaetozone setosa.



2064 Ind./m2, Polydora quadrilobata, 1141 1Ind./m2, Scoloplos
armiaer. 1076 Ind./m2, und Streptosyllis websteri, 988 Ind./m2.
Von den Crustaceen ist nur Phoxocephalus holboelli mit 915
Ind./m2 haufiger vertreten. Arenicola marina kann mit bis zu 30
adulten Ind./m2 vertreten sein.

Die Werte pro m* wurden auf der Basis des jJeweiligen Mittelwertes
pro Probe berechnet, die Rohdaten sind im Anhang in den Tabellen
Al, A2, A3 und A8 zu finden.

Tab.3 Das Makrozoobenthos der Station Gabelsflach.
Datensatze ARM-GF (Tab.A8), TRS1 (Tab.Al) und BOX1 (Tab.A2)
Mittlere Abundanz (N/100cm2) und Standardabweichung (S.D.)
aller Arten, fur die gilt:
Median > 1 oder Mittelwert > 1 in mindestens einem Probensatz.
1> 0.25mm-Fraktion; 2> 0.50mm-Fraktion; 3> beide Fraktionen

Datensatz ARM_GF (0.50mm) TRS1 (0 -25mm) BOX1 (O -50mm)
Zeitraum 1986 - 1988 19.06. 1986 24.06.1988
Art Mittel S.D. Mittel S.D. Mittel S.D.
Mol lusca (0.25)D 67.7 116.4 - - - -
Polychaeta (O~”S)1* 44.7 28.0 - - -
Crustacea (0.25)*> 1.0 4.3 : - - -
Cardium fasciatum 3.3 6.1 1.5 2.2 0.7 1.5
Corbula gibba 5.4 9.3 1.0 1.6 0.0 0.0
Macoma balthica 30.2 20.4 14.7 8.9 8.7 5.3
Mya arenaria 2.5 4.3 1.5 2.0 0.6 1.4
Mysella bidentata 19.7 19.5 91.6 50.1 30.2 35.9
Mytilus edulis 2.4 6.5 2.6 3.2 1.1 3.6
Hydrobia sp. 0.3 1.3 2.0 3.6 0.9 2.2
Anaitides maculata 0.5 1.7 5.6 4.7 1.4 2.2
Arenicola marina (uv.) 0.5 1.4 14.9 14.6 3.7 5.8
Aricidea jeffreysii 34.3 23.6 39.8 17.3 20.1 11.9
Capitella capitata 1.9 3.7 1.1 2.3 3.2 6.5
Chaetozone setosa 20.6 17.6 8.5 6.5 2.8 3.7
Eteone longa 2.0 2.8 3.9 4.1 2.1 3.1
Harmothoe spp. 1.8 3.4 4.2 4.3 1.4 2.6
Hepthys spp. 1.9 2.0 0.5 1.3 0.4 1.2
Polydora quadrilobata 11.4 13.8 4.9 4.4 6.4 7.4
Pygospio eleg. (0.50) » 131.2 1109.5 - o518 75.8
Pygospio eleg. (+0.25)3> 132.8 1106.7 534.1 102.7

Scoloplos armiger 10.8 9.4 9.0 5.6 7 9 5.3
Spio goniocephala 1.5 3.9 28 Ath 0 A&
Streptosyllis websteri 10.0 8.5 7 < 6.d W X Mo
Sphaerodoridium balticum 0.8 2.8 8.1 5;§ 2.9 1 g
oligochaeta 3.9 6.3 1.1 3.2 0.0 0.0
Caprella spp. 6.3 10.2 2.7 3.1 0.1 0.7
Corophium insiduosum 2.4 $6 49 - 1.8
Diastylis rathkei 3.5 6+6 > 7 35 0.4 0.9
Phoxocephalus holboelli 9.2 8.3 8-8 =0 g'é 50



Im Rahmen dieser Arbeit habe ich keine Biomassen bestimmt. Nach
Brey (1984) betragt auf dem Gabelsflach im Bereiclx um 12 m
Wassertiefe die Gesamtbiomasse etwa 15 gAFTG/m2 , worin aber grolle

Mya arenaria und Arenicola marina nicht enthalten sind.

3.3.2. Die raumliche Verteilung der benthischen Fauna

3.3.2.1. Vertikalverteilung einzelner Arten im Probensatz TRS1

Tab. 4 gibt einen Oberblick Uber die vertikale Verteilung der am
haufigsten autretenden Arten im Probensatz TRS1. Die rohren-
bauenden Spioniden sind hier ausgenommen, da deren vertikale
Position im Sediment nicht eindeutig bestimmbar ist.

Aus Tab.4 ist ersichtlich, daR sich die Mehrzahl aller Individuen
der meisten Arten im obersten Zentimeter des Sediments aufhalt.
Ausnahmen sind die Polychaeten Aricidea ieffreysii (18% im
obersten Zentimeter) , Chaetozone setosa (49%) und. Scoloplos
armiger (48%).

Unterhalb von 4 Zentimeter Tiefe kommen nur sehr wenige Tiere
vor. Aricidea ieffreysii tritt hier sowohl relativ (24%) als auch
in absoluten Zahlen (1000 Ind./m2) am haufigsten auf. Allerdings
mull bericksichtigt werden, dal unterhalb von 10 cm, ci.h. auBler-
halb der Reichweite meiner Stechrohr-Proben, sowohl garofRe Exem-

plare von Mya arenaria als auch adulte Arenicola marina leben.

Tab.4 Vertikalverteilung einzelner Arten im Probensatz TRS1.

Relative HaufigJceit

Art N/100cm2 0-1 1-4 4-1
Macoma balthica 14.7 72 28 0
Mysella bidentata 91.6 97 3 <1
Arenicola marina ((uv.) 14.9 95 5 0
Aricidea jeffreysii 39.8 18 58 24
Chaetozone setosa 8.5 49 51 0
Scoloplos armiger 9.0 48 49 3
Sphaerodoridium balticum 8.1 95 5 0
Streptosyllis websteri 7.9 67 31 2
Phoxocephalus holboelli 8.8 97 3 0



Um eventuelle Gradienten entlang des Probensatzes zu
fihrte 1ich

entdecken,

flur jede Art eine Rangkorrelation Abundanz/Probei

gegen die Probennummer i1 durch. Fir keine Art konnte ein Trend in
der Abundanz entlang der Probenreihe nachgewiesen werden.

Eine einfache
(Anzahl/Probei

das von 171

Rangkorrelation zwischen verschiedenen Arten

von Art X gegen Anzahl/Probei von Art Y)
moéglichen

zeigte,

Kombinationen zweier Arten nur 14
Arten-Paare eine signifikante Korrelation zeigten (Tab.5). Nur in

drei Fallen war diese Korrelation negativ.

Tab.5 Datensatz TRS1l: Rangkorrelation zwischen Arten.

Signifikante (@=0,05) Rangkorrelationen zwischen

allen Arten mit Median der Abundanz/Probe >= 1.

19 Arten -> 171 mogliche Kombinationen zweier Arten,

r : Rang-Korrelations-Koeffizient

ttest: Student’s Testgrofe t

to .0s,33- 2,035
Art x Art y r ttest
Macoma balth. Mysella bid. 0.347 2.126
Mysella bid. Mytilus edulis 0.344 2.104
Mytilus edulis Pygospio el. 0.431 2.745
Mytilus edulis Spaerodorid. b. 0.521 3.505
Anaitides mac. Halacarida sp. -0.518 3.475
Arenicola mar. juv. Chaetozone set. 0.427 2.716
Arenicola mar. juv. Harmothoe spp. 0.384 2.392
Arenicola mar. juv. Pygospio el. 0.432 2.749
Aricidea jeff. Polydora quad. 0.499 3.308
Aricidea jeff. Caprella lin. 0.351 2.153
Harmothoe spp. Scoloplos arm. 0.334 2.039
Scoloplos arm. Caprella lin. -0.365 2.254
Streptosyllis w. Caprella lin. -0.401 2.515
Caprella spp. Halacarida sp. 0.402 2.518

Die Analyse von Verteilungsmustern nach Lloyd (1976) ergab fir

einige Arten deutlich geklumpte Verteilungsmuster biden-
Argnicola marina und Diastylis rathk™-i I eine Art, Spio
filicornis zeigte eine deutlich regelmalRige Verteilung. Far die

en Arten lag der patchiness-Index p zwischen 0,9 und 1.2



(siehe Tab.6).

Die Analyse auf regelmédRige Schwankungen mittels linearer Auto-
korrelation und Fourier-Analyse <ergab Tfir nur wenige Arten
eindeutige Ergebnisse: Arenicola marina (uv. ) zeigt eine Oszil-
lation mit einer Frequenz von 3 -4 Proben, Sphaerodoridium
balticum zeigt negative Autokorrelation bei einer Frequenz von 4
Proben.

Entlang der Probenreihe gibt es demnach nahezu leeine Periodizitat
in der Abundanz, vor allem Kkeine gemeinsamen regelmaligen
Schwankungen mehrerer Arten, was auf einen externen Faktor (z.B.
Rippel) hinweisen wirde.

Allerdings weisen die Ergebnisse der linearen Autokorrelation bei
allen untersuchten Arten auf das Auftreten einzelner Flecken
erhéhter Abundanz entlang der Probenserie hin. Abb.4 zeigt als
Beispiel die Abundanz von Pyqospio elegans entlang der Proben-

reihe und das zugehdrige Autokorrellogramm.

Tab. 6 Probensatz TRS1 - "Mean crowding®™ Vertei lungsmusteranalyse.
Ergebnisse fir alle Arten mit Median der- Abundanz/Probe >=
Bedeutung des Index p: regelmdlig < 1 < geklumpt.

Art Median Patchiness
Macoma balthica 4_.00 1.093
Mysella bidentata 25.00 1.311
Mytilus edulis 1.00 1.049
Anaitides maculata 1.00 1.042
Arenicola marina juv. 3.00 1.656
Aricidea jeffreysii 11.00 1-092
Chaetozone setosa 2.00 1.147
Eteone longa 1.00 1-156
Harmothoe spp. 1.00 1.167
Polydora quadrilobata 1.00 0.971
Pygospio elegans 146.00 1.028
Scoloplos armiger 2.00 0.976
Spio filicornis 1.00 0.404
Streptosyllis websteri 2.00 1.163
Sphaerodoridium balticum 2.00 0 . 956
Caprella spp. 1.00 0.970
Diastylis rathkei 1.00 1.289
Phoxocephalus holboelli 2.00 0 .902



Abb.4 Verteilung von Pyqospio elegans im Probensatz TRSI.
Anzahl/Stechrohr, transformiert nach Hanning & Tukey und
zugehoriges Autokorrellogramm.

Dreieck: Signifikant von Null unterschiedlicher

Korrelationskoeffizient (a = 0.05).



Auch mit diesen Daten fihrte ich zuerst eine Rangkorrelation
zwischen der Anzahl/Probet von Art X und der Anzahl/Probei von
Art Y durch. Tab.7 zeigt, daB in nur vier von 36 moglichen Fallen
signifikante Korrelationen auftraten, in diesen Fallen war die

Korrelation positiv.

Tab.7 Datensatz BOX1: Rangkorrelation zwischen Arten.
Signifikante (@=0,05) Rangkorrelationen zwischen
allen Arten mit Median der Abundanz/Probe >= 1.
8 Arten -> 36 mogliche Kombinationen zweier Arten,
r : Rang-Korrelations-Koeffizient
ttest : Student®"s Testgrole t.
t0.03,34= 2,032

Art x Art y r ttest
Mysella bid. Pygospio el. 0.703 5.766
Mysella bid. Streptosyllis w. 0.368 2.305
Aricidea jeffr, Polydora quad. 0.340 2.107
Polydora spp.- Scoloplos arm. 0.481 3.200

Die Ergebnisse der Verteilungsmuster-Analysen sind in Tab. 8
(Analyse nach Lloyd 1967, "mean crowding?’), in Tab.9 (Analyse
nach Pielou 1969) wund in Tab. 10 (Analyse nach ClLiff & Ord
1973781, “spatial autocorrelation®) dargestellt.

Tab. 8 Probensatz BOX1 - “Mean crowding®™ Verteilungsmusteranalyse.
Ergebnisse fur zwei Feldgrolen und alle Azrten mit Median
der Abundanz/Probe >= 1.
Bedeutung des Index p: regelmdfig < 1 < geklumpt.

Patchiness-Xndex p

Art Raster 6 X 6 a 25cm2 Raster 3 x 3 a 100cm2
Macoma balthica 0.910 0 .915
Mysella bidentata 1,,617 1. 415
Arenicola marina (uv.) 2..494 1. 136
Aricidea jeffreysii 1. 187 1. 148
Polydora quadrilobata 1. 382 1. 276
Pygospio elegans 1. 064 1. 026
Scoloplos armiger 0. 941 1 016
Spio filicornis 1.409 1. 190
Steptosyllis websteri 1.406 1 284
Sphaerodoridium balticum 1.074 1. 087
0.951 0 926

Phoxocephalus holboelli



Tab.9 Probensatz BOX1 - Verteilungsmusteranalyse nach Pielou
Angegeben sind nur signifikante Befunde (0=0.05)
fur Arten mit Median der Abundanz/Probe >= 1.
Analyse der Proben mit Abundanz > Median.
DDoba: Beobachtete Anzahl Kontakte.
OD«xp: Erwartete Anzahl Kontakte bei Zufallsverteilung.
Varianz: Varianz von DDe%p .

Art Median Anzahl DDo bs DDe xp Varianz
Felder

Mysella bidentata 5.50 18 32 26.71 13.22

Polydora spp.- 1.00 14 23 15.89 9.33

Pygospio elegans 66.00 17 42 23.75 12.31

Streptosyllis websteri 1.00 4 2 1.05 0.83

Tab.10 Probensatz BOX1 - "Spatial autocorrelation’.

Angegeben sind nur signifikante Befunde (@=0.05)

fur Arten mit Median der Abundanz/Probe >= 1.

k : Abstand zwischen zwei Feldern (in Anzahl Feldern)
n : Anzahl méglicher Kontakte zwischen zwei Feldern
Moran®s Index I: -1 <- | <= 1

Geary’s Index c: <= <= ¢ <= 1

*: Signifikante Autokorrelation (@=0.05)

Abstand k 1 2 3 4 5
Kontakte n 220 320 324 256 140
Art Index

Macoma balthica | -0.15 -0.04 0.03 0.00 0.00
c -0.25* -0.14 0.01 0.13 0.46~
Mysella bidentata | 0.14* -0.16* -0.06 0.00 0.05
c 0.19* -0.22* -0.06 0.19 0.00
Aricidea jeffreysii | 0.18* 0.05 0.04 -0.22* -0.36
C 0.19* 0.19* 0.10 -0.38* -0.25
Polydora spp. | 0.20* 0.04 -0.04 -0.23* -0.14
) c 0.09 0.13 -0.02 -0.40* 0.32
Pygospio elegans | 0.19* -0.19* -0.11 0.02 0.03
c 0.28* -0.14 -0.07 0.13 -0.20
Scoloplos armiger | 0.12 0.03 -0.03 -0.05 -0.36
) o ) C 0.14 0.14 0.02 -0.15 -0.32
Spio. filicornis [ -0.11 0.03 -0.07 -0.01 0.05
c -0.18 -0.17 -0.11 0.28* 0.39
Stretosyllis webst. | 0.06 -0.06 -0.15* 0.01 0.12
c -0.09 -0.40* -0.23* 0.48* 0.70



Abb. 5 zeigt als Beispiel die Verteilung von Pygospio elegans

den BOXI-Proben.

Abb. 5 Verteilung von Pygospio elegans im Probensatz BOX1.
Anzahl/Probe.
Dunkle Dreiecke: Die 10 hochsten Werte.
+ helle Dreiecke: Die 19 héchsten Werte.

52 57 44 112 66 25
A A
62 57 71 81 78 53
A A A
61 60 87 88 85 52
A A A
56 75 104 67 35 65
A A A
50 77 95 73 50 61
A A

100 88 75 8l 66 65
A

in



In Tab.11 sind die Ergebnisse der Verteilungsanalysen fir den
Probensatz ARM1 (Kothaufen adulter Arenicola marina, Anhang
Tab .A3) angegeben.

Demnach zeigen adulte Individuen ein geklumptes Verteilungs-
muster, die Flecken-GroBe Qliegt zwischen 600 wund 2500 cm2.
Negative Autokorrelationswerte bei Feldabstanden >= 4 weisen auf

symmetrische Anordnung der Flecken bzw. auf einen Gradienten im
Datensatz hin.

Tab.11 Probensatz ARM1 - Verteilungsmuster adulter Arenicola marina
Ergebnisse der drei Methoden
- *Mean crowding"®
Bedeutung des Index p: regelmalig < 1 < geklumpt.
- nach Pielou
DDobs: Beobachtete Anzahl Kontakte.
DDexp: Erwartete Anzahl Kontakte bei Zufallsverteilung.
Varianz: Varianz von DDexp.
- ’Spatial autocorrelation®
k : Abstand zwischen zwei Feldern (in Anzahl Feldern)

n : Anzahl moéglicher Kontakte zwischen zwei Feldern
Moran®s Index I: -1 <= | <= 1

Geary®"s Index c: <= ¢ <= 1
*: Signifikanter Wert (@=0.05)

"Mean crowding*® Patchiness-Index p
Raster: 6 x 6 a 625cm2 3 x 3 a 2500cm2
1.226 1.223
"nach Pielou*
Median Anzahl DDobs DDexp Varianz
2-00 12 19* 11.25 7.27
"Spatial autocorrelation”
Abstand k 1 2 3 4 5
Kontakte n 220 320 324 256 140
Index 1 0.14* 0.06 -0.05 -0.18* -0.18

Index c 0.18* 0.17 0.00 -0.26* -0.20



3.3.2.5. Similaritat und Diversitat

Der lineare Probensatz TRS1 eignete sich besonders fiur die
Untersuchung der Frage, ob die Ahnlichkeit zwischen zwei Proben
von deren Abstand abhangt. Abb.6 zeigt den Wert von "Ruzicka"s
Index of similarity®” (siehe Pielou 1984) in Abhangigkeit von der
Distanz zwischen zwei Proben. Angegeben ist jeweils der Mittel-
wert des Index fur alle moéglichen Kombinationen mit dem gegebenen

Abstand und seine Standardabweichung.

Abb.6 Datensatz TRS1l: Ruzicka®"s Index of Similarity S Tfur Proben
mit Abstand d von 1 bis 18 Probendurchmessern.
S ist angegeben als Mittelwert aller méglichen Kombinatio-
nen zweier Proben mit gleichem Abstand d.
Senkrechte Striche = + Standardabweichung.

Distance’



Aus Abb.6 i1st zu ersehen, daR die Ahnlichkeit zwischen zwei

Proben durchweg bei etwa 69% liegt, der Abstand
Proben ist ohne sichtbaren Einflul3.

zwischen den

Die Standardabweichung S.D.

betragt um die 10 Prozentpunkte. Da bei einer Normalverteilung

das Intervall Mittelwert * 2*S_.D. etwa 95%

aller Werte umfalt,
kann aus den Ergebnissen gefolgert werden, daB die Ahnlichkeit

zwischen zwei beliebigen Proben des Datensatzes TRS1 zwischen 50%

und 90% liegt.

Im Datensatz BOX1 liegt die mittlere Ahnlichkeit
Proben bei 60% (35 - 85%).

zwischen zwei

Abb.7 Diversitats-Index H® in Abhangigkeit von der Probenzahl n.

H* 1st angegeben als Mittelwert aller moglichen Kombinatio-
nen von n Proben.

A: Datensatz TRS1 (35 Proben a 27cm2)
B: Datensatz BOX1l (36 Proben a 25cm2)



Die Ahnlichkeit zwischen den beiden Datensatzen TRS1 und BOX1
betragt 45,5%, wahrend die Ahnlichkeit zwischen den Sommerdaten
und den Daten des gesamten Jahres 31,8% (TRS1 - ARM-GF) und 47,8%
(BOX1 - ARM-GF) betragt.

Abb.7 zeigt die Veranderung des Diversitats-Index H > nach Shan-
non-Wiener mit zunehmender Anzahl von Proben Ffir die beiden
Datensatze TRS1 und BOX1. H®" ist fur jede Anzahl von Proben als
Mittelwert Uber alle moglichen Kombinationen von Proben angege-
ben.

Fir beide Datensatze zeigt sich ein ahnliches Bild. Der Anstieg
der Diversitat ist bis zu einer Anzahl von funf Proben sehr steil
und flacht dann stark ab. Im Probensatz TRS1 erreicht H* bei etwa
20 Proben ein Plateau, eine weitere Erhtéhung der Probenzahl fihrt
zu keinem weiteren Anstieg der Diversitat Uber den Wert von H* =
2,10 hinaus. Im Probensatz BOX1 erreicht H- keine deutliches
Plateau, der hochste Wert liegt bei H” = 1,97. Die "Werte fiur die
Aquitat (evenness, J = H"/H.ax) liegen erwartungsgemall mit 0,40
(TRS1) und 0,38 (BOX1) recht niedrig-

Im Probensatz ARM-GF, der alle Jahreszeiten abdeckt , liegt die
Diversitat mit H* = 3,43 deutlich héher (J = 0,63).

3.3.3. Die Zusammensetzung der Nahrung ausgewé&hlter Arten

Die Untersuchung der Darminhalte erbrachte folgende Ergebnisse:
Macoma balthica:

Ich untersuchte 15 Individuen, bei allen ergab sicht das gleiche
Bild: Wenige kleine Sandkdérner, eine geringe Anzahl von intakten
Diatomeen-Schalen und viel feines organisches Material unbestimm-
barer Herkunft.

Anaitides maculata:
Von diesem erranten Polychaet wurden 14 Exemplare untersucht, 5

davon enthielten nichts im Darm. 5 (G6%) der restlichen 9
Individuen enthielten Pvaospio eleqgans-Teile, bei 4 (44%) Indivi-
duen war der Darminhalt nicht identifizierbar.

Eteone longa:
Ich untersuchte 29 Exemplare dieses erranten Polychaeten. Bei 20



Individuen war der Darm leer. Von den restlichen 9 Individuen

enthielten 8 (89%) ausschlielBlich Pyqospio elegans-Teile,
Tier (11%) enthielt Teile von Eteone longa.
Nepthvs spp.:

ein

Von 6 untersuchten Individuen hatte 1 Tier nichts im Darm. Die

restlichen enthielten neben unidentifizierbarem Material
gregarinenahnliche Einzeller (Darmparasiten?)e In

alle

zwei Tieren
fand ich Borsten von Scoloplos armiger, zwei andere enthielten

Borsten von Nepthys spp.
Aricidea 1ieffreysii:

Die 10 untersuchten Individuen dieser sedentéren

Polychaetenart
enthielten in threm Darm sehr feines organisches Material (nicht
bestimmbar) und kleine anorganische Partikel. In der

0,25mm-Fraktion gefundene, sehr kleine Tiere hatten
Diatomeen gefressen.

vor allem

Chaetozone setosa;

Wie Aricidea jeffrevsii enthalten Individuen dieser Art iIm
sehr feines organisches Material, aber keinerlei

Darm

anorganische
Partikel. In allen 5 untersuchten Exemplaren fand 1ich
Prorocentrum-Zellen.

Pygospio eleaans;

einige

Bei dieser Art zeigten alle untersuchten Individuen ein ahnliches

Bild: Der uUberwiegende Anteil des Darminhalts bestand aus feinem

organischen Material, daneben traten ab und zu Diatomeen, kleine
Sandkérner und einmal Harpacticoiden-Fragmente auf.

Scoloplos armiaer:

Ich untersuchte 5 Exemplare dieses sedentaren Polychaeten, alle
enthielten in ihrem Darm organisches Material und viel Sand.
Phoxocephalus holboelli:

Der Darm von Individuen dieser Amphipoden-Art enthielt neben

unidentifizierbarem Material, Diatomeen und Prorocentrum~Zellen

vor allem Teile von Harpacticoiden und Teile (Borsten) von P.

eleaans. Von 33 untersuchten Tieren hatten 2 nichts im Darm, von

den restlichen 31 enthielten 17 (65%) Harpacticoiden-Teile und 14
(45%) ogzflQspio elegans-Teile. Ein Individuum enthielt
eines nicht bestimmbaren Polychaeten.

Borsten



3.4. Diskussion
3.4.1. Zusammensetzung und Abundanz

Die auf der Station Gabelsflach gefundene Artenzahl von Uber 50
entspricht anderen Befunden im Flachwasser der Kielerr Bucht. Brey
(1984) fand auf einer Station mit 6m Wassertiefe im Jahresgang
insgesamt 57 Arten.

Typisch fur fein/mittelsandige Stationen der Kieler- Bucht ist
auch die numerische Dominanz weniger Arten. Pygospio elegans
allein hat einen Anteil von 40% an der Gesamtabundanz, zusammen
mit Aricidea iefreysii, Macoma balthica, Mysella bi-dentata und

Chaetozone setosa werden 71% der Gesamtabundanz erreicht.

Abb .8 Pyqospio elegans, Datensatz ARM-GF.
Mittlere Abundanz (Ind./100cm2) pro Termin.
Senkrechte Striche: + Standardabweichuna.



Einen ausgepragten Jahresgang der Abundanz zeigt vor allem
Pvaospio eleaans (Abb.8). 1Im Winter liegt die Abundanz deutlich
unter 100 Ind./100cm8, wahrend sie im Sommer In einzelnen Proben
auf Uber 500 Ind./100cm2 (d.h. 50000 Ind./m2) ansteigen kann.

Die Zahlung der Kothaufen von Arenicola marina erbrachte einen
Uberraschend hohen Abundanzwert von 30 Ind./m2 . Ich nehme an, dal
dies die Obergrenze der Dichte dieser Art auf dem Gabelsflach
ist, denn im Wattenmeer werden in sandigen Sedimenten kaum hdhere
Abundanzen adulter Tiere gefunden (siehe z.B. Beukema 1976,
Cadee 1976, Pollack 1979).

Im Vergleich zu Brey (1984) zeigen die vorliegenden Daten
(Tab.3), daR die Verwendung eines 0,50mm Siebes anstelle eines
1,0mm Siebes teilweise drastische Effekte auf die Zusammensetzung
der Fauna hat. |Insbesonders die Abundanz kleiner Polychaeten
(Aricidea. Chaetozone, Streptosyllis, Sphaerodoridium und auch
Pygospio) steigt deutlich an.

3.4.2. Biomasse und Produktion

Im Hinblick auf die Biomasse sind Macoma balthica, Arenicola
marina und wahrscheinlich Mya arenaria am bedeutensten.

Die mittlere jahrliche Biomasse betréagt ohne Arenicola marina und
ohne groRRe Mya arenaria etwa 15 gAFTG/m2 (Brey 1984) .

Macoma balthica hatte im Sommer 1982 auf dem Gabelsflach die
héchste Biomasse aller gefundenen Arten, etwa 10 gAFTG/m2  (Brey
1984). Die Biomasse von Arenicola marina auf dem Gabelsflach kann
in etwa aus der Abundanz (Datensatz ARM1, 30 Ind./m2) geschatzt
werden. Pollack (1979) hat die Populationsdynamik von Arenicola
marina im Watt bei Roscoff intensiv untersucht. Mit seinen Werten
ergibt sich fur 30 Ind./m2 eine Biomasse von 5-20 gAFTG/m2,
d.h. etwa 10 gAFTG/m* . Die Biomasse von Mya arenaria kann ich
aufgrund mangelnder Daten nicht schatzen.

Die Produktion des Makrobenthos des Gabelsflach kann nur ungenau
anhand von Literaturwerten geschatzt werden.

Die jahrliche P/B-Rate von Macoma balthica in klimatisch der
Kieler Bucht vergleichbaren Gebieten liegt zwischen 0,5 und 2



(Beukema 1980, Burke & Mann 1974, Cranford et al - 1985, Mad-

sen & Jensen 1987, Warwick & Price 1975 und andere) . Mit eilner
angenommenen P/B-Rate von 1,0 und eilner mittleren. jahrlichen
Biomasse von 10 gAFTG/m2 ergibt sich eine Produktion von

10 gAFTG/m2 pro Jahr. Fur Arenicola marina wurden ebenfalls P/B-
Raten um 1 gefunden (Pollack 1979, Beukema & deVlas 1979) , womit
sich auch fur diese Art eine jahrliche Produktion um 10 gAFTG/m2
ergibt. Die Biomasse kleiner Polychaeten (Pyqospio, Aricidea,
Chaetozone u.a.) liegt bei etwa 1 gAFTG/m2. Die P/B- Rate dieser
Arten liegt vermutlich um 2 (siehe z.B. Buchanan & Warwick 1974,
Tamai 1985, Warwick et al. 1978), so dall die jahrlictie Produktion
etwa 2 gAFTG/m2 betragt. Wenn ich fur die restlichen 4 g Biomasse
ebenfalls eine P/B-Rate um 1 annehme, errechnet sich eine
jahrliche Gesamtproduktion von ungefahr 26 gAFTG/m* bei einer
P/B-Rate von knapp uber 1.

Auf 100cm2 bezogen betragt die mittlere Biomasse 0,25 gAFTG und
die jahrliche Produktion 0,26 gAFTG.

Dieser Produktionswert ist sicherlich eine Untersch&tzung der
tatsachlichen Verhaltnisse, da z.B. grofBe Mya arenaria darin
nicht enthalten sind.

26 gAFTG entsprechen etwa 13 gC (Umrechnung nach Brey et al. 1988
und Petersen & Curtis 1980) . Bei einer angenommenen. Produktions-
effizienz (Psekundttr/Ppriitur) von 20% (Mann 1980, Parsons et
al. 1984) werden fur die Erzeugung von 13 gCm~2 SeJcundarProduk-
tion etwa 65 gCnr2 Primarproduktion bendtigt, wobei <aie Umsetzung
von Primarproduktion in mikrobielle Biomasse vernachlassigt
wurde. Dies entsprache etwa einem Drittel der theoretisch zur

Verfugung stehenden Primarproduktion (ca. 200 gCm-2) .

3.4.3. Die raumliche Verteilung der benthischen Fauna

3.4.3.1. Vertikalverteilung

Zur Vertikalverteilung des Benthos in Weichbdéden des Sublitorals

wurden verschiedene Untersuchungen durchgefihrt, Romero (1983)
gibt einen Oberblick. In sandigen Sedimenten wurden 1in der Regel



uber 70% der Individuen und der Biomasse iIn den obersten funf
Zentimetern gefunden.

Wie aus Tab.4 ersichtlich ist, konzentriert sich auch die Fauna
des Gabelsflach an der Sediment-Wasser-Grenzschicht. Werden die
relativen Haufigkeiten aus Tab.4 auf die Jahresmittelwerte der
Abundanz in Tab.3 Ubertragen, so ergibt sich, dall etwa 58% aller
Tiere im obersten Zentimeter des Sediments zu finden sind, 34%
halten sich Im Tiefenbereich 1 -4 cm auf, und nur 8% leben noch
tiefer iIm Sediment. Die rohrenbauenden Spioniden sowie adulte
Arenicola marina und grof3e Mya arenaria sind in diese Berechnung
nicht eingeschlossen.

Werden die Spioniden dem Bereich O - 1 cm, und Arenicola marina
und Mva arenaria dem Bereich tiefer als 4 cm hinzugerechnet, dann
leben mehr als 80% aller Individuen im obersten Zentimeter des
Sediments.

Die vertikale Verteilung der Biomasse sieht wahrscheinlich etwas
anders aus. Da die vertikale Verteilung von Macoma balthica mit
der Grole korreliert ist (siehe z.B. Reading & McGrorty 1978) und
die Population auf dem Gabelsflach von groBen Individuen domi-
niert wird (siehe Abschnitt "Macoma balthica'™) wird die hodchste
Biomasse - um 15 gAFTG/m2 - im Bereich 1 - 4 cm zu finden sein.
Adullte Arenicola marina und Mya arenaria leben bis zu 40 cm tief
im Sediment (Linke 1939 und Keegan 1974). Es ist daher anzuneh-
men, dall unterhalb wvon 10 cm Tiefe noch eine Biomasse in der
GroRenordnung von 10 gAFTG/m2 zu TFfinden 1ist. Die vertikale
Biomasse-Verteilung ist demnach wahrscheinlich bimodal, mit einem

Peak dicht unter der Sedimentoberflache und einem weiteren Peak
unterhalb von 10 cm.

3.4.3.2. Horizontale Verteilungsmuster

Tab.12 zeigt fir die haufiger auftretenden Arten die gemeilnsame
Interpretation aller Analysen kleinrdumiger Verteilungsmuster.

"®®F Arten zeigen zufallige Verteilungsmuster, wobei allerdings
Macoma.balthica und Phoxocephalus holboelli eine Tendenz in Rich-

tung regelmalRige Verteilung aufweisen. RegelmdRige Verteilungs-—



Tab.12 Verteilungsmuster abundanter Arten auf dem Gabel, sflach.
Gemeinsame Interpretation der Tabellen 5-11.

Art ) Verteilungsmuster Fleckendiarchmesser
Macoma balthica Zufallig -> regelmaBig

Mysella bidentata Geklumpt 10 — 15 cm
Arenicola marina juv. Geklumpt <= 5 — 10 cm
A. marina adult Geklumpt <= 30 — 60 cm
Aricidea jeffreysii Geklumpt 20 — 35 cm
Polydora quad. Geklumpt 15 — 30 cm
Pygospio elegans Geklumpt (Hohe Werte) 10 — 15 cm
Scoloplos armiger Zuftallig

Spio goniocephala Zufallig -> geklumpt

Streptosyllis w. Geklumpt <= 10 - 15 cm
Sphaerodoridium b. Zufallig

Phoxocephalus holb. Zufallig -> regelmalig

muster in natiurlichen Populationen weisen auf einen intraspezi-
fischen Mechanismus hin, der dazu fuhrt, dal jedem Individuum ein
anndhernd gleichgrolRer Teil des gesamten Lebensraums zur Verfi-
gung steht. Holme (1950) konnte zeigen, dall Tellina tenuils unter
normalen Bedingungen iIn Quadraten von 0,1m2 Flache ein regelmali-
ges kleinraumiges Verteilungsmuster zeigt. Er natk.ro an, dafi
Tellina tenuis durch die Aktivitat ihres Ingestionssiplions an der
Sedimentoberflache eiln gewisses Territorium “okkupiert™. Far
Macoma balthica. die sich auf die gleiche Weise erndhrt, kdnnte
diese Erklarung ebenfalls Bedeutung haben, was aber durch eine
genauere Untersuchung gekart werden muf3.

Mit Ausnahme von adulten Arenicola marina zeigen alle Arten mit
geklumpter Verteilung eine &hnliche mittlere GrolRe der Flecken,
deren Durchmesser um 15 cm liegt. Zusammen mit der Tatsache, dal
signifikante Rangkorrelationen zwischen verschiedenen Arten fast
immer positiv sind (Tab.5 und Tab.6), weisen diese Befunde auf
einen oder mehrere exogene Faktoren hin, die auf viele Arten
gleich wirken und so die raumliche Struktur der benthischen
Gemeinschaft bestimmen. Direkte 1inter- und 1iIntraspezifische
Mechanismen scheinen fir die Verteilung der adulten Individuen
von untergeordneter Bedeutung zu sein.

Exogene Faktoren konnen zum Beispiel hydrodynamische Einflisse
(Rippelbildung, siehe Eckmann 1979) oder Nahrungssuche durch



demersale Fische ('feeding pits'", siehe 2z.B. Virnstein 1977)
sein. Rippel scheiden jedoch zumindest im Hinblick auf den
Datensatz TRS1 aus, da sie zu zu periodischen Schwankungen der
Abundanzen fiuhren miuRten.

Bin bisher nicht diskutierter Faktor ist Arenicola marina. Diese
Art produziert durch die Umlagerung des Sediments bei der Bildung
von Freltrichtern und Kothaufen lokale Stdérungen der physika-
lischen Umwelt anderer Arten. Fir die meist nur einige Millimeter
grol3en Arten, die nahe der Sediment-Wasser-Grenzschicht Ileben,
kdnnen diese lokalen Stdérungen von grofRer Bedeutung sein.

Der Vergleich der Probensatze TRS1 und BOX1 ergab eine Ahnlich-
keit von nur 45,5%, obwohl die Proben nahezu zur gleichen Zeit &
Tage Unterschied) und - navigationstechnisch gesehen - am
gleichen Ort genommen wurden. Die geringe Ahnlichkeit zwischen
beiden Probensatzen kann teilweise durch die Verwendung verschie-
dener Siebgrofen (0,25mm und 0,50mm) erklart werden, sie ist aber
auch ein Hinweis auf grol3raumigere Verteilungsmuster im Skalen-

bereich uber ein Meter, die z.B. mit Verédnderungen des Sediments
Zusammenhangen koénnen.

3.4.4. Trophische Beziehungen und Gruppen

Reine Suspensionsfresser, die ithre Nahrung ausschlielZlich direkt
aus der Wassersaule beziehen, sind auf dem Gabelsflach nur
schwach vertreten. Neben Mvsella bidentata und Polydora quadrilo-
bata i1st nur noch Mya arenaria von Bedeutung, die durch die von
mir verwendeten Methoden aber nicht quantitativ erfallt wird.

Die meisten der 1in Tab.13 aufgefihrten Arten beziehen ihre

Nahrung zumindest teilweise aus der Sediment-Wasser-Grenzschicht.
Pygospio eleqans und Macoma balthica konnen sowohl von der
Sediment-Oberflache, als auch aus der Wassersaule Nahrung auf-
nehmen (siehe z.B. Taghon et al. 1980 sowie Gilbert 1977). Junge
Aricidea—jeffreysii, Chaetozone setosa und Streptosyllis websteri
fressen iIn den obersten Zentimetern des Sediments, wie die
Zusammensetzung der Darminhalte und die vertikale Verteilung im

Sediment zeigen. Arenicola marina ist durch seinen Frel3trichter



mit der Sedimentoberflache verbunden.

Wenn man davon ausgeht, dall neben Macoma balthica und Pygospio
elegans alle Tiere, die sich im obersten Zentimeter des Sediments
aufhalten, auch ihre Nahrung aus diesem Bereich beziehen, dann
ergibt sich, dal uber 80% aller gefundenen Tiere 1ihre Nahrung
direkt aus der Sediment-Wasser-Grenzschicht beziehen.

Neben den bekannt ré&uberischen Polychaeten Anaitides maculata und
Eteone longa (siehe z.B. Hartmann-Schréder 1971) ernahrt sich
auch der Amphipode Phoxocephalus holboelli zu einem grofRen Teil
von Pyqospio elegans. Oliver et al. (1982) untersuchten die
Nahrung von sieben verschiedenen Phoxocephaliden aus Nordamerika,
Neuseeland und der Antarktis. Alle untersuchten Arten waren
ebenfalls rauberisch und erndhrten sich UUberwiegend von sehr
kleinen Polychaeten, Nematoden und Copepoden. Labor- und Feldex-
perimente zeigten, dal die Anwesenheit von Phoxocephaliden insbe-
sonders die Rekrutierung von Polychaeten tber pelagische Larven

negativ beeinflul3t.

Tab.13 Der trophische Status der bedeutenden Arten der Station
Gabelsflach.
SF: Suspensionsfresser
SDF: Oberflachen-Taster (Surface Deposit Feeder )
SSDF: Sedimentfresser (Sub-Surface Deposit Feeder)

CARN: Carnivore

SF SDF SSDF CARN

Macoma balthica + +
Mysella bidentata + -
Arenicola marina *)
Aricidea jeffr. +
Chaetozone setosa - +
Polydora quad. . - - -
Pygospio elegans + + - -
Scoloplos armiger
Streptosyllis webst.
Phoxocephalus holb.
Anaitides maculata
Eteone longa

++



3.4.5. Die Struktur der benthischen Gemeinschaft als Folge
externer Faktoren

Die besonderen Bedingungen der Untersuchungsstation Gabelsflach
scheinen die Struktur der benthischen Gemeinschaft in der erwar-
teten Weise zu beeinflussen.

In Anlehnung an Menge & Sutherland (1987) reprasentieren niedri-
ger Salzgehalt und hydrodynamische Effekte zwei verschiedene
Typen von umweltbedingten Stressfaktoren.

Niedriger Salzgehalt fiuhrt zu Veradnderungen in den biochemischen
Reaktionen der betroffenen Tiere. Beispiele hierfir sind verrin-
gerte bzw. TfTehlende Rekrutierung bis hin zum vollstandigen Fehlen
einer Art. In der Lebensgemeinschaft des Gabelsflachs macht sich
die physiologische Storung durch niedrigen Salzgehalt unter
anderem durch eine GroRenreduktion beir Pygospio eleqans bemerk-
bar. Im Vergleich zu Populationen aus dem Nordsee-Watt, wo ich
Tierlangen bis zu 20mm messen konnte, erreichen Individuen vom
Gabelsflach maximal 13mm L&nge.

Durch Stromung oder Wellen verursachte Verdnderungen des Sedi-
ments (Rippelbildung, Erosion) wirken In erster Linie mechanisch
auf Tiere ein, durch Verschitten, Freispilen, Verdriften oder
auch einfach Zerstérung der Wohnbauten. Die Bedeutung dieser
physikalischen Storungen fur die Fauna des Gabesflachs zeigt sich
schon allein darin, dall die nach Abundanz oder Biomasse dominan-
ten Arten gegen hydrodynamische Einflisse gut geschiutzt sind.
Macoma balthica lebt im Sediment und kann sich gegebenenfalls
tiefer eingraben, Pygospio elegans lebt in Réhren, die zum Teil
bis 4cm tief iIn das Sediment reichen (siehe Abschnitt ‘'pygospio
elegans™), und Arenicola marina ist als adultes Tier vor Erosi-
onsereignissen nahezu vollstandig geschitzt.

Die starken physiologischen und physikalischen Storungen Tfiuhren
zu einer benthischen Gemeinschaft, die im Hinblick auf Abundanz
und auch Biomasse durch wenige Arten dominiert wird. Dies
spiegelt sich in niedrigen Werten von Diversitat und Aquitat
insbesonders wahrend des Sommers (H* = 2,0; J = 0,4) wieder, wenn

PYgpspip elegans die weitaus hochste Abundanz aller Arten hat.



Wie ich oben zeigen konnte, bezieht der Uberwiegende A._nteil der
Fauna (ca. 80%) seine Nahrung direkt aus der Sediment-Wasser-
Grenzschicht, hier scheint das beste Nahrungsangebot zvx bestehen.
Pygospio elegans und Macoma balthica haben als Oberflachen-Taster
und fakultative Suspensionsfresser (Taghon et al. 1980 sowie
Gilbert 1977) direkten Zugriff auf dieses Angebot. Arenicola
marina besitzt mit seinem Freltrichter eine Art "Anreicherungs-
maschine' fiUr auf der Sedimentoberflédche liegende Parti.kel, wobei
allerdings noch nicht klar iIst, wovon genau diese Art sich
erndhrt (Cadee 1976, Rijken 1979).

Die auf dem Gabelsflach besonders erfolgreichen Arten
Macoma balthica. Pyqospio elegans und Arenicola marina - sind
also 1In mehrfacher Hinsicht an 1hren Lebensraum gut angrepal3t. sie
ertragen niedrige Salzgehalte - wie ihre Verbreitung bis i1n die
ostliche bzw. mittlere Ostsee zeigt -, sie sind in der Lage, sich
vor Erosionseffekten zu schitzen, und sie besitzen anscheinend
Uberlegene Erndhrungsstrategien.

Die Tatsache, daR ich zwar nicht-zufallige kleinratiinige Ver-
teilungsmuster der Fauna fand, aber keinen deutlichen Hinweis auf
strukturierende biologische Interaktionen zwischen adulten Indi-
viduen der untersuchten Arten ist ein Indiz dafir, dafll neben der
faunistischen Zusammmensetzung auch die raumliche Verteilung der
benthischen Lebensgemeinschaft auch im Sommer vor allem von

aulReren Faktoren kontrolliert wird.



4. Biologische Anpassungen und Interaktionen
4.1. Einleitung

Wie 1ch Im vorhergehenden Abschnitt zeigen konnte, sind abio-
tische Faktoren - Salzgehalt und Hydrodynamik - fir die Struktur
der benthischen Lebensgemeinschaft des Gabelsflachs bestimmend.
Biologische Interaktionen zwischen adulten Tieren scheinen hinge-
gen von untergeordneter Bedeutung zu sein.

Vor diesem Hintergrund will ich in den folgenden Kapiteln zwei

miteinander verbundene Aspekte untersuchen:

- Wie 1ist die Fauna des Gabelsflachs und insbesonders die
dominanten Arten an diese besonderen Bedingungen angepal3t.

- Existieren in dieser durch externe Faktoren kontrollierten
Gemeinschaft direkte oder indirekte inter- oder iIntraspezi-
fische Wechselwirkungen, die zur Strukturierung der Fauna
beitragen und deren Effekte auch vor dem Hintergrund des extern
verursachten 'Rauschens™ mel3bar sind.

Ich habe diese Untersuchungen auf zwel Fragen beschrankt:

- Horizontale Besiedelungsmechanismen
In einem hydrodynamisch kontrollierten System gibt es Ffir
Arten, die 1m Weichboden leben, prinzipiell zwei mogliche
Strategien, um negative Auswirkungen von z.B. Erosion zu
minimieren. Zum einen besteht die Moglichkeit, sehr tief iIm
Sediment zu leben, wie z.B. Mva arenaria oder Arenicola marina,
wodurch ein vermehrungsfahiger Teil der Population vollstandig
geschiutzt ist. Die zweite Moglichkeit ist eine Anpassung an
Erosion und mogliche Verdriftung, z.B. durch hohe Mobilitat
oder durch eine hohe Vermehrungsrate, wodurch die physikalisch
induzierte Mortalitat ausgeglichen wird. In diesem Zusammenhang
stellt sich die Frage, inwieweit die iIn diesem Lebensraum
vorkommenden Arten in der Lage sind, "freie” Flachen mit
reduzierter oder vollsténdig eliminierter Fauna kurzfristig zu
besiedeln.

- Die Okologie der dominanten Arten Macoma balthica, pygo-

spio und Arenicola marina. Heben den Anpassungsstrate-



gien dieser Arten wurde untersucht, 1inwiewelt sie an direkten
oder indirekten Wechselwirkungen beteiligt sind, die fTur die
Struktur der Gemeinschaft von Bedeutung sind. Schwerpunkt
dieser Untersuchung ist der Einflul dieser Arten auf das
Sediment und die daraus resultierenden Folgen fir andere Arten.
Arenicola marina ist dabei von besonderem Interesse, da allein
von den GroRenverhédltnissen her diese Art einen besonders
starken Einflu haben sollte, auch auf adulte Individuen
anderer Arten. Damit zusammenhangend wurde untersucht, ob diese
Arten direkt oder 1indirekt die Rekrutierung anderer Arten

beeinflussen.



Eine Weichbodenflache kann aufler durch freischwimmende pelagische
Larven (vertikale Besiedelung) auch aus horizontaler Richtung
besiedelt werden. Neben der aktiven horizontalen Immigration, die
innerhalb oder oberhalb des Sediments erfolgen kann, mul3 hier
auch die passive Besiedelung durch “bedload"-Transport in
Betracht gezogen werden.

Als "bedload”-Transport wird im allgemeinen die gerichtete Bewe-
gung von Partikeln durch bodennahe horizontale Strdomungen be-
zeichnet. Im Litoral wund Sublitoral von Meeren mit starken
Gezeiten sind dies vor allem die Tidenstrome, wahrend in Gebieten
mit geringem Tidenhub, wie z.B. der Kieler Bucht, windinduzierte
Stromungen von besonderer Bedeutung sind. Je nach Starke der
Stémung konnen auRer Meiofaunaorganismen auch Eier, benthische
Larvenstadien oder Adulti von Makrobenthosarten durch "bedload"-
Transport verdriftet werden.

In diesem Abschnitt wird untersucht, welche Bedeutung aktive und
passive horizontale Immigration oberhalb des Sediments in der
benthischen Gemeinschaft des Gabelsflach haben.

4.2.1. Untersuchungen zur horizontalen Besiedelung

Deutliche Hinweise auf horizontale Besiedelung fand ich iIn den
beiden Kurzzeit-Experimenten zur Besiedelung mit Macoma balthica
(6x6-Kasten) im Mai/Juni 1986 (EXF1-A) und April/Mair 1988  (EXF1l-
B). Mit diesen Experimenten untersuchte ich den Einflul adulter
M— balthica auf die Rekrutierung (siehe Abschnitt 'Macoma bal-
thica'™) .

Mit einem speziellen Experiment (EXF2) wollte ich untersuchen, ob
die horizontale Besiedelung von der vertikalen Distanz zwischen

dem naturlichen Sediment und der experimentellen Besiedelungs—
flache abhéngt.

Feldexperiment EXF2
- Frage:

Wird die Besiedelung von freiem Sediment vom vertikalen Abstand



zum naturlichen Sediment beeinflul3t?
- Nul lhypothese:
Kein Einflul3.
- Alternativhypothese:
Der vertikale Abstand beeinflu3t die horizontale Besiedelung,
mit zunehmendem Abstand wird die Besiedelung geringer.

- Aufbau und Durchfihrung:

Ich verwendete PVC-Rohre mit 40 cm2 Flache iIn den Langen (= Ho6he
Uber dem natiurlichen Sediment) 5, 10, 20, 40 cm, je funft Rohre
pro Lange.

Das Experiment wurde am 01.04.1987 auf dem Gabelsflach. ausge-
bracht und am 15.04.1987 beendet, die Laufzeit betrug 15 Tage.

- Auswertung:

Wahrend der Laufzeit des Experiments war ein Sturm mit Windstar-
ken bis Uber 8 Bft aufgetreten. Dies fuhrte in allen Rohren Zu
starker Erosion, teilweise war das gesamte Sediment heraus-
geschwemmt worden.

Fur eine quantitative Auswertung waren nur noch vier Rohre mit
40 cm und zwei Rohre mit 20 cm Lange geeignet. Daher sollten die
Ergebnisse nicht als sichere Befunde gewertet werden.

Die Proben wurden durch 0,25 mm und 0,50 mm Maschenweite gesiebt.

4.2.2. Ergebnisse

- Kurzzeitexperimente mit Macoma balthjca (EXFI A und EXF1 B)
Diese Besiedelungs-Experimente zeigen deutlich, dall exponierte
Substrate nicht nur durch Larven, sondern auch durcli adulte
Makrofauna-Organismen besiedelt werden. Ich fand viele Makro
fauna-Individuen, deren GroRRe auf horizontale Immigration hin-
weist. In Tab. 14 sind diese Tiere mit Langenangaben aufge fuhrt.
Einen weiteren Hinweis auf horizontale Besiedelung gibt die hohe
Zahl von Nematoden und Harpacticoiden, die ich in diesen Experi-
menten gefunden habe (Tab.14).

Tab. 14 zeigt deutliche Unterschiede in der horizontalen Immigra-
tion zwischen den beiden Experimenten. EXF1-A wurde vor allem von

grolen erranten Polychaeten besiedelt, wahrend ich Iin dem Ansatz



EXF1-B auch bis 6 mm lange Muscheln (Astarte borealis, Cardium

fasciatum. Corbula gibba) fand.

Tab.14 Besiedelungsexperimente EXF1 mit Macoma balthica.
Liste der Tiere, die aufgrund ihrer GrofRe vermutlich aktiv
oder passiv durch "bedload"-Trasport immigriert haben.
Gesamtflache pro Experiment: 1620 cm2

Gabelsflach Mai/Juni 86 Boknis Eck April/Mai 88

(EXF1-A) (EXF1-B)
Art Anzahl Léngen, [mm] Anzahl Langen [mm]
Astarte borealis - - 3 3 - 4
Cardium fasciatum - 5 3 - 6
Corbula gibba - 1 4
Anaitides maculata 12 7 - 18 - -
Chaetozone setosa - - 1 10
Eteone longa 8 17 - 32 4 10 - 20
Harmothoe spp. 7 5-15 1 10
Nepthys sp. - - 1 78
Scoloplos armiger 3 15 — 18 - -
Streptosyllis websteri 2 12 — 13
Bathyporeia sp. - - 2 4 - 5
Gastrosaccus spinifer 1 12 18 10 - 15
Phoxocephalus holboelli 12 2 -5 86 2 — 4
Nemertini spp. 2 8 - 13
Nematoda (250 um) 1172 - 385 -
Harpacticoidea (250 iim) 1263 - 152 -

- Besiedelungsexperiment EXF2:

In allen, auch in den vollstandig erodierten Rohren fand ich mehr
oder weniger grolle Buschel von Rotalgen.

Auf alle ausgewerteten Proben bezogen, waren die Gruppen Mollusca
und Crustacea nur mit wenigen Arten und Individuen vertreten.
Mysella bidentata (Mollusca) und Diastvlis rathkei (Crustacea)
wurden mit etwa 4 Ind./Probe und 1,5 Ind./Probe am h&aufigsten
gefunden. Von den Polychaeta wurde die Gattung Harmothoe mit bis
zu 12 Ind./Probe und mit Langen von bis zu 10 mm gefunden, dabei
schien ein Zusammenhang mit der Menge von Rotalgen pro Probe zu
bestehen.

Die Art mit der groten Abundanz in allen Proben war Pvqospio
elegans. In den Rohren mit 20 cm Lange fand ich einen Mittelwert



von 64 Ind./Probe, in den Rohren mit 40 cm Lange einen Mittelwert
von 25 Ind./Probe (incl. 0,25min Fraktion). Die Tiere “waren nur
0,5 - 2,8 nn lang, die mittlere Lange lag sowohl in den 20 cm-
als auch in den 40 cm-Proben bei 0,9 mm.

Die Gruppe Nematoda war mit 3 bis 25 1Ind./Probe vertreten,
Harpacticoidea traten mit 1 bis 12 Ind./Probe auf.

4.2_3. Diskussion

Die rasche Besiedelung freier Substrate durch Meiofaunaorganismen
ist bekannt. Insbesonders Harpacticoiden scheinen sehr* mobil zu
sein. In einem von Chandler & Fleeger (1983) durcligefihrten
Experiment im Watt erreichte die Abundanz der Harpacticoiden
auf Flachen, die nur durch das freie Wasser zugénglich waren,
innerhalb von 2 Tagen den Stand des umgebenden Sediments. Die
Nematoden hingegen hatten auch nach 29 Tagen die
experimentellen Flachen noch nicht vollstéandig besiedelt.
Thistle (1980) fand ahnlich schnelle Rekolonisieruxig durch
Harpacticoiden. Scheibel & Rumohr (1979) konnten in einem Experi-
ment im Sublittoral der Kieler Bucht zeigen, dall die Besiedelung
durch Meiofauna mit dem Abstand des Substrats von der Sediment-
Oberflache abnimmt.

Die Bedeutung horizontaler Besiedelungsmechanismen bei <3er Makro-
fauna wurde bisher vor allen unter dem Aspekt "Rekolonisierung
durch Larven oder Adulte?" untersucht. Einen Zusammenfassung der
vorhandenen Literatur gibt Butman (1987).

Santos & Simon (1980) untersuchten die Frage an ausgedehnten,
durch sommerlichen Sauerstoffmangel azoischen Sedimentf lachen im
Sublittoral. Sie fanden, dall Mollusken und Polychaeten haupt-
sachlich via Larven, Amphipoden und Cumaceen Jedoch nahezu
ausschlielRlich als Adulti siedeln. Nur wenige Polychaetenarten
(u.a. Nereis succinea) immigrierten auch als Adulti. Dauer &
Simon (1976) untersuchten die Rekolonisierung freier E*lachen im
Watt durch Polychaeten und fanden, daR mehrere Arten als Adulti
immigrierten (Eteone, Nereis). Bell & Devlin (1983) konnten zei-
gen, dall kleine faunafreie Flecken (100 cm2) im Sublittoral



innerhalb von 8 Stunden vollstandig durch Immigration von Adulten
besiedelt wurden, wobei die meisten Crustaceenarten durch Schwim-
men immigrierten. Bonsdorff (1980) untersuchte die Besiedelung
eines 8m tiefen Kanals in einem 2-5 m tiefen Kistengewdsser in
Finland. Auch hier immmigrierten Polychaeten ENereis) und Crusta-
ceen (Corophium) als Adulti. Aullerdem wurde hier auch die aktive
horizontale Immigration einer Muschelart, Macoma balthica, gefun-
den.

Es 1ist daher nicht Uberraschend, dal ich in den Besiede-
lungsexperimenten adulte Individuen der erranten Polychaeten
Anaitides maculata, Eteone longa und Harmothoe fand. Die Harmo-
thoe-Arten sind epibenthisch und teilweise sogar hemipelagisch
(siehe Bick & Gosselck 1985, Rumohr 1980) , womit sich i1hr starkes
Auftreten 1in den Proben des Experiments EXF2 erklart. Der
Amphipode Phoxocephalus holboelli hat mit 12 und 86 adulten
Ind. In meinen beiden Experimenten EXF1-A und EXF1-B mit die
hochste Abundanz. Diese Art scheint daher eine grol3e horizontale
Mobilitat zu besitzen, wie sie auch fur andere Amphipodenarten
charakteristisch i1st (Santos & Simon 1980, Blaricom 1982, DeWitt
1987).

Die in den Experimenten EXF1-B und EXF2 gefundenen Muscheln
Astarte borealis, Cardium fasciatum, Corbula gibba und Mvsella
bidentata - sind mit ziemlicher Wahrscheinlichkeit nicht aktiv
eingewandert. Von diesen Arten hat nur Corbula gibba eine ausge-
pragt mobile Lebensweise, aber auch sie ist wohl nicht 1in der
Lage, die <ca. 10 cm hohe senkrechte Seitenwand der fir das
Experiment verwendeten Kasten zu erklettern. Diese Muscheln sind
wahrscheinlich passiv, durch "bedload"-Transport in die Experi-
mente gelangt. Die hydrographischen Bedingungen wahrend der
Experimente stitzen diese Hypothese, denn wdhrend der Laufzeit
der Experimente EXF1-B und EXF2, in denen Muscheln gefunden
wurden, kam es je einmal zu einem Sturm mit Windstédrken um 8 Bft,
wahrend des Experiments EXF1-A hingegen war das Wetter ausge-
sprochen ruhig. Unklar ist, wie die wenigen Exemplare sedentéarer
Polychaeten (3 Scoloplos armiger, 1 Chaetozone setosa) 1in die
Experimente gelangt sind. Chaetozone setosa wurde in EXF1-B



gefunden und koénnte freigespult und verdriftet worden sein, die
drei in EXF1-A gefundenen Exemplare von Scoloplos armigeir mussen
aber aktiv immigriert sein.

Eine besonderer Fall ist Pygospio eleqans. der im Experiment EXF2
mit 140 Ind./100cm2, im Experiment EXF1-A mit 100 Ind./0100cm2 und
im Experiment EXF1-B mit nur 5 Ind./100cm2 auftrat. Da Pvoospio
elegans sowohl pelagische als auch weitentwickelte demersale
Larven produzieren kann, ist nicht mit Sicherheit feststellbar,
ob die teilweise hohen Besiedelungsdichten auf vertikaler oder
horizontaler Besiedelung beruhen. Diese Frage werde ich im
Abschnitt "Pygospio elegans' eingehend diskutieren.

Meine Ergebnisse zeigen, dall fur Makrofauna-Gemeinschaften des
Weichbodens im Sublittoral der Kieler Bucht sowohl aktive als
auch passive horizontale Migration oberhalb des Sediments  flr
adulte Tiere von Bedeutung 1ist. Fur die hier vorkomnenden
Crustaceen-Arten 1ist dies sogar die einzige Moglichkeit der
Verbreitung, da sie keine pelagischen Larvenstadien haben. Die
Tatsache, dalR ich @n meinen Experimenten Muscheln von teilweise
betrachtlicher Grole gefunden habe, weist darauf hin, dan auch
fur adulte Tiere - sofern sie nicht tief genug Im Sediment leben
- die Gefahr besteht, passiv verdriftet zu werden.

Die passive Verdriftung adulter Individuen des Makrozoobenthos
wird aber iIn 12 m Wassertiefe nicht von gleicher Bedeutung sein
wie iIn sehr flachen sublitoralen Gebieten oder im Wattenmeer, WO
Stiurme zu massenhafter Verdriftung ganzer Populationen fuhren
kénnen (siehe z.B. Reilneck & Singh 1973, Fig.209).



Die Muschel Macoma balthica (Tellinaceae) ist eine der nach
Abundanz und Biomasse bedeutendsten Arten in mittel- und feinsan-
digen Sedimenten der Kieler Bucht. Nach Brey (1984) kommt diese
Art 1Im genannten Gebiet mit einer mittleren Abundanz von ca.
1000 Ind./m2 und einer mittleren Biomasse von ca. 5 gAFTG/m2 vor
(Daten auf 1,0 mm Sieb bezogen).

Auf dem Gabelsflach fand 1ich 1982 etwa 1500 Ind/m2 und
10 gAFTG/m2 . Im Zeitraum 1986 - 1988 trat Macoma balthica mit
einer mittleren Abundanz von 3000 Ind/m2 auf (0,5mm Sieb,
Datensatz ARM-GF). Die jahrliche Produktion auf dem Gabelsflach
schatze ich auf etwa 10 gAFTG/m2 (siehe Abschnitt 3.4.2.).
Macoma balthica ist ein Pipettierer, d.h. zur Nahrungsaufnahme
tastet sie die Sedimentoberflédche mit ihrem Ingestionssipho ab,
saugt organische Parikel und Sandkdrner ein, sortiert das Ma-
terial und blast den unbrauchbaren Anteil durch den Ingestions-
sipho zurick. Unter bestimmten Bedingungen kann diese Art jedoch
auch als Suspensionsfresser agieren (Gilbert 1977, Rasmussen

1973, Hilde 1975, Olafsson 1988). Abb.9 zeigt ein Exemplar dieser
Art beir der Nahrungsaufnahme.

Abb .9 Macoma balthica bei der Nahrungsaufnahme.
Abbildung aus Rasmussen 1973 (Abb.85, p.309)



Macoma balthica rekrutiert sich uUber pelagische Larven. Im Plank-
ton treten die Larven vor allem im Juni/Juli auf (Rasmussen 197 3,
Rumohr 1980). Das Maximum der Rekrutierung liegt in der Kieler

Bucht im Juli (eigene Beobachtungen).
4.3.1. Untersuchungen zur Okologie von Macoma balthica

Die Aktivitadt des Ingestionssiphos ist vermutlich die intensivste
Wechselwirkung zwischen Macoma balthica und 1i1hrer Umwelt. Ich
nehme daher an, dalR Macoma balthica - wenn Uberhaupt - durch die
Ingestionstatigkeit einen signifikanten Einflul auf das Sediment
oder auf andere Arten des Zoobenthos ausibt.

Die Uberprifung dieser Hypothese wurde von zwei Seiten. ange-
gangen:

- Quantifizierung der Sipho-Aktivitat von Macoma balthica

(Flache, Partikelselektion).
- Untersuchung des Einflusses dieser Art auf die Besiedelung

ansonsten freier Flachen.
4.3.1.1. Wechselwirkungen Macoma balthica - Sediment

In einem Laborexperiment habe ich versucht, die "Ingestions-
flache"™ des Siphos von Macoma balthica, d.i. die Sediment flache,
die ein Tier wahrend eines bestimmten Zeitraumes mit seinem
Ingestionssiphon bearbeitet, zu bestimmen und in Beziehung zur
Ladnge der Muschel zu setzen.
- Fragen:

1. Wie verhalt sich M. balthica bei der Nahrungssuche?

2. Gibt es eine Beziehung zwischen der La&nge der Muschel und

der Ingestionstlédche des Siphos?

3. Verandert sich die Ingestionsfldche mit der Zeit?
- Aufbau und Durchfihrung:
Individuen von Macoma balthica (@ bis 16 mm Lange) , die auf dem
Gabelsflach gesammelt worden waren, wurden bei 12°C im Aquarium

gehéaltert.
Zur Bestimmung der Ingestionsflache fihrte ich zwei Versuchsrei-



hen durch: Im ersten Versuch wurde die Ingestionsflache des
Siphos nach 2 und 5 Stunden gemessen. Der zweite Ansatz diente
der Bestimmung der maximalen Ingestionsflache. Die Messung
erfolgte nach 24 Stunden, da aus vorausgegangenen Beobachtungen
bekannt war, dal langere Versuchszeiten zu keiner wesentlichen
VergroRerung der Ingestionsftlache fuhren.

Tiere bekannter Lange wurden in das Versuchsgefal, das etwa 6 cm
hoch mit Sediment gefullt war, eingesetzt. Nach Ablauf der
vorgegebenen Zeit wurde der mittleren Radius der vom Ingestions-
siphon bearbeiteten Flache bestimmt, diese war durch die veran-
derte Oberflachenstruktur meist gut abgrenzbar. Der Durchmesser
der Flache wurde In 45°-Abstanden gemessen. Die vier MelBwerte
wurden gemittelt und durch 2 geteilt, womit ich einen mittleren
Radius der mehr oder weniger Kkreisrunden Ingestionsftléache
erhielt.

Neben der Ingestionsftlache ist die Selektion von Partikeln durch
den Ingestionssipho ein zweiter wichtiger Aspekt der Wechsel-
wirkung von M. balthica mit dem Sediment. Ich weise ausdricklich
darauf hin, daB hier nicht das GrolRenspektrum der Nahrungsparti-
kel untersucht wird, sondern die GroRe der Partikel, die vom
Ingestionssipho eingesaugt werden. Diese Partikel werden iIn der
Mantelh6hle sortiert und zum Uberwiegenden Teil als Pseudofaeces
wieder abgegeben (Gilbert 1977, Hylleberg & Gallucci 1975).
- Frage:
Gibt es eilne Beziehung zwischen der Lange der Muschel und der
GroRe der eingesaugten Partikel?
- Aufbau und Durchfihrung:
Diese Untersuchung wurde mit Tieren, die im Sommer auf dem
Gabelsflach gesammelt worden waren, durchgefuhrt. Tiere, deren
Mantelhbhle Sedimentpartikel enthielt, wurden auf 1 mm genau
gemessen. Unter dem Binokular wurde der Durchmesser des grolten
Partikels auf 0,025 mm genau gemessen.
Die Ergebnisse fallte ich in Langenklassen von 1 mm zusammen, pro

Langenklasse wurde ein mittlerer maximaler Partikeldurchmesser
berechnet.



Die Analyse der Datensatze TRS1 und BOX1 (siehe Abschnitt 3.4_.3.)
gab keinen Hinweils auf positive oder negative Wechselwirkungen
zwischen Macoma balthica und adulten Individuen anderer Arten.

Ein Freiland-Besiedelungsexperiment (EXFl) sollte zeigen, ob und
wie Macoma balthica die Besiedelung von ansonsten azoischem Sedi-
ment beeinflulRt.

- Fragen:

1. Beeinflussen grofle Individuen (= 10 mm Lange) von Macoma
balthica die Besiedelung von ansonsten makrofauna— freiem
Sediment?

2. Ist dieser Effekt - wenn vorhanden - von der Abundanz von
Macoma balthica abhangig?

- Nullhypothesen:

1. Kein EinfluR von Macoma balthica auf die Besiedelung.

2. Keine Dichte-Abhéngigkeit.
- Alternativhypothesen:

1. M. balthica hat einen negativen EinfluR auf die Besiedelung.

2. Dieser Einflul3 ist positiv mit der Abundanz korreliert.
- Aufbau lind Durchfihrung:
Das iIm Folgenden beschriebene Experiment wurde zweimal durch-
gefuhrt, im Mai/Juni 1986 auf dem Gabelsflach (EXF1-A) fa.nd @m
April/Mai 1988 beir Boknis Eck (EXF1-B) in 10 m Wassertiefe.
Das Experiment wurde in einem Behalter ('Carcinuskasten™ , siehe
2.4.1.) mit 36 Feldern a 45 cm2 angesetzt. Vor der Verwendung
wurde der Kasten 48 h im Ostsee-Kreislauf des IfM inkubier-1, um
das Sediment durch Bakterienbesiedelung zu stabilisieren.
Auf dem Gabelsflach wurde mit dem VanVeen-Greifer eine aus-
reichende Anzahl von grofRen Macoma balthica (0 - 15 mm Lange)
genommen und gemessen; damit wurde der Kasten besetzt.
Ich verwendete 5 Abundanzstufen: O, 1, 2, 4, und 6 Ind. /Feld,
jede Stufe bestand aus mehren Parallelen (siehe Tab. 15) . Die
Besetzung der Felder erfolgte nach dem Zufallsprinzip», die
Eckfelder des Kastens wurden nicht verwendet.



Tab.15 Der EinflulR von Macoma balthica auf Besiedelung.
Versuchsaufbau der Experimente EXF1-A und EXF1-B.
N: Anzahl Macoma, Feld-Flache: 4500 mm2

Statistischer Aufbau: Stufe N/Feld N/100cm2 Felder

1 0 0 8
2 1 2 6
3 2 4 6
4 4 9 6
5 6 13 6
Verteilung Im Kasten (N/Feld):
EXF1-A EXF1-B
Gabesflach, Mai/Juni 86 Boknis Eck , April/Mai 88
A B C D E F A B C D E F
Vi - 0 2 6 4 - Vi 6 4 0 2
\Y 4 1 6 0 0 1 \Y 1 0 6 4 2 4
v 2 6 4 1 4 6 v 6 6 0 1 0 2
1 2 1 6 0 2 il 2 4 6 1 2 1
11 0 4 2 0 0 1 1 0 1 2 4 0 4
I - 6 0O 4 2 - I 0 6 1 0 -

Nachdem die Tiere sich eingegraben hatten, wurde der Kasten in
eine Gitterkiste (63 x 54 x 5 cm) gestellt, mit einem Deckel
versehen und von Tauchern ausgebracht. Die Gitterkiste wurde mit
zwel grolen Haringen am Boden fixiert und der Deckel entfernt.
Die Experiment-Dauer betrug 31 Tage (Gabelsflach, 28.05
27.06.86) und 32 Tage (Boknis Eck, 29.04 - 31.05.88).

Nach der Bergung des Kastens durch Taucher wurde der Inhalt jJedes
Feldes ungesiebt konserviert.

- Auswertung:

Fur die Auswertung siebte ich die Proben durch 0,50 und 0,25 mm
Maschenweite, die Fauna wurde unter dem Binokular bestimmt und
gezdhlt. Mollusca und Polychaeta in der 0,25mm-Fraktion wurden
nicht quantitativ bis zur Art bestimmt, Halacarida, Nematoda,
Harpacticoidea und Ostracoda wurden jeweils als Gruppe gezahlt.
Bei ausgewahlten Arten wurde die GroRBenverteilung untersucht.

Fir die statistische Analyse verwendete ich die einfache Varianz-

analyse mit anschlieRendem multiplen Vergleich von Mittelwerten
(siehe Abschnitt 2.7.).



4.3.2.1. Wechselwirkungen Macoma balthica - Sediment

Die Tiere gruben sich nach dem Einsetzen rasch ein und begannen,
mit ihrem Ingestionssipho die Oberflache abzutasten und Material
aufzunehmen, wobei anscheinend nur eine grobe Vorsortierung nach
der GroBe der Partikel stattfand. Nach einer Ingestionsphase
unterschiedlicher Dauer wurden nicht verwertbare Bestandteile
(z-B. Sandkorner) durch den Ingestionssipho in die Wasserséaule
""geschossen'. Die Kotballen wurden durch den kirzeren Egestions-
sipho an der Sedimentoberfldche abgelegt.

Keines der Versuchstiere wanderte im Versuchsgefal, der Oart, an
dem der Ingestionssipho durch die Oberflache gesteckt wurde,

wechselte jedoch haufiger.

Abb.10 Macoma balthica: Beziehung zwischen der Ingestionsflache
und der Tierlange nach 2 und 5 Stunden.
Kreise: Fz -13.0 + 1.9 * L2; r2= 0.655; N
Punkte: Fs -69.4 + 4.4 * L2; r2= 0.740; N

30 [mm2 ;mm]
30

Feeding-Area

Length



Sowohl nach zwei bzw. funf Stunden {Abb.10) als auch nach 24
Stunden {Abb.11) Experiment-Dauer kann eine empirische Beziehung
zwischen Tier-Lange L und der Ingestionsfldche F des Ingestions-
siphos nachgewiesen werden. Bei Annahme von Isometrie
(Siphonlange ist linear mit der Muschelldnge korreliert) ist die

quadratische Gleichung das logischste Anpassungsmodell:

Fa = -13,0 + 1,9 * L2; r2= 0,655; N = 30 [mm2;m]
Fs = -69,4 + 4,4 * L2; r2= 0,740; N = 30
F2« = 689,8 + 31,4 * L2; r2= 0,693; N = 51

Abb.12 gibt einen Eindruck von der Wirkung der |Ingestionstatig-
keit einer Population von Macoma balthica (250 Ind./m2, 8-16mm
Lange) auf die Sedimentoberflache, nach 24 Stunden sind nur noch
etwa 10% der Oberflache unberihrt.

Abb.11 Macoma balthica: Beziehung zwischen der Ingestionsflache

und der Tierlange nach 24 Stunden.
Fz4 = 689.8 + 31.4 * L2; r2= 0.693; N = 51

Length



Abb. 12 Macoma balthica: Zunahme der bearbeiteten Sedimentober-
flache mit der Zeit iIm Laborversuch.
2000cm2 Flache, 50 M. balthica von 8 bis 16mm Lange.
Die bearbeitete Flache ist schraffiert dargestellt.
A: 30 min nach dem Einsetzen, jeder Punkt bezeichnet
die Position eines Tieres.
B: Nach 15 Stunden.
C: Nach 24 Stunden

- 54cm



Meine Beobachtungen an verschiedenen Individuen dieser Art bestéa-
tigten, dalB Macoma balthica mit dem Ingestionssipho auch aus der
Wassersaule Nahrung aufnimmt, ein Verhalten, das durch Wasserbe-

wegung stimuliert zu werden scheint.

Die Untersuchung der Partikel in der Mantelhohle fixierter Tiere
erbrachte einen deutlichen Zusammenhang zwischen der L&nge eines
Tiers L und dem Durchmesser D des grofiten in dessen Mantelhohle
gefundenen Partikels (siehe auch Abb.13):
D = 0.104 + 0,18 * L; r2= 0,980; N= 13 Klassen/ 68 Ind.
[mm; mm]
Abb .13 Macoma balthica: Beziehung zwischen Tierlange und

Durchmesser der grofRten Partikel in der Mantelhohle.
D = 0.104 + 0.18 * L; r2= 0.980; N= 13 Klassen

Diameter

Length



4.3.2.2. Der EinfluR von M. balthica auf die Besiedelung

durch Makrofauna

Die Besiedelung der beiden Experimente EXF1-A und EXF1-B verlief
sehr unterschiedlich (Anhang Tab.A4 und A5) . Im Experiment EXF1-A
fand ich in der O, 5mm-Fraktion keine Mollusken, im zweiten
Versuch EXF1-B hingegen 11 Arten. Polychaeten sind 1in beiden
Experimenten etwa gleich vertreten (15 und 11 Arten) . An Crusta-
ceen wurden 4 bzw. 6 Arten gefunden.

Besonderes unterschiedlich ist die Abundanz von juvenilen Mol lus-
ken (0,250mm-Fraktion): 505 Ind./100cm2 (d.i. 50500 Ind./m2 ) in
EXF1-A (haupsachlich Macoma balthica, Cardium sp. , Corbula cxribba.
Arctica islandica), aber weniger als 1 Ind./100cm2 in EXF1-B _

Auch In der Abundanz von Spioniden zeigen sich groRe Unter-
schiede: In EXF1-A fand ich drei Arten (Pygospio elegans, Poly-
dora quadrilobata, Spio goniocephala) mit zusammen 81
Ind./100cm2 , wahrend in EXF1-B nur Pyqospio elegans mi t 2
Ind./100cm2 auftrat.

Tab.16 Der Einflul von Macoma balthica auf Besiedelung (EXF1 > .
Liste aller signifikanten (a@=0,05) Befunde.

a) Einfache Varianzanalyse.
Tabellenwert der F-Verteilung: Fo,0s;4,27= 2.73

Macoma/Z100cm2 O 2 4 9 13 Varianz-

analy se
Art Experiment Ind./100cm2 Ftes *
Mollusca (250iun) EXF1-A 571 600 542 438 424 9.80
Polydora quadrilobata EXF1-A 25 19 15 14 14 4.13
Capitella capitata EXF1-A 7 3 2 3 1 3.93
b) Multipler Vergleich von Mittelwerten
+: Signifikanter Unterschied

Mol lusca (250um) Polydora Capitella
Macoma/100cm2 0O 2 49 13 0O 2 4 9 13 0O 2 4 913

/ + + / + / _ +

OhNO
N
|
+
N
|
|
\||
|
|



Ein EinflulR von M. balthica auf die Besiedelung durch andere
Arten lakt sich nur in wenigen Fallen und auch nur fur das
Experiment EXF1-A statistisch nachweisen (Tab.16).

Den starksten negativen EinflulR hat Hacoma balthica auf juvenile
Mollusken (0,25mm-Fraktion), an zweiter Stelle steht der Einflul
auf Polydora quadrilobata und Capitella capitata.

Macoma balthica hat keinen nachweisbaren EinfluR auf die Abundanz
oder die GroRenverteilung von Pyqgospio elegans. Auch die Anzahl
von Roéhren mit Eikapseln dieser Art war relativ konstant (1 pro
Feld).

Mit den Langendaten der eingesetzten Macoma balthica und den oben
angegebenen Beziehungen zwischen Lange und Ingestionsfldche des
Siphos errechnete ich die Gesamt-Ingestionsflache pro Feld Fc.
Die Anzahl der Mollusken in der 0,25mm-Fraktion Na wurde mit der
Gesamtlange Lc und der Gesamtingestionsflache F« (24h) der

eingesetzten adulten Macoma balthica korreliert. Trotz der erheb-

Abb.14 Besiedelungsexperiment EXFl, Gabelsflach Juni 1987.
Beziehung zwischen der Anzahl gesiedelter Muschel-Larven
und der Gesamtingestionsflache (24h) adulter M. balthica.
Nm = 263.1 - 0.213 * Fg; r2= 0.450; |[N/Feld; cm2/Feld]

Mollusca <0.5mm



liehen Streuung lassen sich signifikante lineare Beziehungen
erstellen:

Nm = 265.7 - 1.068 * Le; r2= 0.503; [N/Feld; mm/Feld]

Nm = 263.1 - 0.213 * Fe; r2= 0.450; [N/Feld; cm2/Feld 3
Abb. 14 zeigt die Abhangigkeit der Anzahl der Mollusken von der
Gesamtingestionsflache.
Zusanunenfassend kann gesagt werden, dalR Macoma balthica einen
nachweisbaren negativen Einflull auf das Siedelungsverhalten von
Mollusken und auf die Polychaeten Polvdora quadrilobata und
Capitella capitata hat. Der negative Einflul von Macoma balthica
auf die Abundanz juveniler Mollusken ist mit der Abundanz bzw.

der GroRe der adulten Tiere korreliert.
4.3.3. Diskussion

4.3.3.1. Ingestionsftlache und Partikelselektion bei

Macoma balthica

Die Flache, die von einem Individuum von Macoma balthica mit dem
Ingestionssipho bearbeitet werden kann, ist 1iIn Relation zur
KorpergrolRe beeindruckend grofi. Nach der oben angegebenen Gleil-
chung hat ein Tier von 5 mm La&nge eine maximale Ingestionsflache
von etwa 14 cm2, ein 15 mm langes Tier kann eine Flache von etwa
80 cm2 bearbeiten.

Es 1i1st allerdings fraglich, ob Macoma balthica im Sublitoral
diese Flache voll ausnutzt. Die Laborversuche wurden in Aquarien
mit unbewegtem Wasser durchgefihrt, wahrend im Freiland - Jje nach
Wassertiefe und Windverhaltnissen - das Wasser mehr oder weniger
in Bewegung ist. Abgesehen davon, dal3 Macoma balthica mit zuneh-
mender Wasserbewegung immer mehr zum Suspensionsfressen (Ubergeht
(siehe Olafsson 1988), fuhrt diese zusammen mit der Sedimentation
von organischem Material dazu, dalR auf einer einmal von
Macoma balthica '"gesauberten”™ Stelle Uber kurz oder lang wieder
Nahrungspartikel zu finden sind, so daf das Tier sich eventuell
auf eine kleinere Ingestionsfldche beschranken kann. Starke
intraspezifische Nahrungskonkurrenz hingegen kann eilnen gegen-



teiligen Effekt haben.

Hylleberg & Galluci (1975) und Seif & Jumars (1988) konnten fur
Macoma M. nasuta und M. balthica) und auch fur andere detritus-
fressende Muscheln eine Selektion bei der Aufnahme des vorhande-
nen Sediments durch den Ingestionssipho nicht nachweisen.

Die eigentliche Sortierung der Partikel findet erst 1iIn der
Mantelhohle statt, dabel spielen Durchmesser und spezifisches
Gewicht eine Rolle (Seif & Jumars 1988). Die Auswahl der Parti-
kel, die 1n den Magen-Darm-Trakt gelangen, ist hochselektiv.
Gilbert (1977) fand im Verdauungstrakt von Macoma balthica (10 -
20 mm Léange) Partikel von 0,004 bis 0,300 mm Durchmesser, nach
Seif & Jumars (1988) bevorzugen Tiere um 5,5 mm Lange den
GroRRenbereich 0,002 bis 0,020 mm Durchmesser. Hylleberg
& Gallucci (1975) fanden fur M. nasuta von ca. 40 mm L&nge eine
deutliche Bevorzugung der Partikel < 0,080 mm. Diese Befunde
stimmen sowohl mit dem Modell von Taghon et al. (1978) \Uuberein,
wonach Detritusfresser stets die kleineren Partikel selektieren
sollten, als auch mit der Beobachtung von Taghon (1982), dal
inerhalb einer Art diese Selektivitdt mit zunehmender Grole
schwacher wird. Der Anteil der eingesaugten Partikel, der nicht
gefressen wird liegt, bei Uber 90% M. nasuta. Hylleberg &
Galucci 1975).

Die von den oben genannten Autoren gemachte Aussage, dalR die
Aufnahme von Partikeln durch den Ingestionssipho unselektiv Iist,
bedarf aufgrund meiner Ergebnisse einer Prézisierung. Ich konnte
zeigen, dal die maximale PartikelgroRe linear von der GroRRe des
Tieres abhangt (Abb.13). Das ist eigentlich einleuchtend, denn
Macoma balthica ist kaum in der Lage, Partikel einzusaugen, deren
Durchmesser grofler als das Lumen des Ingestionssiphos 1ist. Es
findet also doch eine Partikelselektion nach der GroRe statt, die
aber nicht auf eilnem aktiven Auswahlmechanismus des Tieres,
sondern auf dem Verhaltnis von Siphodurchmesser zu Korngrofenver-
teilung basiert. Wenn alle untersuchten Tiere - auch die kleine-
ren - In der Lage sind, auch die groten vorhandenen Partikel
aufzunehmen, ist eine Selektion naturlich nicht gegeben. Genau



dieser Sachverhalt scheint bei den Ergebnissen von Hylleberg
& Galluci (1975) und Seif & Jumars (1988) vorzuliegen.

4.3.3.2. Interaktionen von Macoma balthica mit anderen Arten.

- Meiofauna

In meinen Besiedelungsexperimenten EXF1-A und EXF1-B konnte ich
keinen Zusammenhang zwischen der Anzahl adulter Macoma bal.-fc.hica
und der Abundanz von Meiofaunaorganismen feststellen. Ich verwen-
dete allerdings ein 0,25mm-Sieb und wertete auch nur zwel Gruppen
(Nematoda, Harpacticoidea) quantitativ aus, so dall ich nur eilnen
kleinen, wenig repréasentativen Ausschnitt der Meiofauna ezrfaEt
habe.

Reise (1983) hingegen konnte =zeigen, dall Macoma balthica im
Wattenmeer die Meiofauna hinsichtlich Abundanz, Artenspektruxn und
vertikaler Verteilung beeinflult. Insbesonders Turbellaria zeigen
eine deutliche positive Reaktion auf die Anwesenheit von
Macoma balthica. Reise (1983) nimmt an, dafl dieser Effekt auf dem
standigen Wassertransport durch die Muschel beruht, der lokaH. den
Sauerstoffgehalt und die mikrobielle Aktivitat im Sediment stei -
gert. Die Abundanz von Ostracoden wurde 1In EXxperimenten von
Bonsdorff et al. (1986) durch die Anwesenheit von M. balthica
erhoht.

- Makrofauna

Die Auswertung der beiden Besiedelungsexperimente weist darauf
hin, das die Besiedelung durch Makrobenthos auf unterschiedliche
Weise erfolgte. EXF1-A wurde haupséchlich durch Larven besiedelt,
wahren EXF1-B sowohl aktiv (errante Polychaeten, Crustaceen. ) als
auch passiv (Mollusken) durch altere Tiere besiedelt wurde (siehe
Abschnitt 4.2.) .

Beide Experimente zeigen deutlich, dall der EinfluR von Macoma
balthica auf die Besiedelung ansonsten azoischer Flachen durch
Makrofauna beschrankt ist. Die Anwesenheit von Macoma bal thica
hatte auf die Abundanz von juvenilen Mollusken (0,25mm-Frakt ion) ,
von Polydora guadrilobata und von Capitella capitata einen



signifikanten negativen Einflull (siehe Tab.16).

Welche Ursachen kann es fur diese Beziehungen geben?

Im Hinblick auf Capitella capitata handelt es sich eventuell um
ein Artefakt, daR auf dem verwendeten 6x6 Kasten beruht. Das
Sediment in den einzelnen Feldern war in den unteren Zentimentern
wahrend der Exposition anoxisch geworden, wund 2zwar - nach
Augenschein - um so mehr, je geringer die Anzahl der eingesetzten
Macoma balthica war. Der EiInflu3 von Macoma balthica auf die
Durchluftung des Sediments konnte hier eine direkte Beziehung zu
Capitella capitata Vortauschen.

Die im Experiment EXF1-A gefundenen Juvenilen Mol lusken
(Macoma balthica. Cardium sp., Corbula qibba. Arctica islandica)
rekrutieren sich durch pelagische Larven. Macoma balthica zer-
wihlt mit dem Ingestionssipho standig die obersten Millimeter des
Sediments und kann dabei Partikel bis etwa 0,50 mm Durchmesser
aufnehmen (siehe oben), was im Bereich der Grole vieler siedeln-
der Larven liegt (siehe z.B. Muus 1973) . Sowohl die stéandige
Storung des Sediments als auch die mogliche Ingestion von frisch
gesiedelten Muscheln kann deren Mortalitdt erhdohen. Eingesaugte
Larven werden wohl nicht gefressen, da sie zu gro3 sind, aber
wahrscheinlich werden sie beschadigt (siehe 2z.B. Mileikovsky
1974) . Auch Bonsdorff et al. (1986) fand, das Macoma balthica die
Rekrutierung von Muscheln (Cardium glaucum. M. balthica) negativ
beeinflulRt.

Es stellt sich allerdings die Frage, wie die anderen, in den
beiden Experimenten in groferen Anzahlen gefundenen Arten dieses
Problem vermeiden.

Der negative Effekt der Sipho-Aktivitdt nimmt wahrscheinlich mit
der Grofle der betroffenen Tiere ab. Grundsatzlich gibt es also
zwel Moglichkeiten, diesen negativen Effekt zu minimieren. Entwe-
der die Imigration erfolgt in einem fortgeschrittenen Entwick-
lungsstadium ¢ 0,5 mm), oder das Groenwachstum aus der Ge-
fahrenzone heraus erfolgt an einem Ort, auf den Macoma nicht
einwirken kann.

Die einfachste Stategie ist, als adultes Tier zu imigrieren, wie
einige der erranten Polychaeten (Anaitides sp., Eteone longa,



Harmothoe sp. , Streptosyllis websterti) oder wie Crustaceen
Gastrosaccus spinifer und Amphipoden).

Aktive und passive Immigration adulter Tiere werden Im Abschinitt
"Horizontale Besiedelung™ ausfiuhrlich behandelt.

Eine weitere Moglichkeit bietet Brutpflege. Bei Amphipoden und
Mysidaceen entwickeln sich die Jungtiere im Marsupium des Weib-
chens und gelangen erst nach vollstandiger Entwicklung 1in das
freie Wasser. In meinen gesamten Proben habe ich daher auch nur
sehr wenige Crustaceen in der 0,25mm-Fraktion gefunden.

Pygospio elegans 1ist die iIm Experiment EXF1-A am haufigsten
gefundene Art (56 Ind./100cm2 = 5600 Ind./m2), 1ihre Abundanz
wurde von Macoma balthica nicht nachweisbar beeinflul3t. Pygo-
spio eleqans hat das Experiment EXF1-A wahrscheinlich durch
demersale Larven besiedelt, die bei der Ankunft schon um 1, 0 mm
lang waren, und die sich durch den Bau einer RO6hre zusatzlich
schiutzten. Die generelle Bedeutung dieser Vermehrungsstrategie

wird im Abschnitt "Pygospio elegans'. diskutiert werden- Im
Gegensatz zu mir fand Reise (1983) beil Experimenten im Nordsee-
Watt, dalR Macoma balthica eine starke negative Wirkung auf

Pygospio eleqans hat. In seinen Versuchen betrug nach 30 Tagen

die Abundanz von Pyqospio elegans 1in den Kontrollen 410
Ind./100cm2 in den Experimenten mit Macoma balthica nur 110
Ind./100cm2 . Dafiur gibt es zwei Erklarungen: Zum einen war die

Abundanz von Macoma balthica mit 34 Ind./100cm2 von <ca. 1 2 mm
Lange (das enspricht 1770 cm2 Ingestionsftlachel!) extrem hoch, zum
anderen ist es moglich, dall Pygospio elegans diese Experimente
vor allem durch pelagische Larven besiedelt hat, die aufgrund
ihrer geringen GroRe starker von Macoma balthica beeinf Tul3t
werden.

Weitere Arten, die haufiger auftraten und nicht von Ma coma
balthica beeinflulRt wurden, sind die sedentaren Polychaeten
Arenicola marina ((uvenile Tiere bis 10 mm Lange) , Arier idea
jeffrevsii und Spio filicornis. Ich nehme an, dalBR die Larven
dieser Arten sich durch rasches Eingraben, im Fall von Spio
filicornis zudem durch den Bau einer Ro6hre dem Zugriff von

Macoma balthica entzogen haben.



Die bisherigen Uberlegungen erklaren aber noch nicht vollstandig,
warum von den Spioniden Polvdora quadrilobata, aber nicht Pygo-
spjo elegans und Spio filicornis von Macoroa balthica beeinflul3t
werden, obwohl alle drei Arten Rohren bauen. Eine mogliche
Ursache hierfiur konnte sein, dall Polydora quadrilobata Im Gegen-
satz zu den beiden anderen Arten zum ROhrenbau Detritus-Partikel
und nicht Sandkdérner verwendet. Zum einen kann die Ingestions-
aktivitat von Macoma balthica dazu fuhren, dalR die Anzahl feiner
Partikel so gering ist, dall Larven von Polvdora quadrilobata
diese Flachen meiden, zum anderen koénnen die Rohren juveniler
Polydora quadrilobata einfach nicht stabil genug sein, um der
Sipho-Aktivitat von Macoma balthica zu widerstehen.

Der EinfluR von Macoma balthica auf die Struktur der makroben-

thischen Lebensgemeinschaft auf dem Gabelsflach beschrankt sich

nach den vorliegenden Ergebnissen auf die Rekrutierung von

Mol lusken und einiger Polychaeten-Arten durch pelagische Larven.

Diese Larven sind wahrend des Durchlaufens des Meiofauna-GrofRen-

bereichs der Ingestionsaktivitat von M. balthica ausgesetzt.

Gallagher et al. (1983) fanden bei Besiedelungsexperimenten nur

zwei signifikante Effekte von M. balthica. die Rekrutierung von

Hobsonia florida (rohrenbauender Polychaet) wurde gefdrdert, die

von Tanais sp. (réohrenbauende Crustacee) wurde gehemmt. Die

Autoren nehmen an, dall die Juvenilen von Tanais sp. wegen der

Ingestions—-Aktivitat von Macoma balthica emigriert sind, die

positive Wirkung von Macoma balthica auf Hobsonia florida wird

von ihnen leider nicht diskutiert.

Generell scheinen die Interaktionen von Macoma balthica mit

anderen Arten auf zwei Mechanismen zu beruhen:

- Durch Veranderung der chemischen Verhaltnisse im Sediment
werden Abundanz und Artenzahl von Mikro— und Meiofauna positiv
beeinflulRt.

- Durch die Ingestions-Aktivitat wird die Rekrutierung bestimmter
Gruppen der Makrofauna, insbesonders die von Muscheln mit
pelagischen Larven, negativ beeinflul3t.



Die Ingestions-Aktivitat von Macoma balthica ist eine potentielle
Ursache intraspezifischer Wechselwirkungen, wenn sich die Inges-
tionsflachen benachbarter Individuen Uberlappen. Im folgrex~i.cten
will ich untersuchen, ob die vorliegenden Ergebnisse Hinweise auf
zwei Interaktions-Mechanismen von besonderer Bedeutung geben:

- Konkurrenz um Ingestionsflache bzw. Nahrung zwischen all-len

Individuen einer Population.
- Negative Wirkung der adulten Individuen auf die Rekrutieirung

der Art.
4.3.3.3.1. Konkurrenz um Ingestionsflache bzw. Nahrung

Mit Hilfe eine Langen-Haufigkeits-Verteilung und der empiriscrlaen
Beziehung zwischen Tierlange und Ingestionsfldche kann die poten -
tielle Gesamt-Ingestionsflache (= Ingestionsfléache aller Indivi -
duen pro Flache) von Freilandpopulationen von Macoma balthica
berechnet werden. Ich habe dies mit den Daten von drei verschie-
denen Populationen durchgefihrt, mit den zusammengefallten Daten -
satzen TRS1 und BOX1 vom Gabelsflach (Juni 1986) , mit Daten einer
Station vor dem Schoénberger Strand (12m Wassertiefe, Juni 1983,
Station Schonberg) und mit Daten von der Station Schleiminde (6m
Wassertiefe, Mai und Juli 1982). Die beiden letzten Stationen
waren Teil meiner Diplomarbeit (Brey 1984), die Langen-HauJEig-
keitsdaten wurden bisher noch nicht verdffentlicht.

Auf dem Gabelsflach betrug die Abundanz von Macoma balthica 9 09
Ind./m2, bei Schonberg 598 Ind./m2 und auf der Station Schleil-
minde 2322 Ind./m2 . Die Gesamt-Ingestionsflache (24h, Summe aller
Tiere) betrug 27230 cm2/m2 (Gabelsflach), 31850 cm2/m (Schdénberg)
und 26090 cm2/m2 (Schleiminde), sie ist demnach um einen FaKtor
von 2,6 bis 3,2 groler als die zur Verfigung stehende Flache.

Die hier berechneten Gesamt-Ingestionsflachen sind aufgrund der
ungeklarten Frage der Obertragbarkeit von Laborbefunden auf
Freilandbedingungen etwas unsicher. Dennoch sind sie in 2zwel-
facher Hinsicht eiln starkes Indiz fur intraspezifische Konkurzarenz



um Ingestionsflache bzw. Nahrung: Einerseits sind die Werte fir
alle drei Populationen nahezu gleich, was darauf hinweist, danR
eine Obergrenze der Gesamt-Ingestionsfliehe existiert, der die
untersuchten Populationen schon recht nahe sind. Andererseits ist
die Gesamt-Ingestionsflache zweil- oder dreimal groBer als die

verfugbare Flache, wodurch sich die Ingestionsfldchen einzelner
Individuen zwangslaufig Uberlappen.

Wie im Abschnitt 3.4.3. schon diskutiert wurde, zeigt Macoma
balthica auf dem Gabelsflach ein in Richtung regelmallig tendie-
rendes Verteilungsmuster, das als Reaktion auf die intraspezi-

fische Konkurrenz um Sedimentoberfldache iInterpretiert werden
kann.

4.3.3.3.2. Negative Wirkung adulter Individuen auf die
Rekrutierung der Art

Abb.15 zeigt die Langen-Haufigkeits-Verteilungen und die zugehor-
igen Verteilungen der Ingestionsflachen pro Langenklasse fir die
drei untersuchten Populationen (Gabelsflach, Schonberg, Schlei-
jninde). Die drei Populationen zeigen deutliche Unterschiede: In
der Schleiminde-Population dominieren deutlich junge, bis etwa
3 mm lange Individuen, die wahrscheinlich alle der Altersklasse 0O
(d.i. Tiere, die im gleichen 3ahr rekrutiert haben) angehéren.
Auf dem Gabelsflach ist die Anzahl junger Tiere geringer, dafir
zeigen die Langenklassen von 10 bis 16 mm hohe Abundanzwerte. In
der Population von Schonberg sind bis 6 mm L&nge uUberhaupt keine
Tiere vorhanden, das Maximum Ffindet sich ahnlich wie auf dem
Gabelsflach im Llngenbereich 10 bis 15 mm. Ahnliche Verteilungen
habe ich auch auf anderen Stationen gleicher Wassertiefe in der
Kieler Bucht gefunden (unvertoffentlichte Daten).

Um aus den vorliegenden L&ngen-Haufigkeits—Verteilungen auf die
Altersstruktur der Populationen schliellen zu kénnen, wird eine
Wachstumsfunktion bendétigt. Nach Bachelet (1980), Vogel (1959)
und eigenen, unveroffentlichten Berechnungen laRt sich das Wachs-

tum von Macoma—balthica iIn der Kieler Bucht mit der von Berta-—
lanffy-Funktion



Abb. 15 L&ngen Haufigkeitsverteilungen und Ingestionsflachen v on
drei Macoma balthica-Populationen (Tiere >= 1 mm Lange > -
A: Schleiminde 6m, Mai/Juli 1982
2322 Ind./m2 ; Gesamt-Ingestionstlache (24h): 26090 c=m2/m2
B: Gabelsflach 12m, Juni 1986, Datensatze BOX1 und TRS1
909 Ind./m2; Gesamt-Ingestionsflache (24h): 27230 <=rm2/m2
C: Schonberg 12m, Juli 1983
598 Ind./m2; Gesamt-Ingestionsftlache (24h): 31850 c=in2/m2



Lt =L- * @ - e~k**); L-= 20mm, k= 0.30
angenahert beschreiben. Damit ergeben sich fur die Altersklassen
Akl bis Ak7 mittlere L&ngen von 5,2; 9,0; 11,9; 14,0; 15,5; 16,7
\ind 17,6 mm.
In der Population auf dem Gabelsflach sind demnach die Alters-
klassen AkO, Akl und Ak2 im Vergleich zu den alteren Tieren (@b
Ak3) deutlich unterreprasentiert. In der Population der Station
Schonberg fehlen die Altersklassen AkO und Akl vollig. Dafur gibt
es mehrere moégliche Ursachen:
- Starke Schwankungen in der Rekrutierung (Anzahl siedelnder
Larven) von Jahr zu Jahr.
- Hohe Mortalitat juveniler Tiere durch physikalische Stdrungen
oder Wegfral.
- Negative Wechselwirkungen zwischen adulten und juvenilen Macoma
balthica

Die absolute Anzahl rekrutierender Larven hangt bei Arten mit
pelagischer Entwicklung sowohl von der Anzahl der befruchteten
Eier als auch von der Sterblichkeit der sich entwickelnden Larven
im Plankton ab. Diese Sterblichkeit ist generell sehr hoch (weit
Uber 90%, siehe Thorson 1966 oder Mileikovsky 1971) . Sie kann

Tab.17 Macoma balthica: Daten zur Populationsstruktur (1982) .
4 Tiefenprofile, 14 Stationen, Kieler Bucht (Brey 1984) .

Tiefen- Wassertiefe Sedimgerttamteil Apundanz Biomasse Gewicht
profil m < 25 mm % N/m2 gAFDW/m2 mg/Ind.
1 10 34 1681 3.253 1.94

12 53 803 2.963 3.69

14 53 538 2.121 3.94

2 6 13 98 1.631 16.64

8 34 1274 3.360 2.64

10 93 1145 3.0064 2.68

12 83 849 10.333 12.17

3 6 13 98 1.631 16.64

10 20 1343 6.351 4.23

12 9 1371 10.484 7.65

14 40 2033 17.140 8.43

4 6 82 2341 2.686 1.15

10 10 267 3.024 11.33

14 8 156 2.067 13.25



zudem von Jahr zu Jahr unterschiedlich sein, wobei das
Nahrungsangebot Tfur die Larven und der FralRdruck durch Rauber® die
bestimmenden Faktoren sind. Gray (1984) fuhrt Populationsstru. Jctu-
ren der hier vorliegenden Art vor allem auf zeitliche Schwan. Jcun-
gen in der Anzahl siedelnder Larven zurick.

Tab.17 zeigt, dall das mittlere Gewicht von Macoma balthica im
Sommer 1982 auch auf eng benachbarten Stationen eines Tiefeniaro-
fils sehr unterschiedlich sein konnte. Daraus kann man schlielRen,
dal auch die Altersstruktur der Populationen sehr unterschiedHich
war. Auch wenn die pelagischen Larven einer Art in der Kieler
Bucht an bestimmte Wasserkorper gebunden sind (siehe Banse 1755)
und daher die Anzahl siedelnder Larven grofraumig sehr un.t.er-
schiedlich sein kann, ist nicht anzunehmen, dalR dies fir Statio-
nen, die nur wenige hundert Meter auseinander liegen, von Beeileu-
tung ist. Daher sollte die Altersstruktur von Macoma baltfr-~ <a-
Populationen zur gleichen Zeit auf benachbarten Stationen sehr
dhnlich sein, wenn die Anzahl der siedelnden Larven der entsctiei-
dende Faktor ware. Das ist aber, wie Tab.17 zeigt, nicht der
Fall.

Macoma balthica lebt, wie zu Beginn diskutiert wurde, in einem
vor allem hydrodynamisch kontrollierten Lebensraum. Bestimmte
Wetterlagen konnen zu teilweise erheblichen Umlagerungen cles
Sediments (Rippelbildung) fihren. Auf der anderen Seite kann s ich
Macoma balthica nicht beliebig tief in das Sediment eingraben , da
sie mit ihrem Sipho die Sedimentoberflache abtasten muB. Aus den
Daten von Reading & McGrorty (1978) kann man ableiten, dal} foar
Macoma balthica die maximale Eingrabtiefe mit der Schalenléaknge
korreliert ist, was sich durch die limitierende Wirkung der L&nge
des Siphos erklaren lakt. Da kleine Tiere sich nicht so tief in
das Sediment eingraben koénnen wie grolRe (da sonst der Sipho ni_ cht
mehr bis zur Sedimentoberflédche reichen wirde), sind sie sturimin-
duzierter Erosion vor allem Im Winter besonders stark ausgeset- zt.
Dabei ist nicht so sehr das langfristige Mittel der Erosions er-
eignisse von Bedeutung, sondern es kommt auf die Starke einzel Xxier
Ereignisse an. Ein einziger starker Sturm ist theoretisch in <3er



Lage, mehrere Zentimeter Sediment zu erodieren, die freigespilten
Tiere zu verdriften und damit eventuell ein oder zwei Altersklas-
sen von Macoma balthica nahezu vollstandig zu eliminieren.
Allerdings zeigen die Daten in Tab.17 keinen eindeutigen Zusam-
menhang zwischen mittlerem Gewicht und der Wassertiefe oder nmit
dem Sedimentanteil < 0,25 mm, was der Fall sein sollte, wenn
hydrodynamische Einflisse der entscheidende Faktor sind.

Eine zweite Erklarung fir die starke Dezimierung einer Alters-
klasse kann eine ungewdhnlich hohe Abundanz benthischer Rauber,
wie z.B. Crangon crangon (siehe Moller & Rosenberg 1983, Olafsson
1988) oder juveniler Plattfische (siehe Pihl 1982) sein. Ober die
Wirkung benthischer und demersaler Rauber im Flachwasser der
Kieler Bucht gibt es jedoch nahezu keine Informationen, daher
kann ich 1hre Bedeutung fir die Mortalitat juveniler Macoma
balthica hier nicht kléaren.

Woodin (1976) stellte die Hypothese auf, dal negative Interaktio-
nen zwischen Adulten und siedelnden Larven bei Arten, die mehrere
Jahre alt werden konnen, zu einer von bestimmten Altersklassen
dominierten Populationsstruktur fihren sollten, weil die adulten
Tiere die erfolgreiche Rekrutierung einer neuen Altersklasse
verhindern. Im Tfolgenden will ich diskutieren, ob die auf dem
Gabelsflach und auf der Station Schonberg gefundenen Lan-
gen (« Alters)-Haufigkeits-Verteilungen, die ein deutliches Maxi-
mum alter Tiere zeigen, als Altersklassen-Phdnomen (sensu Woo-
din 1976) interpretiert werden konnen. Wenn sich diese Vermutung
bestatigt, mull zudem geklart werden, warum dieses Pha&nomen in der
Population von Schleiminde nicht auftritt.

Der negative Einflul adulter Individuen von Macoma balthica auf
die Rekrutierung der eigenen Art ist nachgewiesen. Meinen Ergeb-
nissen zu Folge hat Macoma balthica einen negativen Einflul auf
juvenile Muscheln, dieser Effekt ist mit der Dichte der adulten
Individuen korreliert (siehe Abschnitt 4.3.3.2.). Bons-
dorff et al. (1986) zeigten, dall die Mortalitat der neu rekru-
tierenden Altersklasse von Macoma balthica durch die Anwesenheit
adulter Individuen um 50% erhéht wird, zudem wird das Wachstum



der juvenilen Tiere gehemmt. Beukema (1982) schloll aus Abundanz-

und Biomassedaten von Macoma balthica aus dem Wattenmeer & t>en-

falls auf eine negative Wirkungen der Adulten auf den Rekru. eft.ie-
rungserfolg. Olafsson (1988) fand allerdings keinen derartigen

Effekt.

Man kann wohl davon ausgehen, dall dieser negative Einflul3 von

Macoma balthica auf den Rekrutierungserfolg mit der Ingesti ons-

Tatigkeit der Adulten zusammenhangt.

Dieser Zusammenhang kann auf verschiedenen, weiter oben S «z:hon

angesprochenen Mechanismen beruhen:

- Die Ingestionssiphone aller adulten Tiere wihlen stéandig die
obersten Millimeter des Sediments um und produzieren <Il-a.mit
eine dauernde physikalische Storung.

- Es besteht eine direkte Nahrungskonkurrenz zwischen adulten und
Juvenilen Tieren.

- Bel der Metamorphose haben die Larven von M. balthica «eine
Lange von 0,25 - 0,34 mm (Rumohr 1980). Adulte Tiere mit znehr
als 8 mm Lange konnen Partikel einsaugen, die (groélier als
0,25 mm sind (Abb_M4) . Juvenile Tiere kdénnen demnach von Acflul-

ten eilngesaugt werden. Je grolRer das adulte Tier ist, desto
langer besteht Ffur die Juvenilen die Gefahr, eingesaugt zu
werden.

Die Starke des Effekts der adulten Tiere ist in jedem Fall dixr-ekt
proportional der Gesamt-Ingestionsflache und damit auch der
Tierlange, der negative Effekt durch Einsaugen der Juvenilen
setzt aber erst bei Adulten mit mehr als 8 mm L&ange ein.

Im Experiment EXF1-A sind sowohl die Gesamtlange als auch clie
Gesamt-Ingestionsflache der adulten Macoma balthica gut mit
der Anzahl von juvenilen Muscheln korreliert, so dal nicht Jclar
ist, welcher der beiden Faktoren der wichtigere ist. Die zusatz-
liche Verwendung von Tieren < 8 mm h&tte diese Frage eventiaell
klaren koénnen.

Da die Ingestions-Aktivitat der adulten Tiere eine bestimmte
Flache betrifft, die vollig unabhéangig von der Anzahl der c3.ort
siedelnden Larven ist, hangt die Oberlebenschance einer einzelnen

Larve nicht von der Gesamtzahl an Larven, sondern nur von der



Gesamt-Ingestionsflache der Adulten ab.

Die bisherigen Uberlegungen sind aber nur dann vollig richtig,
wenn die Ingestions-Aktivitat Uber den gesamten Lebensraum kon-
stant 1ist. Eine fleckenhafte Verteilung der Adulten kann dazu
fihren, das an manchen Stellen die Ingestions—-Aktivitat gering
oder garnicht vorhanden ist, wodurch stets eine groRere Anzahl
von jJuvenilen Tieren Uberlebt (siehe Gray 1985).

Meine Analysen der Verteilungsmuster von Macoma balthica zeigen
aber einen Trend in Richtung regelmdlRige Verteilung (siehe
Abschnitt 3.1.). Bedenkt man zudem die horizontale Mobilitat
dieser Art (siehe z.B. Bonsdorff 1984), so kann man annehmen, dal
die Ingestions-Aktivitat relativ gleichmdllig verteilt ist.

Ob unter den bisher diskutierten Voraussetzungen Adult-Juvenil-
Interaktionen die Altersklassen-Verteilungen erzeugen und stabi-
lisieren konnen, wie sie in den Populationen vom Gabelsflach und
der Station Schonberg vorliegen (Abb.15), kann nur durch ein
Simulationsmodell geklart werden, das Wachstum, Sterblichkeit,
Wirkung der Ingestionsaktivitat und weitere Parameter beinhaltet.
Ein derartiges Modell soll hier aber nicht erstellt werden, ich
will nur einige grundsatzliche Fragen klaren.

Ein besonderer Aspekt der Gabelsflach- und Schdénberg-Populationen
ist, dall nicht nur eine, sondern dal mehrere aufeinanderfolgende
Altersklassen (Ak3+) dominieren. Die Altersklassen AkO, Akl und
Ak2 sind hingegen nur in geringen Anzahlen oder garnicht vertre-
ten.

Eine derartige Struktur mit mehreren aufeinanderfolgenden starken
Altersklassen kann nur dann durch Wechselwirkungen zwischen
Adulten und Juvenilen entstehen, wenn der negative Einflull der
Altersklasse Akl auf die Rekrutierung schwach oder garnicht
vorhanden ist. Ist das nicht der Fall, dann kdbnnen zwei starke
Jahrgange nicht direkt aufeinander folgen, sondern es entsteht
ein mit einer Phase von zwei Jahren oszillierendes System
schwacher und starker Altersklassen, wie z.B. von Brock ((1980)
fur Cardium edule beschrieben.

Wenn der negative Effekt der adulten Tiere auf die Rekrutierung

auf den Mechanismen "Storung”™ und ‘‘Nahrungskonkurrenz'™ beruht,



hat auch die Altersklasse Akl einen starken Einflul3. Far clas
"Einsaugen der Juvenilen” ist diese Altersklasse jedoch ohne
Bedeutung, da ihre mittlere Lange (5,2 mm) deutlich unter 3 nn
liegt. Erst die Altersklasse AK2 ist in der Lage, juvenile Ti_ere
einzusaugen. Erhohte Mortalitédt durch "Einsaugen von Juvenil, en"
ist also ein Mechanismus, durch den theoretisch eine Popxila-
tionsstruktur mit mindestens zwei aufeinanderfolgenden domini. er-
enden Altersklassen entstehen kann.

4.3.3.3.4. Der Stellenwert intraspezifischer Wechselwirkungen

Populationsdynamische Ph&nomene lassen sich nur selten auf ei nen
einzigen Wirkmechanismus zuruckfiuhren. Auch in dem hier dis lau-
tierten Fall der Adult-Juvenil-Interaktionen von Macoma baltlx ica
scheinen verschiedene Prozesse miteinander verknUpft zu sein. Es
ist z.B. moglich - und auch wahrscheinlich - dal die Mechanismen
"Storung”, '"Nahrungskonkurrenz™ wund "Einsaugen von Juvenil en"”
zusammen auftreten und sich addieren. Den gemeinsamen Eff ekt
dieser drei Mechanismen kann ich leider nicht abschatzen, da 1i1ch
hierfiur zumindest deren relative Bedeutung (im Vergleich zueinan-

der) kennen miuflite.

Wie lassen sich nun die Unterschiede in der Populationsstruictur
von Macoma balthica auf den Stationen Gabelsflach, Schénberg und
Schleiminde erklaren? Zwei Erklarungen erscheinen mir besonders
plausibel: Der EinfluR adulter Individuen auf die Rekrutieru*nig,
also ein echtes Altersklassen-Phé&nomen, und der Einflu3 hydrocfly-
namischer Storungen, d.h. Sterblichkeit durch Erosion.

Die Abbildung der Ingestionsflache pro Léangenklasse (Abb. 3.5)
zeigt, dal in der Schleiminde-Population die kleinen, jJjungen
Tiere den grollten Anteil an der Gesamt-Ingestionsflache haben,
wahrend in den beiden anderen Populationen die Tiere uber 10 mm
den grolten Anteil haben. Schlie3t man die Langenklassen bis 8 mm
von der Berechnung der Gesamt-Ingestionsftlache aus, so ergeben
sich deutliche Unterschiede: Die Anzahl der Tiere >= 8 mm betréagt
130 Ind./m2 auf der Station Schleiminde, 460 Ind./m2 auf dein



Gabelsflach und 580 Ind./m* fur die Schoénberg-Population. Die
entsprechenden Gesamt-Ingestionsflachen betragen 6580 cm2/m2 ,
23140 cm*/ml und 31390 cm2/m2 . Diese Unterschiede sind ein Indiz
fir einen weitaus starkeren Effekt der Adulten auf die Juvenilen
in den Populationen von den Stationen Gabelsflach und Schoénberg.
Es bleibt allerdings die Frage, wodurch die notwendigerweise
héhere Mortalitat adulter Tiere in der Population von Schleiminde
verursacht wird.

Die Station Schleiminde ist im Gegensatz zum Gabelsflach und
zu Schonberg durch ihre Lage an der Ostkiste gut gegen die in der
Kieler Bucht vorherrschenden Stirme aus westlicher Richtung
geschitzt. Dies kann ein wichtiger Faktor fir eine geringere
Sterblichkeit kleiner Tiere sein. Olafsson (1988), der zwei
Macoma-Populationen an der Sudkiste von Schweden untersuchte,
halt hydrodynamische Einflisse fir den bestimmenden Faktor des
Rekrutierungserfolges. Die Nahrungs-Konkurrenz zwischen Adulten
und juvenilen beeinflullt nach seinen Ergebnissen nur das Wachs-
tum, nicht aber die Sterblichkeit der juvenilen Macoma balthica.

Die bisherige Diskussion hat gezeigt, dall intraspezifische Wech-
selwirkungen - Konkurrenz um Ingestionsflache bzw. Nahrung und
negative Beeinflussung der Rekrutierung durch die Adulten - Fir
die Populationsstruktur von Macoma balthica von Bedeutung sein
kénnen. Es scheint aber, dafl diese Wechselwirkungen neben hydro—
dynamischen Einflissen, Raubern und der pelagischen Larvenphase

nur einer von vielen Faktoren ist, die in schwer zu analysieren-
der Weise Zusammenwirken.



Der Spionide Pygospio elegans ist der bestandsbildende Polychaet
mittel- und feinsandiger Gebiete der Kieler Bucht (siehe Br ey
1984) . Auf dem Gabelsflach fand ich im Jahresmittel etwa 130 00
Ind./m2, Im Sommer kann diese Art 50000 Ind./m2 (0,50mm Fraktion)
erreichen (siehe Abschnitt 3.3.1.).

Pygospio eleqans erndhrt sich von Material, das auf der Sediment.-
Oberflédche liegt und mit den Tentakeln zur Mundoffnung trans -
portiert wird. Nach Hempel (1957) wird Im Freiland an der Spit zze
der Ro6hre ein Filternetz gebaut. Bei bestimmten Strdémungsver-
haltnissen kann diese Art auch zum Suspensionsfressen mittels der
Tentakel Ubergehen (Taghon et al. 1980, Dauer et al. 1981).

Das Tier selbst wohnt in einer geraden oder verzweigten ROhre,
die aus verklebten Sandkérnern besteht. Rohrenbau und Nahrungs-
aufnahme wurden von Hempel (1957) ausfihrlich beschrieben. Abb. H.6
zeigt ein Exemplar von Pygospio elegans beim Absuchen des Sedi -

ments mit den Tentakeln.

Abb. 16 Pygospio elegans: Abtasten der Sedimentoberflache mit den
Tentakeln. Der Durchmesser der ROhre betragt etwa 1 mm.



Pygpspio elécrans gehdért zu den hemisessilen Arten unter den
Spioniden, d.h. adulte Individuen konnen i1hre Rohre verlassen und
an einer anderen Stelle eine neue ROhre bauen (siehe 2z.B.
Pauchald & Jumars 1979).

Pygospio elegans verfugt Uber ein &uRerst variables Repertoir von
Vermehrungsstrategien, das von asexueller Fragmentation bis zu
einer mehrwochigen pelagischen Larvenphase reicht (Rasmussen
1953, Hobson & Green 1968, Anger 1984).

Gray (1984) rechnet diese Art zu den "klassischen Opportunisten”
wie Caoitella capitata und Polydora ciliata.

4.4_.1. Untersuchungen zur Okologie von Pygospio elegans

Fur die Fragestellung dieser Arbeit sind drei Aspekte der

Okologie von Pygospio elegans von besonderem Interesse:

- Die "Aktionsflache™, d.i. die Flache, die ein Tier mit seinen
Tentakeln bestreichen kann.

- Quantitative Aspekte des Rohrenbaus, vor allem im Hinblick auf
die Bedeutung der Ro6hren fir die Sedimentstabilitat.

- Interaktionen zwischen Pygospio elegans und anderen Makrozoo-
benthosarten.

4.4.1.1. Die AktionsfTlache der Tentakel von Pygospio elegans

An der Station Gabelsflach wurde eine PVC-Schale mit den Malen
41 x 32 cm etwa 4 cm hoch mit Sediment gefullt, das zuvor mit
1 mm Maschenweite gesiebt worden war, um grofBere Tiere zu
entfernen. Aus zwei VanVeen-Greifern entnahm ich dann Sediment
von den obersten 3-5 cm und verteilte es gleichmalRig 1in der
Schale. Mit bloRRem Auge sichtbare Individuen anderer Arten wurden
herausgesammelt. Im Labor liel3 ich die Schale einen Tag stehen.
In dieser Zeit setzten sich auch die feineren Sedimentanteile ab
und die in der Schale enthaltenen Pygospio elegans sammelten
diese feinen Partikel um ihre Roéhren, so dalR um jede ROhre ein
runder, "leergefegter” Hof entstand.

Der Radius dieser Aktionsfldche wurde an 50 zufallig ausgewahlten



Individuen unter dem Binokular gemessen. Diese Untersuchung wurde
zweimal, am 19.06.86 und am 15.07.87 durchgefihrt.

Weiterhin beobachtete ich das Verhalten einzelner Tiere bei der
Nahrungsaufnahme, wobei ich als Futter Rotalgenpulver (Partikel-
groRe <= 0,25 mm; getrocknete Rotalgen, mit Kugelmihle gemahlen >

benutzte.
4.4.1.2. Laboruntersuchungen zum R6hrenbau von Pyqgospio elegans

Auf der Station Gabelsflach gewonnenes Lebendmaterial wurde in.
PVC-Becken bis zur weiteren Verwendung gehaltert.

Fur die Versuche zum R6hrenbau verwendete ich Rollrandglaschera.
der MaBe 45 x 23 mm (15 ml Volumen) , die 40 mm hoch mit azoischem
Sediment gefullt wurden. Pro Glaschen wurde jeweils ein Indivi—
duum eingesetzt. Die Tiere wurden fiUr eine vorgegebene Zeit bei.
12°C gehéaltert. Nach Versuchsende trennte ich die ROhren von*
umgebenden Sediment und vermall sie unter dem Binokular, teilweilse?
wurden Trockengewicht und organischer Gehalt bestimmt. Die Wirmer-
wurden in einer Mischung aus Kohrsolin und Ethanol getdtet und
ihre Lange gemessen. Die folgenden Fragen wurden untersucht:

- Wie schnell baut Pyqospio eleqans seine Rohre?

- Wie wird die ROhre angelegt?

- Wird eine bestimmte Sedimentfraktion bevorzugt?

- Welche Beziehung besteht zwischen Rohrenlange und Wurmlange?

Der wichtigste Versuch dieser Reihe wurde mit 130 |Individuen
(2-13 mm Lange) durchgefihrt, die gleichzeitig angesetzt wurden.
An zehn aufeinanderfolgenden Tagen wurden jeweils 13  (bzw. 12)

zuftallig ausgewdhlte Individuen und ihre Rohren vermessen.

4.4_.1.3. Untersuchungen zum Rohrenbau auf Populationsebene

Der Ro6hrenbau im naturlichen Sediment wurde an mehreren Proben-—
satzen vom Gabelsflach und aus dem Westerhever Sandwatt unter-
sucht. Die Proben zweiler Probensdtze wurden in 1 cm Scheiben
geschnitten, die RoOhrensticke heraussortiert, getrocknet und

gewogen, von weiteren Proben wurde nur die Gesamtmenge von Rdhren



bestimmt. Pvqgospio elegans wurde nur gezahlt oder auch gemessen.
Die Ergebnisse wurden auf 100 cm2 umgerechnet.

4.4.1.4_ Interaktionen von Pvqospio elegans mit anderen Arten

Anhand der Verteilungsmuster in den Probensdtzen TRS1 und BOX1
(siehe Abschnitt 3.4.3.) suchte ich nach Hinweise auf Inter-
aktionen zwischen Pygospio elegans und adulten Individuen anderer
Arten.
Der Einflul3 von Pvqospio elegans auf die Besiedelung von zunéchst
faunafreiem Sediment durch andere Arten wurde 1in einem Feld-
experiment (EXF3) untersucht, das im Rahmen einer Semesterarbeit
unter meiner Anleitung in Westerhever durchgefihrt wurde.
- Mullhypothese:

Die Besiedelung durch andere Arten ist unabhangig von der

Anwesenheit adulter Pygospio elegans.
- Alternativhypothese:

Pyqospio elegans beeinflu3t die Besiedelung durch andere Arten.
- Aufbau und Durchfihrung:
Als Experimentalgefale wurden 12,5 cm lange PVC-Rohre mit 27 cm2
Oberflache verwendet. Am unteren Ende waren diese Rohre mit
0,40 mm Gaze verschlossen, am oberen Rand hatten sie einen 2 cm
hohen Kragen aus 0,40 mm Gaze. Die Rohre wurden mit Sediment
gefullt, das durch Sieben 1iIn SulBwasser-Suspension Taunafrei
gemacht worden war.
Nach einem Tag Inkubationszeit in Seewasser wurden adulte Indivi-
duen von Pyqgospio elegans in die Rohre eingesetzt. Es wurden
drei Stufen unterschiedlicher Abundanz angelegt: 0, 30 und 60
Ind./27cm*, das entspricht O, 111 und 222 1Ind./100cm2. Die
Abundanz wvon Pygospio elegans i1n Kontrollproben lag bei 26
Ind./100cm* , so dafl die Abundanzen Im Experiment um den Faktor 4
bzw. 8 Uber den Abundanzen im Feld lagen.
Die Rohre wurden am 08.05.1988 ausgebracht. Die verschiedenen
Abundanzstufen wurden zufallig auf die Gitterpunkte eines Recht-
ecks verteilt und bindig bis zum oberen Rand des Rohrs eingegra-
ben. Der Abstand von Rohr zu Rohr betrug etwa 15 cm.



Nach zwei und nach vier Wochen Expositionszeit wurden Roétiiren
entnommen und gleichzeitig Kontrollproben an gleichen Stel le
gezogen (siehe Tab.18).

Die Proben wurden ungesiebt fixiert und im Labor durch 0,50 mm
und 0,25 mm Maschenweite gesiebt, die Makrofauna wurde bestimmt
und gezahlt.

Fiur die statistische Auswertung wurden die einfache Varitaaz-
analyse, der H-Test, der multiple ungeplante Vergleich v-o0n
Mittelwerten und die Rangkorrelation benutzt.

Tab.18 Einflull adulter Pyqospio eleqans auf Besiedelung.
Versuchsaufbau des Experiments EXF3 iIm Westerhever Watt .
Stufe 0: Kontrollprobe aus Umgebung,
N: Eingesetzte Anzahl adulter P;
Proben-mFlache: 2700" mm2

Stufe 0 1 2 3
N/Probe - 0 30 60
N/100cm2 - 0 111 222
Datum Tag Anzahl Proben

07.05.88 0 5 0 0 0
21.05.88 14 5 8 8 8
04.06.88 28 5 8 8 8

4.4_.2. Ergebnisse
4.4.2.1. Die Aktionsflache der Tentakel von Pygospio elegans

An einzelnen Individuen konnte ich beobachten, dall die Tieacre
nicht nur von der Sedimentoberflache, sondern auch aus der
Wassersaule Partikel aufnahmen, insbesonders dann, wenn das

Wasser bewegt wurde. Dies bestatigt die Befunde von Taghon et al .

(1980) . Zudem konnte ich beobachten, dal die Tiere manchmal nicht
nur die Tentakel aus der ROhre streckten, sondern zur VergroBRer-
ung ithrer Reichweite die Rohre halb verlielRen.

Weiterhin konnte ich beobachten, daR Pygospio elegans keinerlei
Territorialverhalten zeigt. Der kleinste gemessene Abstand zw i -
schen zwei Wohnrdhren betrug 3,5 mm (19.06.86, 42 Ind./100cm2 =
4200 Ind./m2) bzw. 3,9 mm (15.07.87, 38 1Ind./100cm2 = 3800



Ind./»*). Kontakte zwischen Tentakeln verschiedener Individuen
traten haufig auf, Ffuhrten aber nie zu Vermeide-Reaktionen oder
agressivem Verhalten.

Die mittlere Flache des von einem Tier mit seinen Tentakeln
bestrichenen Gebiets betrug 57 mm2 (s =5 u2) bzw. 80 mm2 (s -

6 nun2) .

4.4.2_.2. Laboruntersuchungen zum Rohrenbau von Pygospio elegans

Aus dem zehntéagigen Versuch ergab sich, dal schon nach zwei Tagen
das Verhaltnis Rohrenlange/Tierlange keinen signifikanten Zuwachs
mehr zeigte. Im Mittel betrug dieses Verhaltnis 4,07, d.h. etwa
4 mm ROhre pro 1 mm Tier.
77% der Tiere bauten gerade, am unteren Ende L-formig gebogene
Rohren, 18% bauten zusatzlich eine (4% zwei, 1% drei) Abzweigung
von der Hauptrohre. Die Lange der Tiere betrug 2 - 12 mm. Nur
wenige ROohren reichten bis zum Boden des Versuchsgefalles.
Aus den Daten dieses Versuchs ergibt sich folgende empirische
Beziehung zwischen Rohrenlange Lt und Tierlange Lp (Abb.17) :
Lt = 2,275 + 3,567 * Lp; r2= 0,671; N 127  [mm;mm]
logi) = 0,731 + 0,813 * log(Lr); r2= 0,697; N = 127
Weiterhin wurde die Beziehung zwischen Rohrenlange Lt und

Rohrengewicht (Trockengewicht) Wr untersucht. Hier zeigte ein
lineares Modell die beste Anpassung (siehe auch Abb.18):

We = -2,152 + ,.864 * Lt ; r2= 0,927; N = 94 [mg;mm]
Der Vergleich der KorngrofRenverteilungen von verfigbarem Sediment
und dem iIn die Ro6hren eingebautem Sedimentkdrnern zeigte Kkeine
gravierenden Unterschiede, Pygospio eleqans scheint aber die
Sediment-Fraktionen >0,250mm zu bevorzugen (Tab.19).
Der organische Gehalt des Versuchssediments betrug 0,5%, die von
Pygospio.elegans gebauten Rohren hatten jedoch einen organischen
Anteil von 1,0% (N = 10; 200 R6hren; s = 0,2). Die Zunahme wird
durch den Schleim verursacht, mit dem Pygospio eleqans die
Sedimentpartikel verklebt.
Verlassene Rohren bleiben erstaunlich lange erhalten, nach meinen
Beobachtungen sind leere R6hren auch nach 20 Tagen noch nicht



Abb.17 Pygospio elegans: Beziehung zwischen Roéhrenlange und
Tierlange.
Lt = 2.275 + 3.567 * Lp ; r2= 0.671; N = 127; mm-mm
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Abb .18 Pyqospio eleqgans: Beziehung zwischen Ro6hrengewicht und
Rohrenlange.
Wt = -2.152 + 0.864 * Lt ; r2= 0.927; N = 94; mg-mm
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Tab.19 Vergleich der KorngroRenverteilung des verfigbaren mit der
des von Pvqgospio elegans iIn die ROhren eingebauten Sediments.
Faktor = %Rohren/%Sediment

Laborversuche Westerhever Nov. 87
Sediment Rohren Faktor Sediment Rohren Faktor
Fraktion % % % %
> 500 pm 3.0 10.5 3.5 0.1 0.4 4.0
> 250 um 34.7 43.1 1.2 2.0 2.9 1.5
> 125 pm 58.3 43.3 0.7 74.2 78.8 1.1
> 63 pm 4.0 3.1 0.8 23.7 17.9 0.8
< 63 pm < 0.1 < 0.1 - 5.1 1.3 0.3

Abb. 19 Pvgospio eleqans? Beziehung zwischen Tiergewicht und
Tierlange.
log(Wp) = 0.641 + 1.750 * log(Lr); r2= 0.992; pg-mm
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vollstandig zerfal’en.
Die Beziehung zwischen Tierlédnge Lf und Tiergewicht Wr (Trocken-
gewicht) von Pygospio elegans 1alt sich mit der Gleichung
log(Wr) = 0,641 + 1,750 * log(Lp); r2= 0,992 [ug;mm]
21 Klassen; 289 Ind.
(siehe Abb.19) beschreiben.

4.4.2.3. Der Rohrenbau auf Populationsebene

Tab.20 fallt alle diesen Punkt betreffende Ergebnisse zusammen.

Auf der Station Gabelsflach waren im Juli 1987 im Mittel
5,10 g/7/100 cm2 (s = 1,34) an Sediment iIn den R6hren von Pyqgospio
elegans gebunden. 84% dieser Rohren befanden sich in 0-1 c¢m
Sedimenttiefe, 12% in 1-2 cm Sedimenttiefe, 4% unter 2 cm Tiefe.
Unter 4 cm Tiefe wurden keine R6hren mehr gefunden.

Die Abundanz von Pyqospio elegans betrug 291 Ind./100 cm2 (s =
26) mit einer mittleren L&nge von 5,23 mm (s = 0,74). Pro
Individuum wurde demnach 17,5 mg R6hre gefunden.

Aus der oben angegebenen Beziehung zwischen Ro6hren- und Tierlan.ge
und der Langen-Gewichts-Funktion fir ROhren ergibt sich bei einer
mittleren Tierlange von 5,23 mm/Ind. eine mittlere RO6hrenlarxge
von 21 mm/Ind und ein mittleres Ro6hrengewicht von 16 mg/Ind.

Im Westerhever Watt (21.07.87) reichten die R6hren von Pyqosp io
elegans bis In 6 cm Sedimenttiefe. 51% der ROhren wurde In 0-1 cm
Tiefe gefunden, 32% in 1-2 cm Tiefe, 13% in 2-3 cm Tiefe, der
Rest darunter. Das mittlere Gesamtgewicht der ROhren betrug
8,21 g/100 cm2 (s = 3,16). Bei einer Abundanz von 384 Ind./xn2
ergab sich demnach ein mittleres ROohrengewicht von 21,4 mg/lInd.

Die Lange der Tiere wurde bei diesen Proben nicht gemessen, mit
den in Abschnitt 4.4.2.3. angegebenen Funktionen lalt sich ak»er
ein Schatzwert angeben. 21,4 mg/Ind. Ro6hre entspricht einer
mittleren R6hrenlange von 27,3 mm/Ind, woraus sich fur Pyqgospio
elegans eine mittlere Lange von 7,4 mm errechnet.

Abb .20 zeigt die Verteilung der Rohren Uber die Sedimenttiefe TUur

beide Stationen.



Tab.20 Anteil von Pvqospio eleqans-Rohren am Sediment.
Alle Angaben beziehen sich auf 100 cm2.

Station Datum Anzahl Rohren Max.Tiefe Pygospio mg Rohre
Proben aTG cm N pro Ind.
Gabelsflach 10.07.87 6 5.10 4 291 17.5
23.02.88 4 5.67 - 94 60.6
07.04.88 4 4.38 - 150 29.2
29.04.88 4 1.55 - 77 20.1
01.06.88 4 3.66 - 96 38.0
Westerhever 21.07.87 5 8.21 6 384 21.4
24.11.87 5 9.74 - 638 15.3
26.03.88 5 3.14 - 56 56.0
12.06.88 5 1.50 - 385 3.9

Abb .20 Tiefenverteilung der ROhren von Pyqospio eleqgans im
Sediment.
A: Westerhever, 21.07.1987, Summe = 8,21 gTG
B: Gabelsflach 12m, 10.07.1987, Summe = 5,10 gTG
Waagerechte Striche: Spannweite Minimum bis Maximum.



Tab.20 zeigt auch Veranderungen in der Rohrenmenge mit der
Jahreszeit an den Stationen Gabelsflach und Westerhever. Auf dem
Gabelsflach wurden die hoéchsten Werte im Juli 1987 wund Februar
1988 mit Uber 5 g/100cm2 gefunden. Ende April wurden hingegen -
nach zwei Tagen Sturm aus Ostlicher Richtung - nur 1,6 g/Z/100cm2

Rohren gefunden. In Westerhever liegen die Werte im Sommer ura.d
Herbst mit 8-10 g/100cm2 deutlich hoher als auf dem Gabelss —
flach. Im Juni 1988 fand ich hier - ebenfalls nach einem starken

Sturm - nur 1,5 g/100cm2 Rohren.

4.4.2_.4. Interaktionen von Pyqgospio elegans mit anderen Arten
des Makrozoobenthos

Die Analyse der Verteilungsmuster in den Probensé&tzen TRS1 und
BOX1 gab - mit einer Ausnahme - keine deutlichen Hinweise auf
Interaktionen zwischen adulten Individuen von Pyqospio elegans
und anderen Arten. Im Probensatz BOX1 fand ich eine signifikante
positive Rangkorrelation der Abundanzen von Pyqospio elegans und
Mysella bidentata. Auch die Besiedelungsexperimente m+ t
Macoma balthica (siehe Abschnitt 4.3.) lielBen sich keine derarti —
gen Riuckschlisse zu.

Das Feldexperiment EXF3 zum EinflulR wvon Pygospio eleqans au:£
Besiedelung fihrte zu keinen eindeutigen Resultaten. Die Arten ,,
die das Experiment in nennenswerten Anzahlen als Adulti besiedel-
ten - Cardium edule, Hydrobia ulvae, Retusa obtusa, Capitella
capitata. Eteone longa, Nereis sp., Heteromastus filiformis, Ol —
gochaeta - wurden von Pygospio eleqans nicht beeinflul3t.

Nur eine Art - Macoma balthica - zeigte wahrend der Laufzeit des
Experiments einen starken Larvenfall (siehe Tab.21). Die Abundanz
juveniler Macoma iIn den Kontrollproben stieg von 30 Ind./100cm2
(08.05) uUber 126 Ind./100cm2 (21.05) auf 246 Ind./100cm2 (04.06) -
In den experimentellen R6hren lag die Abundanz am 25.05. bei.
166 Ind./100cm2, am 04.06. war sie jedoch mit 2395 Ind./100cm2 (=
239500 Ind./m2) um den Faktor 10 groRer als in den Kontrollpro-
ben, hier handelt es sich offensichtlich um ein durch den Aufbavji

des Experiments verurseachtes Artefakt.



Tab.21 Feldexperiment EXF3. Der Einflul3 von Pygospio elegans. auf
die Rekrutierung von Macoma balthica.
Proben-Flache: 2700 mm2 , Sieb 250um.
Stufe 0: Kontrollprobe aus Umgebung,

Np : Anzahl eingesetzte PygosE
Nh : Anzahl Macoma der Altersklasse O
Np/Probe Nm /Probe
eingesetzt
:ufe No. 1 2 3 4 5 6 7 8
08.05.1988 -
0 5 7 15 7 5
21.05.1988
0 24 0 43 45 28 -
1 0 ) 23 27 56 4
2 0 S0 56 3l 70 57 - -
3 60 49 82 23 37 2 - -
©) 04.06. ﬂ%B
0 51 25 119 R 45 - - -
1 0 497 650 333 536 1004 1014 968 54
2 30 731 560 490 271 914 770 1060 502
3 60 484 527 339 575 314 742 846 783

Tab.22 Feldexperiment EXF3. Veranderungen in der Abundanz von
Pygospio elegans.
Proben-Flache: 2700 mm2, Sieb 250um.
Stufe 0: Kontrollprobe aus Umgebung
N: Anzahl Pygospio
Adult: Ladnge > 5mm

H/Probe N/Probe gefunden
eingesetzt Adult/Juvenil
Stufe Mo. 1 2 3 4 5 6 7

a Zu Beglnn des Experiments  ((8,.05.1938)
0 7/9 2/3 83 11/10 % 3

b) Nach zwei Vochen Exposition (21 .05.1988)

0 - /11 4/ 4 1711 /16 12/22
1 0 0/5 5/5 0/8 0/2 0o/2
2 30 28/17 32/20 15/12 12/15 23/ 9
3 60 4/ 5 39/26 3/ 6 47/ 4 51/ 2

© Nach vier Vochen Exposition (04.06.1988)

- 11722 6/47 14/26 11/70 6/27 - -

0 2/ 9 0/37 2/21 19/140 /13 2/24 0/46
30 25/62 20/82 11/57 14/46 23/59 20/43 14/104
60 39/29 19/33 40/73 33/113 21/42 14/62 28/61

wWNEF O



Weder am 25.05. noch am 04.06. lakt sich ein signifikanter
Unterschied i1n der Abundanz juveniler Macoma balthica zwischen
den verschiedenen Dichte-Stufen von Pygospio eleaans {0, 30, 60
Ind./Probe) nachweisen. Die Mittelwerte pro Dichte-Stufe In den
Proben vom 04.06. weisen allerdings auf einen negativen Einflull
von Pygospio elegans hin (701, 662 und 576 Ind./Probe). Eine
Rang-Korrelation zwischen der Abundanz juveniler Macoma balthica
und der Abundanz adulter Pyqospio elegans (wiedergefundene Indi-
viduen) in den Proben vom 04.06. ergab eine schwache negative
Beziehung (nh = 24; r«= -0,231; P < 0,15 einseitiQ).

4.4.3. Diskussion

4.4.3.4. Die Bedeutung von Rohrenbauern fur die chemischen und
physikalischen Verhaltnisse im Sediment

Im folgenden will ich diskutieren, welchen Einflul eine rdhren-—
bauende Art prinzipiell auf chemische und physikalische Parameter
im Sediment hat und inwieweit der derzeitige Kenntnisstand
Rickschlisse auf die Bedeutung von Pygospio elegans erlaubt.

Die chemischen Verhadltnisse im Sediment - Verteilung, Umsatz und
Austauschprozesse von Im Porenwasser geldsten oder ausgefallten
chemischen Substanzen - konnen durch Tiere, die einen Wohnbau
oder eine Wohnro6hre mit einer Verbindung zur Sedimentoberflache
besitzen, stark verandert werden.

Die Irrigation eines Wohnbaus mit sauerstoffreichem Wasser fuhrt
zu vom umgebenden Sediment abweichenden chemischen Verhaltnissen,
die sowohl vertikale als auch horizontale Konzentrationsgradien-
ten 1Im Sediment verandern oder erzeugen, wodurch sich neue
Gleichgewichtszustdnde einstellen. Diese lokalen Veranderungen
kénnen grolRe 6kologische Bedeutung haben, wie am Beispiel des
Wohnbaus von Arenicola marina fir Bakterien (Reichardt 1988) und
Meiozoobenthos (Reise 1981, 1987) gezeigt werden konnte.

Eine eingehende Untersuchung Uber die Bedeutung von Polychaeten—
Wohnbauten fir die Sedimentchemie wurde von Aller (1980) durch-
gefuhrt. Er konnte anhand der Verteilung von Ammonium (NH* +)



zeigen, dalR schon wenige Wohnbauten von Heteromastus Tfiliformis
deutliche Auswirkungen auf die chemischen Verhdltnisse haben.
Weniger als 100 Ind./m2 (Wohnbautiefe 0-15cm, ROhrendurchmesser
0,5mm) reduzierten die Konzentration von NH«* im Porenwasser um
den Faktor 3. Abb.21 zeigt die Abweichung der gemessenen von der
erwarteten NH« e¢-Konzentration an einer Station. Die Austausch-
prozesse zwischen Porenwasser und Wassersaule untersuchte Aller
anhand von Silizium (Si), da dessen Flul Im Gegensatz zum NH« +-
FIuB nur durch den Transport und nicht durch die Reaktionsrate
bestimmt wird. Der Flull wvon Si aus dem Sediment iIn die Wasser-
saule wurde durch die Tatigkeit von Heteromastus filiformis um
den Faktor 10 erhoht.

Obwohl sich die Wohnbauten von Heteromastus filiformis dreimal so
tief iIn das Sediment erstrecken wie die von Pyqospio elegans auf
dem Gabelsflach, scheinen mir die Ergebnisse von Aller (1980) fir
die Diskussion der Interaktionen zwischen Pyqospio elegans und
dem Sediment in zwei Punkten von Bedeutung:

Abb.21 Der EinflulR von Heteromastus filiformis auf die
Ammonium-Konzentration im Sediment.
Fig.3 aus Aller (1980).

NH™ - (V)



Der erhodhte FluR von chemischen Substanzen aus dem Sediment in
die Wasserséule wird durch die Irrigationstatigkeit des Rohren-
bewohners verursacht, d.h. es ist anzunehmen, dall Pygospio
elegans im Prinzip die gleiche Wirkung hat wie Heteromastus
filiformis. Der erhohte Flull von Nahrstoffen aus mehreren Zenti-
metern Tiefe an die Sedimentoberflache konnte eine Steigerung der
mikrobenthischen Primarproduktion bewirken, ahnlich wie fir die
mikrobielle Produktion schon friher postuliert wurde ('mi crobial
gardening'™, Yingst & Rhoads 1980). Da das Mikrophytobenthos vor
allem aus Diatomeen besteht, ist in diesem Zusammenhang der
erhdohte FIuB von Silizium besonders interessant. Dieser hypothe-
tischen Effekt kann jedoch nur Uber die Messungen der mikroben-
thischen PrimarProduktion nachgewiesen werden, da Pygospio ele-
gans den Aufbau hoherer Diatomeen-Biomasse durch WegfralR verhin-
dert.

Der zweite Punkt ergibt sich aus der Tatsache, daR aufgrund der
horizontalen Konzentrationsgradienten der Bewohner eines Baus ein
Minimum an Irrigation leisten mu, um die Konzentration von
z.B. NH«* unterhalb der fir ihn unglinstigen Werte zu halten. Das
von Aller (1980) konstruierte dreidimensionale Transport-Modell
bericksichtigt auch die gegenseitigen Beeinflussung benachbarter
Wohnbauten. Es =zeigt, daR fur eine Population von Tieren mit
kleinem Durchmesser der Wohnrohren (0,5mm) die erforclerliche
Irrigationsleistung pro Individuum um so geringer ist, je kleiner
der Abstand der R6hren voneinander ist. D.h. auf Populationsebene
ist - Dbei gleichbleibender Abundanz - der Energieaufwand Ffir
Irrigation bei fleckenhafter Verteilung geringer als bei zufal-
liger Verteilung der Individuuen uUber die Flache. P. elegans ist,
wie in Abschnitt 3.2. gezeigt wurde, deutlich fleckenhaft ver-
teilt.

Die mogliche Stabilisierung von Sedimenten durch rdhrenbauende
Arten ist seit langerem Gegenstand intensiver Untersuchungen. Aus
Feld—Beobachtungen schlossen Sanders et al. (1962), Fager (1964),
Neumann & Scoffin (1970) und andere, dall die Anwesenheit von
Rohren stabilisierend wirkt. In Laborversuchen kamen u.a. Rhoads
et al. (1978) und Yingst & Rhoads (1978) zu den gleichen Schlis-



sen.

Eckman (1981) fand jedoch, dal3 im Laborversuch die Rohren von
Owenia fusiformis unabhangig von ihrer Dichte das Sediment desta-
bilisierten und die Erosion verstarkten. Er konnte zeigen, danr
eine rein physikalische, allein durch Abschwachung der turbulen-
ten Stromung an der Sedimentoberflache bedingte Verringerung der
Erosion von der Abundanz der Ro6hren und deren Durchmesser
abhéngt. Bei einem Rohrendurchmesser von 1 mm (Pygospio elegans)
ist nach Eckman (1981) eine Abundanz von uber 1000 Ind./100cm2 {=
100000 Ind./m*) notig, um statt eines destabilisierenden einen
stabilisierenden Effekt zu erreichen. Allerdings konnte Eckman
(1985) =zeigen, dall aus dem Sediment ragende Rohren durch Erzeu-
gung lokaler Storungen der Stromung die Besiedelung des Sediments
durch Bakterien fordern.

Der offensichtliche Zusammenhang zwischen Sedimentstabilitdt und
rohrenbauenden Makrofaunaorganismen beruht demnach nicht auf
einem direkten hydrodynamischen Effekt. Eckman (1981) und andere
nehmen an, dalR der stabilisierende Effekt von RoOhrenbauern
indirekt zustande kommt. Bakterien, Diatomeen oder filamentose
Algen produzieren Schleim, der die Sedimentpartikel miteinander
verklebt (siehe z.B. Reichardt 1986, Holland 1974, Grant et
al. 1986). Die rohrenbauende Makrofauna fordert eventuell durch
Bereitstellung von mehr Nahrstoffen (siehe oben) das Wachstum der
Mikrofauna und -flora.

Die Rohren selbst konnten in diesem durch Schleim stabilisierten
Sediment die Funktion eines zusatzlich stabilisierenden Gerusts
(im Sinne eines Fachwerks) haben.

Die Bedeutung der Sedimentstabilisierung im Zusammenhang mit
Pygospio elegans zeigen die Arbeiten von Fihrboter (1983) und
Fihrboter & Manzenrieder (1987). Sie verglichen die Tur die
Erzeugung von Erosion ndtigen Stromungsgeschwindigkeiten (Vnnt )
von sterilem und von naturlichem Sediment aus dem Nordsee-Watt
(Mellum wund Norderney). Sie konnten zeigen, dalR die Kkritische
Stromungsgeschwindigkeit Vurtt durch biologische Sedimentstabili-
sierung Im Mittel um den Faktor 5,4 (Mellum) bzw. 3,0 (Norderney)
erhoht wird (Vkrit fir steriles Sediment: 18 und 22 cm/sec). Da



die KorngroRenverteilung in beiden Testfeldern sehr a&hnlich war
(mittlerer Durchmesser 0,17 und 0,22 mm), koénnte die bei Mellum
auftretende hoéhere Stabilisierung auf die im Vergleich zu Norder-
ney hohere Abundanz von Pygospio eleaans zurickzufihren sein (bis
400 Ind./100cm2, Fuhrboter & Manzenrieder 1987).

Auch im Sublitoral der Kieler Bucht hat FUhrboter (1983) die
biologische Sedimentstabilisierung gemessen. Fur ein feinsandiges
Sediment in 10m Wassertiefe gibt er einen Stabilisierungsfaktor
von 3,3 an (Vkrit fur steriles Sediment: 30 cm/sec).

4.4.3.2. Der individuelle Ro6hrenbau von Pygospio elegans

P. elegans baut nach meinen Ergebnissen eine Wohnrbhre, deren
Lange und Gewicht proportional mit der GroBe des Tieres zunehmen
(siehe Abb.17 und 18). Fur den Bau der Rohre verwendet P. elegans
das vorhandene Sediment, allerdings scheinen Partikel groRer als
0,250mm leicht bevorzugt zu werden (siehe Tab.19), was auch von
Hempel (1957) beobachtet wurde. Diese GroRenselektivitat ist aber
langst nicht so deutlich ausgepragt wie bei anderen Arten, 2z.B.
Cistenoides (Pectinaria) oouldii (Whitlatch & Weinberg 1982) . Im
Gegensatz zu den Befunden von Hempel (1957) bauten 1In meinen
Laborversuchen viele Tiere (23%) verzweigte ROhren, zudem war der
nach unten weisende Rohrenteil am Ende L-formig gebogen. Ein
Grund fur diese unterschiedlichen Ergebnisse koénnte sein, dal
Individuen verschiedener Populationen untersucht wurden. Hempel
(1957) hat i1hre Beobachtungen wahrscheinlich an Tieren aus dem
Nordsee-Watt gemacht, wahrend meine Tiere aus dem Sublitoral der

Kieler Bucht stammen.
4.4.3.3. Der Ro6hrenbau von Pygospio elegans auf Populationsebene

Wie meine Ergebnisse zeigen, scheint der quantitative Anteil der
Rohren von Pygospio elegans am Sediment im Mittel nicht besonders
grol3 zu sein. Das Trockengewicht von Sediment vom Gabelsflach
betragt etwa 1,6 g/cm3 (eigene Messung). EiIn R6hrengewicht von
5 g/100cm2 (bei 291 Ind./100cm2, Tab.20) entspricht damit gerade



0,8% des Gesamtgewichts der obersten 4cm des Sediments. Im
obersten Zentimeter des Sediments haben die Rohren einen Ge-
wichtsanteil von 2,7% (4,3 g/100cro2, siehe Abb.20). Allerdings
ist zu Uberlegen, ob die Abundanz von P. elegans durch die Menge
von Ro6hren pro Sedimentgewicht oder -volumen nach oben begrenzt
ist, oder ob hier andere Faktoren wirken.

Zur Klarung dieser Frage wird ein ungefadhrer Wert fur die maximal
vorhandene Menge an ROhren bentdtigt. Fir das Gabelsflach mul? ich
die maximale R6hrenmenge aus der maximalen Abundanz schatzen. Die
héchste Abundanz von Pyqospio elegans, die ich wahrend meiner
Untersuchungen in Kontrol Iproben gefunden habe, betrug
550 Ind./100cm2 (09.87, Tab.A6). Unter der Annahme, daR das
Roéhrengewicht pro Individuum vom Juni (17,5 mg) auch fur Septem-
ber zutrifft, ergibt sich ein Gesamtgewicht von 9,6 g/100cm2 an
Rohren. Fur das Westerhever Watt findet sich iIn Tab.A8 ein
Maximalwert von 12,5 g/100cm2 (11.87, 726 Ind./100cm2).

Im obersten Zentimeter des Sediments befanden sich in den Proben,
die in Icm-Schichten geschnitten wurden, 84% (Gabelsflach)
bzw. 51% (Westerhever) aller R6hren. Auf die Maximalwerte Uber-
tragen ergeben sich 8,1 bzw. 6,4 g/100cm2 im obersten Zenti-
meter, das entspricht 5,1% bzw. 4,0% des Sedimentgewichts.

8100mg Ro6hren entprechen 7000mm Rohrenlange (Gleichung Abb.18).
Mit einem Rohrendurchmesser von etwa 1 mm (eigene Messung) ergibt
sich ein Rohrenvolumen von 5,5 cm3, d.h. 5,5% des Volumens des
obersten Zentimeters des Sediments werden von Pyqospio-Ro6hren
eingenommen. In Westerhever sind es 4,3%.

Sowohl der Gewichts- als auch der Volumenanteil der ROhren am
Sediment erscheinen zu niedrig, um schon an eine rein physika-
lische Obergrenze heranzureichen. Die Abundanz von Pyqospio
elegans scheint demnach nicht durch mangelnden Raum fir die
R6hren begrenzt zu sein.

Wie Tab.20 zeigt, veradndert sich der Anteil von R6hren am
Sediment mit der Zeit, ein jahreszeitlicher Rythmus ist aller-
dings nur schwer zu erkennen. Dies liegt zum Teil an der geringen
Anzahl von Daten und an der Tatsache, dal der Herbst 1987
auBergewhnlich mild war, wodurch auch im November an beiden



Stationen noch eine dichte Population von P. elegans bestand.
Betrachtet man in Tab.20 das Rohrengewicht pro Individuum, so
zeigt sich ein klareres Bild. Im Februar/Marz finden sich die
hochsten Werte (61 und 56 mg/Ind), wahren auf dem Gabelsflach iIm
Juli (18 mg/Ind.) und iIn Westerhever im Juni (@ mg/Ind.) die
niedrigsten Werte gefunden wurden. Diese niedrigen Werte sind
Folge der einsetzenden Rekrutierung, durch die die mittlere Tier-
Lange in der Population nach unten gedrickt wird. In Westerhever
hatte die Probennahme am 12. Juni die erste starke Rekrutierungs-
welle erfallt, der Grofllteil der Tiere war nur wenige Millimeter
lang. Die hohen Werte Tfir das Rohrengewicht pro Individuum im
Winter weisen darauf hin, daR zum einen nur grolle Tiere Uberwin-
tern und dall zum anderen verlassene Rohren sich nicht sofort
auflosen, sondern noch langere Zeit intakt bleiben, wie iIch es

auch im Labor beobachten konnte.
4.4.3.4. Die Aktionsflache der Tentakeln von Pyqospio elegans

Die Flache, die ein Individuum von Pygospio elegans im Mittel
mit seinen Tentakeln bestreichen kann, betragt fur die Population
auf dem Gabelsflach im Sommer etwa 70 mm2. D.h., 150 Individuen
haben eine Aktionssftlache von zusammen 100cm2 . Im Sommer werden
auf dem Gabelsflach Abundanzen von 300 bis 500 Ind./100cm2
erreicht, so dall die Aktionssflache die zur Verfigung stehende
Flache um den Faktor 2 bis 3,5 Ubersteigen kann. Die mittlere
Aktionsflache héangt von der GroélRBenstruktur der Population ab und
wird sich daher im Jahresverlauf andern. Da 1ich weder die
Grolkenstruktur der Gabelsflach-Population Uber das Jahr verfolgt,
noch eine Beziehung zwischen Tierlange und Aktionsflache aufge-
stellt habe, kann ich diese Veranderungen nicht quantifizieren.
Die mittlere Aktionsflache wird im Herbst/Winter am grodlRten sein,
wenn nur noch adulte Individuen vorhanden sind, und im Frih-
Jahr/Sommer mit steigender Reproduktionsrate und Abundanz abneh-
men .

Im Westerhever Watt wird die mittlere Aktionsflache groRer sein

als auf dem Gabelsflach, weil Pygospio elegans iIn der Nordsee



groRer wird. Da die Messung der Aktionsflache 1iIn etwa zur
gleichen Zeit erfolgte wie die Langenmessungen bei der Unter-
suchung des Rohrenbaus (Juli), kann man annehmen, daR auf dem
Gabelsflach eine mittlere Aktionsflache vom 70 mm2 einer mittle-
ren Tierldnge von 5,23 mm entspricht. Unter der Voraussetzung,
dall die Aktionsflache linear mit dem Quadrat der Lange zunimmt
(F>niiB r**n) wund mit der geschatzten mittleren Lange von
Pygospio eleaans im Juli in Westerhever {= 7,4 mm), ergibt sich
fur die Westerhever-Population im Sommer eine mittlere Aktions-
flache von 140 mm* (70 * 7,42/5,232). Bei einer Abundanz von
380 Ind./100cm* bedeutet dies, dalR die Aktionsfldache um den
Faktor 5,3 groBer ist als die vorhandene Flache.

Dieses Verhaltnis von Aktionsflache zu vorhandener Flache kann
auf intraspezifische Konkurrenz um Nahrung hinweisen, seine
Bedeutung héngt jedoch davon ab, iInwieweit Pygospio elegans
insbesondere im Sublitoral der Kieler Bucht - seine Nahrung auch
direkt als Suspensionsfresser aus der Wassersaule bezieht.

Taghon et al. (1980) konnten zeigen, dall der Obergang zum
Suspensionsfressen beil Spioniden (Pseudopolydora kempi, Pygospio
elegans, Boccardia proboscidea) von der Stromungsgeschwindigkeit
und dem Partikelgehalt des Wassers abhangt. Bei Stromungsge-
schwindigkeiten unter 5 cm/sec nahmen die meisten Tiere ihre
Nahrung von der Sedimentoberflache auf. Bei einem Partikel-FIul
von 0,06 mg/cm2/sec und einer Stromungsgeschwindigkeit von
12 cm/sec betatigten sich etwa 70% der Versuchstiere (. kempi)
als Suspensionsfresser. Dauer et al. (1981) fTanden bei sechs
anderen Spioniden-Arten die gleiche Verhaltensweise.

Nach Schweizer (1976) treten durch Seegang induzierte Boden-
Stromungen mit Geschwindigkeiten uUber 5 cm/sec iIn 12m Wassertiefe
in der Kieler Buchht jedoch nur selten auf. Nach den Daten des
Feuerschiffs Kiel (1949-1954, 17528 Beobachtungen) lagen derar-
tige Verhaltnisse nur 1in 2% aller Falle vor (siehe ADbb.2).
«indinduzierte Bodenstromungen udber 5 cm/sec scheinen Modellrech-
lungen zu Folge ebenfalls nicht hdufig aufzutreten (siehe Boeh-
Lich & Backhaus 1987, Struve-Blanck 1982), allerdings mu3 die
DOgliche Uberlagerung beider Komponenten in Betracht gezogen



werden. Es 1ist daher anzunehmen, daf sich Pygospio elegans auf
dem Gabelsflach vor allem von Material an der Sedimentoberfléache
ernahrt, was bedeuten wirde, dall intraspezifische Konkurrenz um
Nahrung stattfindet.

Zajac (1986) fand, dall bei Polydora ligni die Zeit bis zur
Geschlechtsreife, die Zeit zwischen zweil Eiablagen und die Anzahl
der gelegten Eikapseln negativ mit der Abundanz der Tiere
korreliert ist. Dieser Effekt war auch bei hohen Nahrungskonzen-
trationen feststellbar und beruht wahrscheinlich auf direkten
negativen Interaktionen wie z.B. agressivem Verhalten. Agressives
Kampfen mit den Tentakeln und gegenseitiges Beillen, wie von Levin
(1981) fur Pseudopolydora paucibranchiata beschrieben, konnte ich
jedoch bei Pygospio elegans nicht feststellen. Ich konnte aller-
dings im Labor haufig beobachten, dall zwei Individuen um einen
Nahrungspartikel "stritten'”, wobei allerdings einer der Kontra-
henten stets nach Kkurzer Zeit aufgab. Wilson (1985) konnte
nachweisen, dal die Vermehrungsrate durch asexuelle Fragmentation
bei einer Population von Pygospio elegans ebenfalls vom Nahrungs-
angebot und der Abundanz der Tiere abhing.

Es besteht also die Moglichkeit, dalR innerhalb der Pygospio
eleoans-Population auf dem Gabelsflach Nahrungskonkurrenz statt-
findet, wenn die Menge an sedimentierenden Material pro Zeitein-
heit und Flache geringer ist als der WegfralR. Da diese Art kein
dichteabhangiges Territorialverhalten zeigt, 1aRt sich der Nach-
weis Tur intraspezifische Konkurrenz nicht dber Verteilungs-
muster, sondern nur Uber Populationsparameter wie Wachstum und

Vermehrung fihren.

4.4.3.5. Interaktionen von Pvgospio elegans mit anderen Arten

In diesem Abschnitt werden zweil Interaktions-Mechanismen disku-
tiert, die teilweise schwierig zu trennen sind: Zum einen die
direkten Interaktionen zwischen Pygospio elegans und anderen
Arten der Makrofauna, und zum anderen die Bedeutung des Rohren-
baus von Pygospio elegans, durch den das Sediment und damit der

Lebensraum anderer Arten verandert wird, d.i. Interaktion durch



Interferenz.

Direkte Interaktionen von Pygospio elegans mit anderen Arten
konnte ich nicht eindeutig nachweisen. Die Ergebnisse des Besie-
delungexperiments EXF3 weilsen auf einen negativen Effekt von
Pygospio elegans auf die Rekrutierung von Macoma balthica hin,
dieser Effekt scheint aber nur schwach zu sein. Allerdings kann
dieses Ergebnis wegen der besonderen Bedingungen des Experiments
nicht verallgemeinert werden. Neben der zeitlichen Beschréankung
sind die Veranderungen in der Abundanz von Pygospio elegans durch
Mortalitat und Rekrutierung (siehe Tab.22) das schwerwiegendste
Problem dieses Versuchs, da dadurch die a priori festzulegende
Struktur des Experiments verandert wird.

Es ist also durchaus moéglich, dalR Pyqospio elegans auf siedelnde
Larven anderer Arten einen starkeren EinfluB hat. Wilson (1981)
konnte zeigen, dall Pyqospio elegans im Laborversuch die Mortali-
tat jJuveniler Abarenicola pacifica (6-6 Borstensegmente) um den
Faktor 5 erhoht. Fir verschiedene Polydora-Arten wurde ein nega-
tiver Effekt auf die Rekrutierung anderer Arten demonstriert
(siehe z.B. Whitlatch & Zajac 1985, Wilson 1983). Im Gegensatz zu
Willson (1981) fand ich jedoch keine Expemplare von Pygospio
elegans. deren Darm Polychaetenborsten enthielt.

Viele Untersuchungen haben gezeigt, dall dichte Bestédnde von
rohrenbauenden Arten einen positiven Einflul auf Artenzahl oder
Abundanz der restlichen Fauna haben (siehe z.B. Bailey-
Brock 1979, Gallagher et al. 1983, Haines & Maurer 1980, Horne
1982, Wilson 1979, Woodin 1978, 1981). Die Rohren tragen direkt
oder indirekt zur Stabilisierung des Sediments bei oder bilden
fur die andere Infauna lokale Schutzzonen vor R&ubern und
physikalischen Storungen. Indirekte Effekte von Pyqospio elegans
auf andere Arten beruhen wohl vornehmlich auf der Veranderung des
Sediments durch den Bau der Wohnrohren.

Der — vermutlich positive — EinflulR von Pygospio elegans auf
die Mikrofauna und die Mikroflora wurde bereits im Abschnitt
4.4.3.1. diskutiert.

Nach Reise (1983) erhoht die Anwesenheit von P. elegans die

Abundanz von kleinen Benthosorganismen (Nematoda, Ciliata, kleine



Polychaeta) im Vergleich zu Kontrollproben um uber 40%.

In diesem Zusammenhang kann auch die positive Korrelation von
Pygospio elegans und Mysella bidentata. die ich im im Datensatz
BOX1 gefunden habe, von Bedeutung sein. Mysella bidentata ist
sehr klein (bis 3mim) und lebt auf dem Gabelsflach im obersten
Zentimeter des Sediments, wodurch sie sehr anfallig fir Erosion
ist. Davor ist sie iIn Gebieten mit hoher Abundanz von P. elegans.
die zu stabilerem Sediment fihrt, besser geschitzt. Ockelmann
& Muus (1978) fanden, dall im Oresund unter 20 m Wassertiefe die
Abundanz von Mysella bidentata mit der des Ophiuroiden Amphiura
filiformis korreliert ist. Mysella bidentata lebt in dessen Wohn-
bau, wodurch ihre Mortalitat im Vergleich 2zu freilebenden
Populationen deutlich herabgesetzt wird. Es ist moglich, daf iIm
Flachwasser eine ahnliche Beziehung zu Pygospio elegans besteht.

Pygospio elegans scheint also verschiedene Effekte auf andere

Arten zu haben:

- Die Nahrungsaufnahme kann die Rekrutierung von Polychaeten und
Muscheln negativ beeinflussen, zusatzlich ist interspezifische
Nahrungskonkurrenz mit anderen Arten, die an der Sedimentober-
flache fressen MWacoma balthica) denkbar.

- Der Rohrenbau hat durch Sedimentstabilisierung und eventuell
durch Erzeugung Qlokaler geschitzter Zonen eine positive
Wirkung auf Mikrofauna/-flora, Meiofauna und auch Makrofauna.

4.4.3.6. Die Anpassung von Pygospio elegans an das Flachwasser-
benthal

Pygospio elegans ist - numerisch betrachtet - die erfolgreichste
Art der benthischen Lebensgemeinschaftt im Flachwasser der Kieler
Bucht (siehe Brey 1984 und Ergebnisse dieser Arbeit). Pygospio
elegans ist nahezu Uber die gesamte noérdliche Hemisphare verbrei-
tet (Hartmann-Schroéder 1971) und kann - insbesonders in Wattge-
bieten - Abundanzen von bis zu 1000 Ind./100cm2 (= 100000
Ind./m2) erreichen (siehe z.B. Wilson 1981, Gallagher et al.
1983, Raffaelli & Milne 1987 oder Tab.AlO).



Diese hohen Abundanzen weisen darauf hin, dal pygospio elegans
besonders gut an die abiotischen und biotischen Bedingungen von
Lebensraumen des Eulitorals und des flachen Sublitorals angepalit
ist. Verschiedene Faktoren tragen zu dieser erfolgreichen Anpas-
sung bei:

- Salzgehaltstoleranz

- Erndhrungsweise

- Rohrenbau

- Vermehrungs- und Verbreitungsstrategien

Seine Salzgehaltstoleranz befahigt Pygospio elegans nicht nur zur
Besiedelung von Gebieten mit standig niedriger Salinitdt, sondern
auch - und das erscheint noch wichtiger - zum Ertragen sténdiger,
auch kurzfristiger Schwankungen der Salinitat, wie sie insbeson-
ders in Wattgebieten auftreten.

Die Ernadhrungsweise von Pygospio elegans ist nicht nur im Hin-
blick auf den Typ - Oberflachen-Taster oder Suspensionsfresser
sondern auch 1iIn Bezug auf die Nahrung selbst sehr Tflexibel.
Pygospio elegans frillt anscheinend von auf Sandkdrnern sitzenden
Diatomeen bis zu Polychaeten-Larven alles, was an organischen
Partikeln unter einer bestimmten GrolRe In der Sediment-Wasser-
Grenzschicht verflugbar ist.

Die Wohnrohre von Pygospio elegans scheint nicht nur eine direkte
Schutzfunktion, z.B. vor Frel3feinden und fir die Brutpflege zu
haben, sondern sie ist Tell eines synergistischen Systems aus
Mikrofauna und -flora, Meiofauna und Makrofauna, das die Stabili-
tat des Sediments deutlich erhoht. Allen & Moore (1987) konnten
zeigen, dall Pygospio elegans ein Indikator fur Wattgebiete mit
malkiger bis mittelstarker standiger Erosion und Sedimentation
ist. Die Wohnroéhre selbst und die damit verbundene Stabilisierung

des Sediments schitzen Pygospio elegans vor Stdorungen bis zu
einer bestimmten Stérke.

Die Vermehrungs- und Verbreitungsstrategien von Pygospio elegans



spielen meiner Ansicht nach fur die Anpassung an seinen Lebens-
raum eine besonders wichtige Rolle, die ich hier ausfuhrlich
diskutieren will.

Pygospio elegans kann sich, wie schon oben gesagt, auf verschie-
dene Arten vermehren. Neben asexueller Vermehrung durch Fragmen-
tation existiert sexuelle Vermehrung durch Larven (siehe Rasmus-
sen 1953, Hobson & Green 1968, Rasmussen 1973, Anger 1984). Nach
Rasmussen (1973) gibt es nur einen morphologischen Larventyp,
dessen Entwicklungsschema wahrscheinlich von aulleren Bedingungen,
wie z.B. dem Nahrungsangebot gesteuert wird. Das Entwicklungssta-
dium der Larven beim Verlassen der Brutrdhre kann zwischen drei
Segmenten und 20 Segmenten liegen. Wahren der Phase 1in der
Brutrohre erndhren sich die Larven von speziell fiur diesen Zweck
gebildeten, dotterreichen Nahreiern ('nurse eggs"™). Die an-
schlielBende pelagische Phase kann entsprechend mehrere Wochen
dauern oder vollig fehlen. In diesem Fall handelt es sich um
demersale Larven (siehe Mileikovsky 1971) oder besser juvenile
Stadien, die sich bald nach dem Verlassen der Brutrohre eine
eigene Wohnrdhre bauen. In keinem Fall werden nur befruchtete
Eier abgegeben. Die Reproduktionsphase zeigt meist ein ausgeprag-
tes Maximum, das je nach Population im Herbst oder im Friuhjahr
(Rasmussen 1973), oder auch im Sommer (Heiber 1988) liegen kann.
Bei der asexuellen Fragmentation entstehen 2 -5 Bruchsticke
(Rasmussen 1953, Gudmundsson 1985), die sich innerhalb der Rohre
zu vollstandigen Individuen regenerieren und sie dann verlassen,
um eine eigene Rohre zu bauen.

Es gibt einige Indizien dafur, dall asexuelle und sexuelle
Vermehrung nicht innerhalb einer Population auftreten, sondern
dalk zwei (oder mehrere) verschiedene Rassen mit verschiedenen
Vermehrungsformen existieren. Anger (1984) arbeitete mit drei
verschiedenen Populationen aus dem Nordsee-Watt (Sylt), aus der
Kieler Bucht (AuslalR des Klarwerk Bulk) und von Stralsund.
Wahrend der gesamten Untersuchungszeit im Labor (14 Monate)
vermehrte sich die Population aus der Kieler Bucht nur asexuell,
die beiden anderen Populationen nur sexuell. In meinen Proben vom
Gabelsflach habe ich - wie auch in allen Proben meiner Diplom-



arbeit (Brey 1984) - kein einziges Tier im Zustand der Fragmenta-
tion gefunden. In der Schlei hingegen scheint eine Population zu
leben, die sich rein asexuell vermehrt (Stotz 1986 und
pers. Mitt.). Anger (1984) vermutet, dall die von ihr untersuchte
Population aus der Kieler Bucht durch genetische Isolation die
Fahigkeit zur sexuellen Reproduktion verloren hat. Die Frage, ob
es sich hier um unterschiedliche Rassen, oder nur um Anpassung an
verschiedene Umweltbedingungen handelt, sollte durch eine ver-
gleichende Untersuchung auf genetischer oder enzymatischer Basis
geklart werden.

Die Pygospio eleaans-Population auf dem Gabelsflach vermehrt sich
nur sexuell Uber Larven. Da ich keine Planktonproben genommen
habe, weil3 ich nicht, ob und wann in der Kieler Bucht eine echte
pelagische Larvenentwicklung stattfindet.

Rasmussen (1973) fand freischwimmende Individuen mit 3 bis 14
Segmenten und juvenile Bodenstadien mit 9 (wenige Stunden nach
dem Siedeln und der Metamorphose) bis 14 Segmenten (kurz nach dem
Verlassen der Brutrohre). In der von Gudmundsson (1985) unter-
suchten Population verliellen die juvenilen Tiere mit 14 - 20
Segmenten die Brutréhre. Es ist daher nicht moglich, anhand der
Anzahl von Segmenten juveniler Tiere mit Sicherheit auf ihre
Larvalentwicklung rickzuschlielRen.

Auf dem Gabelsflach fand ich im Sommer grofe R6hren, die viele
Jjuvenile Tieren mit 9 bis 12 Segmenten (0,7 bis 1,1 mm Lange)
enthielten. Wurde eine solche R6hre in einer Petrischale mit
etwas Sediment getffnet, schwarmten die Tiere aus und schwammen
umher. Nach ein bis zwei Tagen waren sie zum Bodenleben Uberge-
gangen, und nach funf Tagen hatten sie bereits 14 bis 20 Segmente
@,2 bis 1,5 mm).

Im Besiedelungsexperiment EXF2 (April 1987, siehe Abschnitt 4.2.)
fand ich etwa 140 Ind./100cm* an juvenilen Pygospio elegans, die
8 bis 20 Segmente hatten (im Mittel 12 Segmente und 0,9 mm
Lange). Diese Tiere missen entweder aktiv schwimmend oder passiv
treibend durch das freie Wasser das experimentelle Substrat (20
und 40 cm Uber dem Sediment) besiedelt haben. Im Besiedelungsex—
periment EXF1-A (Juni 1986, siehe Abschnitt 4.2. und 4.3.) fand



ich hingegen kein Tier mit weniger als 12 Segmenten. Auch im
gesamten Material des Probensatzes ARM-GF (Anhang Tab.A8) fand
ich nur im April juvenile Pygospio elegans mit weniger als 10
Segmenten.
Daraus kann man schlieBen, dalR Pygospio elegans auf dem Gabels-
flach im Frihjahr Larven mit wenigen Segmenten produziert, die
eine pelagische Phase von vermutlich einigen Tagen bis wenige
Wochen durchlaufen. Wahrend des Sommers betreibt Pygospio elegans
eine ausgedehntere Brutpflege, die juvenilen Tiere verlassen die
Brutrohre mit mindestens 12 Segmenten und haben - wenn dberhaupt
nur eine sehr kurze pelagische Phase. Dieses Verhalten ent-
spricht in etwa dem der von Rasmussen (1973) im Isefjord und dem
der wvon Gudmundson (1985) im Blyth-Astuar gefundenen Populatio-
nen.
Die Arbeit von Banse (1955) ist ein Indiz dafur, daR Pygospio
elegans in der gesamten Kieler Bucht ein &hnliches Reproduk-
tionsverhalten zeigt. Banse (1955) untersuchte das Meroplankton
der Kieler Bucht im Marz (FS Flensburg) wund September (FS
Flensburg und GroRRer Belt) 1953. Im Marz fand er pelagische
Larven von Pygospio elegans mit Abundanzen bis zu 340 Ind./m3, im
September hingegen fand er keine Larven dieser Art.
Diese Vermehrungsstrategie kann als Anpassung an die besonderen
Bedingungen des Lebensraums von Pygospio elegans in der Kieler
Bucht interpretiert werden. Pygospio elegans ist eine kurzlebige
Art, nur wenige Individuen leben langer als ein Jahr. Die
Abundanz zeigt eine ausgepragte jahreszeitliche Schwankung mit
einem Minimum im Winter/Frihjahr (siehe Brey 1984, Gudmundson
1985). Wenn sich im Fruhjahr die Lebensbedingungen verbessern
(steigende Wassertemperatur, hoheres Nahrungsangebot, weniger
Stérungen durch Stirme) produziert Pygospio elegans eine grole
Zahl wenig entwickelter pelagischer Larven, die warend ihrer
planktischen Phase weit verbreitet werden. Dadurch besteht eine
hohe Wahrscheinlichkeit, daR alle potentiellen Standorte, auch
die, von denen Pygospio elegans im Winter vollig verschwunden
ist, besiedelt werden.
Wwahrend des Sommers vermehrt sich Pygospio elegans uUber weit ent-



wickelte demersale Stadien. Damit geht zwar einerseits die
Moglichkeit der schnellen Verbreitung uUber weite Distanzen verlo-
ren, andererseits werden zwel Phasen hoher Mortalitat, die
pelagische Phase und die Phase der temporaren Meiofauna, vermie-
den. Beim Verlassen der Brutrohre sind die juvenilen Pygospio
eleqgps etwa 1,0 mm lang und somit jenseits des GroéRenbereichs,
in dem juvenile Makrofauna durch die Aktivitat der permanenten
Meiofauna (siehe z.B. Bell & Coull 1980) und durch Interaktionen
mit adulten Makrofauna-Organismen (siehe z.B. Woodin 1976, Peter-
son 1979, Hunt et al. 1987, Luckenbach 1987) gefahrdet ist. Nach
Angaben von Thorson (1966) und Mileikovsky (1971) kann man davon
ausgehen, dal Ffur die Mortalitat fir pelagische Larven von
Pygospio elegans vom Verlassen der Brutrdohre bis zum Erreichen
einer GroRe von etwa 1 mm bei Uber 99% liegt.

Das Volumen eines Tieres mit 14 Segmenten ist etwa 20 mal groélRer
als das eines Tiers mit 3 Segmenten (geschatzt nach Fig.31 und
Fig.-32 in Rasmussen 1973), fiUr den Energiegehalt kann man in etwa
den gleichen Faktor annehmen. Wird eine groéRenunabhangige, kon-
stante Assimilationseffizienz wdhrend des Heranwachsens in der
Brutrohre angenommen, muf3 das britende Weibchen 20 mal mehr
Energie in Form von Nahreiern bereitstellen, um ein juveniles
Tier mit 14 Segmenten anstelle eilnes mit 3 Segmenten zu produzie-
ren.

Bericksichtigen wir aber die Mortalitdt von 99% von der pelagi-
schen Larve bis zum juvenilen Tier mit 14 Segmenten, d.h. von 100
geschliupften Larven uberlebt eine, so zeigt sich, das auf diesem
Weg die Produktion eines Tieres im 14-Segment-Stadium (etwa 1 mm
lang) etwa funfmal mehr Energie erfordert als die direkte
Entwicklung bis zu diesem Stadium in der Brutrohre (100 * 1 / 1 *
20 * 5). Die Vermehrung uUber weitentwickelte demersale Stadien
ist demnach fiur die Population energetisch gunstiger, wenn die
Mortalitédt der Larven iIn der Brutrohre gering ist.

Im Zusammenhang mit den verschiedenen Verbreitungsstrategien von
Pygospio elegans ist auch von Bedeutung, daf auch adulte Tiere in
der Lage ist, 1ihre Rohre vollig zu verlassen und zumindest kurze
Strecken Uber dem Sediment kriechend zurickzulegen (Fauchald &



Jumars 1979, Wilson 1981, Wilson 1983).

Im Gegensatz zu den von Gudmundsson (1985), Rasmussen (1973) und
von mir untersuchten Populationen scheint es aber auch Popula-
tionen zu geben, die nahezu ganzjahrig pelagische Larven produ-
zieren. Heiber (1988) fand im Bereich des Wurster Watts (Hoher
Knechtsand) mit Ausnahme der Monate Oktober bis Dezember im
Plankton stets mehr als 50 Pyqospio-Larven/m3, Smidt (1951) fand
im danischen Wattenmeer wédhrend des ganzen Jahres pelagische

Larven.

Pygospio elegans-Populationen mit den hier beschriebenen Eigen-
schaften sind an typische Lebensraume angepal3t, die vor allem
durch einem jahreszeitlichen Zyklus von Stdrungen des Sediments
charakterisiert sind.

Einer vorhersagbaren, regelmalRig auftretenden starken grofraumi-
gen Storung Winter) Tfolgt eine Zeit schwacher grofRraumiger und
unvorhersagbarer, haufiger kleinskaliger Storungen (Sommer). Die
groRraumige Storung im Winter fihrt zu einer starken Reduktion
der Population, wahrend die Stdérungen Im Sommer den Aufbau hoher
Dichten nicht verhindern kodnnen.

GroRraumige Stdérungen in Form von Erosion werden im Sommer im
Sublitoral durch Stirme, im Watt vor allen durch die Tiden, aber
auch durch Stirme verursacht. Wie Allen & Moore (1987) zeigen
konnten, kann Pyqospio elegans Stdrungen bis zu einer bestimmten
Starke unbeschadet (berstehen. Treten im Sommer starke grof3-
rdumige Storungen auf, kann Pygospio elegans die betroffenen
Flachen nur langsam vom Rand her besiedeln. In Gebieten, in denen
derartige Ereignisse haufiger sind, gehdért Pygospio elegans ent-
weder nicht zu den dominanten Arten, oder es leben dort Popula-
tionen, die eine andere Vermehrungs- und Verbreitungsstrategie
haben, wie z.B. im Wattenmeer.

Wahrend des Sommers koénnen kleine Flecken, innerhalb derer die
Fauna z.B. durch die Nahrungssuche epibenthischer Invertebraten
oder demersaler Fische reduziert wurde (siehe z.B. Virnstein
1977), durch demersale juvenile Stadien oder durch Immigration
von adulten Tieren aus der naheren Umgebung rasch besiedelt



werden (siehe Besiedelungsexperiment EXF1-A). Ein oOkologisches
Pendant 2zu Pygospio elegans scheint an der pazifischen Kuiste
Amerikas Streblospio benedicti zu sein, der sehr &ahnliche

Eigenschaften zeigt (siehe Levin 1984).

Im Gegensatz zu Gray (1984) halte ich Pygospio elegans nicht fir
einen "klassischen Opportunisten', obwohl diese Art Opportunis-
tenmerkmale wie hohe Vermehrungsrate und hohe Abundanzen an
bestimmten Standorten aufweist. Von Opportunisten wie Capitella
capitata oder verschiedenen Polydora-Arten unterscheidet sich
Pygospio elegans - zumindest in Populationen mit dem beschriebe-
nen Wechsel pelagischer und demersaler Larven - meiner Ansicht
nach iIn drei wichtigen Punkten:

- P. elegans ist im Gegensatz zu echten Opportunisten nicht in

der Lage, praktisch Jederzeit "aus dem Stand” ausgedehnte
azoische Flachen zu besiedeln.

- Hohe Abundanzen von P. elegans sind im Allgemeinen nicht ein
Stadium in der Sukzession verschiedener Besiedelungsstadien,
sondern ein im Jahresgang regelmalRig vorkommender Bestandteil
langfristig vorhandener benthischer Lebensgemeinschaften.

- Im Gegensatz zu opportunistischen Arten entwickeln sich die
hohen Bestandsdichten von P. elegans an Standorten, die schon
von anderen Arten besiedelt sind (siehe Gallagher 1983 und
Abschnitt 4.3.).

Sollte es sich aber bestadtigen, dal genetisch unterschiedliche

Rassen von Pygospio elegans existieren, mull diese Frage neu

bewertet werden. Eilne Pygospio-Rasse oder gar -Unterart, die sich

ausschlielRlich asexuell durch Fragmentation vermehrt, die zudem
nur an Standorten mit organischer Belastung gefunden wird und

dort zu den numerisch dominanten Art gehért (Anger 1975,

Stotz 1986), kann eher als Opportunist bezeichnet werden. Aller-

dings wirde es sich um einen "lokalem Opportunisten” handeln,

weil ihm die Moglichkeit der schnellen weitraumigen Verbreitung
fehlt.



Der Polychaet Arenicola marina (Arenicolidae) 1ist eine der cha-
rakteristischen Arten sandiger und schlicksandiger Teile des
Wattenmeeres der europaischen Nordsee- und Atlantikkisteh.
Einzelne Individuen erreichen Langen bis 20 cm und Gewichte bis
5 gAFTG. (Hartmann-Schroéder 1971, Pollack 1979). Biomasse und
Produktion sind von Standort zu Standort sehr unterschiedlich,
konnen aber Werte bis 20 gAFTG/m2 und 27 gAFTG/m2/Jahr erreichen
(Beukema & deVlas 1979, Pollack 1979, Wolff & deWolf 1977 u. a.)
Im Sublitoral der Kieler Bucht kommt Arenicola marina auf mittel-
sandigen bis schlicksandigen Sedimenten in Wassertiefen bis etwa
15 m vor, im Bereich des Hausgartens (Boknis Eck) tritt diese Art
bis 20 m Wassertiefe auf. Ober Abundanz und Biomasse liegen Fir
die Kieler Bucht - wie fur das Sublitoral ganz allgemein - keine
Daten vor.

Zur Lebensweise dieser Art existiert eine Fulle von Literatur,
viele Autoren haben sowohl qualitative als auch quantitative
Aspekte untersucht. Arenicola marina ist ein Sedimentfresser, der
in einer L- oder U-formigen Rohre Qlebt (Marshall 1895, Wells
1944), die je nach GroRBe des Tieres bis zu 40 cm in die Tiefe
reichen kann (Cadee 1976). Arenicola marina lebt im waagerechten
Teil der R6hre und frilRt im Kopfbereich Sediment, das von oben
nachrutscht, womit - Je nach Sedimenttyp - entweder an der
Sedimentoberflache eine Mulde (L-Roéhre) oder ein richtiger Trich-
ter (U-Rbhre) entsteht (Wells 1944, Rijken 1979). Abb.22 zeigt
die verschiedenen Typen des Wohnbaus. Die eigentliche Nahrung
besteht wahrscheinlich aus Mikroorganismen, die auf der Ober-
flache der Sedimentkdrner wachsen (siehe u.a. Hylleberg 1975,
Seif & Jumars 1988).

Der Kot wird durch den hinteren Réhrenausgang an der Sediment-
oberfldche in Form eines Kotstrangs abgegeben, welcher den
charakteristischen Kothaufen bildet. Die Kotproduktion ist von
der GroRe des Tieres und von vielen anderen Bedingungen abhangig
und sehr variabel. Cadee (1976) fand fur zwei Populationen des

Wattenmeeres Jahresmittelwerte von 11 - 13 ml pro Tag und



Abb.22 Arenicola marina: Verschiedene Typen der Nahrungsaufnahme.
a) Normaler Wattenmeer-Typ b) In lockerem Sediment
c) In festem, kompaktem Sediment
d) In ndhrstoffreichem Sediment e) Filtration
Zeichnungen reproduziert aus Rijken (1979).

Individuum. Nach Wells (1944), Rijken (1979) und anderen Autoren
wechselt die Position des Kothaufens kaum, die des FreRtrichters
jedoch haufiger. Der Wohnbau, die Kothauien und auch - wenn
vorhanden - die FreRlRtrichter haben einen erheblichen Einflu3 auf
physikalische und chemische Eigenschaften und damit auch auf
okologische Parameter des Sediments (siehe Reichardt 1988,
Reise 1987, Wilson 1981).

Im Nordsee-Watt findet die Reproduktion von Arenicola marina im
Herbst statt. Die juvenilen Tiere zeigen nach Reise ((1985) 1iIm
ersten Lebensjahr ein charakteristisches Migrationsverhalten. Die
demersalen Larven verlassen mit 3 Segmenten das Wohngebiet der
Adulten und uUberwintern uUberwiegend im Bereich der Muschelbanke
an der Niedrigwasserlinie In horizontalen Schleimrohren dicht
unter der Sedimentoberflédche. Im folgenden Fruhjahr/Frihsommer
wachsen sie iIn den Seegraswiesen auf 3 - 20 mm Lange heran und
wechseln dann in den Bereich der Hochwasserlinie, wo sie erstmals
den typischen Arenicola-Wohnbau zeigen. Im Herbst kehren die

jetzt einjahrigen Tiere, die bis zu 60 mm lang sind, in das



Wohngebiet der Adulten zurick.

Auch die adulten Tiere sind hemisessil, vor allem iIm Winter
kénnen Migrationen in sublitorale Gebiete beobachtet werden
(Beukema & deVlas 1979, Newell 1948, Werner 1956). Langere
Strecken legt Arenicola marina schwimmend zurick, wobei er mit
dem Hinterende voran - also riuckwarts - schwimmt (Werner 1956) .

4.5.1. Untersuchungen zur Okologie von Arenicola marina

Erst durch die Einsédtze von Tauchern und UW-Video-Anlagen wurde
klar, dall Arenicola marina auf dem Gabelsflach in teilweise
erheblichen Dichten (bis 30 Ind/m2, siehe Abschnitt 4.1.) vor-
kommt. Allein aufgrund der GroRe dieser Tiere und der von ihnen
bewegten Sedimentmengen wurde ihre 6kologische Bedeutung inner-
halb der Lebensgemeinschaft des Gabelsflach zu einem zentralen
Punkt meiner Untersuchungen.

Aus der Literatur ist bekannt, dall die durch Arenicola marina
erfolgende Umschichtung des Sediments einen mel3baren Einflul} auf
die Makrofauna haben kann (Reise 1987, Wilson 1981), d.h. dalR
Wechselwirkungen zwischen Arenicola marina und anderen Arten
bestehen. Vergleichende Untersuchungen an verschiedenen Stand-
orten mit unterschiedlichen hydrodynamischen Bedingungen sollten
zeigen, inwieweit externe hydrodynamische Faktoren die Effekte
interspezifischer Wechselwirkungen beeinflussen.

4.5.1.1. Wechselwirkungen Arenicola marina - Sediment

Mit einigen Laborexperimenten wollte ich die Literaturangaben
Uber Kotproduktion und besonders uber lokale Migration anhand von
Tieren aus dem Sublitioral uUberpriufen, da vorliegende Daten sich
nur auf Populationen aus dem Watt beziehen.
- Fragen:

1. Wieviel Kot produziert ein Individuum pro Zeiteinheit bei

konstanter Temperatur?
2. Wird ein Frel3trichter ausgebildet?
3. Wie haufig wechseln die Positionen von Fre3trichter und



Kothaufen?

- Aufbau und Durchfihrung:
Insgesamt wurden drei Versuchsreihen durchgefihrt, mit 60 bis
70 mm langen Tieren bei verschiedenen Temperaturen, mit kleineren
Tieren von 10-25 mm L&nge und mit einem grollen Exemplar von
Uber 100 mm Lange. Die Versuchstiere stammten mit Ausnahme des
100 mm Exemplars von der Station Gabelsflach, das grofRe Tier
wurde an der Tirpitz-Mole (Kieler Hafen) ausgegraben. Die Tiere
wurden in kleinen Plastikbehaltern (10x10x15 cm) mit 10 cm Sedi-
ment im Ostseekreislauf des Instituts bis zur weiteren Verwendung
gehaltert.
Ein PVC-Becken (24 x 24 cm) wurde mit 10 cm azoischem Sediment
gefullt, das mit natidrlichem Sediment von der Station Gabelsflach
angeimpft worden war. Nach zwei Tagen wurde ein einzelnes
Exemplar von Arenicola marina (60 - 70 mm lang) eingesetzt und
fur langere Zeit (bis zu 383 Stunden) gehaltert.
Der von diesem Tier produzierte Kot wurde in einem Aluschalchen,
das ein Loch in der Mitte hatte und genau uUber dem Hinterausgang
der Wohnrohre plaziert wurde, aufgefangen, getrocknet und ge-
wogen. Der organische Anteil wurde durch Vermuffeln beir 500°C
bestimmt.
Die Laénge der MeRBintervalle war auch innerhalb eines Versuchs
variabel. Standort-Verdnderungen des Tieres wurden notiert. Als
Standortveranderung wurden gewertet: Verlegen des Kothaufens,
Verlegen der Fre3-Mulde und beides zusammen. Verschiedene Ver-
suche wurden bei 5°C, 8°C und 14°C durchgefihrt.
In den weilteren Experimenten wurde eine runde Wanne (0 40 cm)
20 cm hoch mit Sediment gefullt und bei 12°C gehaltert. Nach
einigen Tagen wurde Oberflachensediment der Station Gabelsflach
zugegeben, das neben der uUblichen Fauna auch juvenile Arenicola

(etwa 15-25 mm lang) enthielt. Nach 5 Tagen Eingewohnungs—
zeit wurden die Standort—Veranderungen von 10 Individuen 10 Tage
lang beobachtet.

Danach wurde das 100 mm lange Individuum eingesetzt und 30 Tage
lang beobachtet.



Zusatzlich wurden Struktur und Dynamik von Trichtern und Kothau-
fen an den Stationen Gabelsflach, Boknis Eck (UW-Video und
Taucher-Beobachtungen) sowie Westerhever und Tirpitz-Mole be-
obachtet .

4.5.1.2. Interaktionen von Arenicola marina mit anderen Arten

Zu diesem Thema konnte ich nur deskriptive Untersuchungen erfolg-
reich durchfihren, ein im Sommer 1986 geplantes und angesetztes
Besiedelungsexperiment ging - wie schon erwahnt - verloren. Im
Gegensatz zu den zuvor behandelten Arten Macoma balthica und
Pygospio elegans ist es jedoch aufgrund der GrodRe von Arenicola
marina und der daraus resultierenden grofRen Flache von Fref3trich-
ter und Kothaufen moglich, die Wirkung eines Individuums auf die
Abundanz anderer Arten anhand von Feldproben zu untersuchen.
- Fragen:
1. BeeinflulRt die Sedimentumlagerung durch Arenicola marina
andere Makrobenthos-Arten?
2. Ist diese Beeinflussung - wenn vorhanden - von &ulleren
Faktoren, z.B. hydrodynamischen Bedingungen, abhangig?
- Nullhypothesen:
1. Frefftrichter und Kothaufen von Arenicola marina haben keinen
Einflull auf Populationen anderer Arten.
2. Die Effekte von Frel3trichtern und Kothaufen sind nicht
unterscheidbar.
3. Die Effekte (wenn nachgewiesen) sind fur alle Arten gleich.
4. Die Effekte (wenn nachgewiesen) sind unabhangig von stand-
orttypischen abiotischen Bedingungen.
- Alternativhypothesen:
1. Frefltrichter und Kothaufen beeinflussen andere Arten.
2. Die Effekte von Frefltrichtern und Kothaufen sind unter-
schiedlich.
3. Verschiedene Arten werden unterschiedlich beeinflul3t.
4. Standorttypische abiotische Bedingungen beeinflussen diese
Effekte.
- Durchfihrung:



Fir diese Untersuchung wurden an der Station Gabelsflach und an
drei Vergleichsstationen - Boknis Eck, Westerhever Watt und
Tirpitz-Mole (siehe Abschnitt 2.2.) - Daten erhoben. Wie 1im
Abschnitt 2.3.3.4 beschrieben, wurden mit 27 cm2-Stechrohren
etwa 10 cm tiefe Parallelproben von Frel3trichter, Kothaufen und
einer Kontrollflache genommen.

Auf der Station Gabelsflach wurden zwischen September 1986 und
Juni 1988 13 mal Proben genommen. Die Station Westerhever wurde
an vier Terminen, die Station Boknis Eck an drei Terminen und die
Station Tirpitzmole an zwei Terminen beprobt.

- Auswertung

Die fixierten Proben wurden im Labor durch 0,50 und 0,25mm
Maschenweite gesiebt. Die Tiere in der 0,50mm-Fraktion wurden
soweit wie moéglich bis zur Art bestimmt, von der 0,25mm-Fraktion
wurde mit wenigen Ausnahmen nur die Abundanz taxonomischer
GroRgruppen (Mollusca, Polychaeta, Oligochaeta, Crustacea)
bestimmt.

Fur die statistische Auswertung verwendete 1ich die einfache
Varianzanalyse bzw. den H-Test und den ungeplanten multiplen Test
auf unterschiedliche Mittelwerte.

4.5.2. Ergebnisse

4.5.2.1. Wechselwirkungen Arenicola marina - Sediment

- Laborexperimente

Tab.23 zeigt die Ergebnisse der Messungen an den drei mittel-
groBen (60 - 70 mm langen) Individuen von Arenicola marina.

Da die MeRintervalle fir die Kotproduktion unterschiedlich lang
waren, wurde auf die Berechnung von Varianzen verzichtet. Auf
alle Versuche bezogen, 1lag die Kotproduktion zwischen 0 g/h und
1 g/h, d.h. grob geschatzt zwischen 0 g/Tag und 24 g/Tag-

Tab.23 zeigt deutliche Unterschiede in der Zahl der Standortwech-
sel pro Tag (0,13 bis 0,85), und zwar sowohl zwischen den
einzelnen Tieren, als auch zwischen den verschiedenen Temperatu-
ren. Klare Zusammenhange sind jedoch nicht erkennbar. Insgesamt



wurden 26 Standortwechsel beobachtet. Viermal wurde nur der
Vorderteil der Wohnrohre, d.i. der Frel3trichter verlegt, fTunfmal
erfolgte ein Umdrehen in der Wohnrdéhre und 17 mal wurde die
gesamte Wohnrohre verlegt, teilweise um bis zu 20 cm.

Nur in wenigen Fallen legte der Wurm einen richtigen FrelRtrichter
an, meist bildete sich nur eine Mulde durch nachrutschendes
Sediment. Die von Arenicola marina ausgeschiedenen Kotstrange
zerfielen i1nnerhalb weniger Stunden 2zu losem Sediment. Der
organische Gehalt des Kotsediments war von dem des umgebenden
Sediments nicht signifikant unterschiedlich (0.5%).

Tab.23 Sedimentumsatz von Arenicola marina im Laborversuch bei
dreil verschiedenen Temperaturen.
Drei Individuen von ca. 60 - 70 mm Lange.
Virichter: Veranderung nur der FrefRtrichter-Position.
Vhufeil : Veranderung der Kothaufen-Position.
Verweildauer: Minimum-Maximum.

Tier Nr. I i1 i Mitte

5°C
Dauer [h] 736 - - -
Kotproduktion [gd-1] 7.3 - - 7.3
VTrichter 2 : - 2
Vhaufen 0 - - 0
Vsumme 4 - - 4
Wechsel [d-1J 0.13 - - 0.13
Verweildauer [d] - - - 0.83-14

8°C
Dauer [h] 226 213 242 239
Kotproduktion [gd-1] 10.1 11.1 14.3 11.8
Verichler 0] 0 0 0
Vhanfen 4 3 5 4
Vs aase 4 3 5 4
Wechsel [d-H 0.42 0.34 0.50 0.40
Verweildauer [d] - - - 0.40-4.

14° C
Dauer [h] 237 169 - 203
Kotproduktion [gd-1] 14.9 12.7 - 13.8
Vtrichter 2 0 - 1
Vhaufen 2 6 - 4
Vsumme 4 6 - 5
Wechsel [d-1] 0.41 0.85 - 0.59
Verweildauer [d] - - - 0.77-2



Zusammenfassend kann gesagt werden, dal3 ein Arenicola marina von
etwa 60 bis 70 mm Lange aus dem Sublitoral der Kieler Bucht bei
8-14°C etwa 10-15 g Kot pro Tag produziert und etwa alle 2zwei
Tage einmal den Standort wechselt.

Auch die juvenilen Exemplare von Arenicola marina zeigten deut-
lichen Standortwechsel. Im Mittel wurde 0,56 mal pro Tag (0,30-
0,70; N = 10) ein neuer Kothaufen gebildet, d.h. wie im 2zuvor
beschriebenen Experiment wechseln auch juvenile Tiere etwa alle
zwei Tage den Standort. Die Kothaufen hatten an der Basis einen
Durchmesser von 15-30 mm, Frefl3trichter waren nicht zu sehen.
Abb.23 zeigt die Muster der Standortwechsel von funf ausgewahlten

Individuen.

Abb.23 Lokale Migration juveniler Arenicola marina im Labor:
Veranderung der Kothaufen-Position innerhalb von 10 Tagen.
Punkt : Tag 0, Beginn der Beobachtung.
Zahlen: Zeit nach Beginn in Tagen.



Das grofRRe (100 mm) Exemplar wechselte innerhalb von 30 Tagen 16
mal den Standort, im Mittel also 0.53 mal pro Tag, d.h. ebenfalls
etwa alle zwei Tage. Nur zweimal wurde ein deutlicher FrefRtrich-
ter ausgebildet. Der Durchmesser der Kothaufen betrug Je nach
Verweildauer 50-160 mm.

- Feldbeobachtungen

Die UW-Video- und UW-FotoaufZeichnungen von Arenicola marina-
“"Feldern™ auf dem Gabelsflach zeigen, dalR dort auch grol3e
Individuen die Position ihrer Kothaufen haufig verandern. Regel-
malig konnten Kothaufen verschiedener Stadien dicht nebeneinander
beobachtet werden.

In Abb.24-A (Gabelsflach, Sommer 1987), sind deutlich alte, nicht
mehr benutzte Kothaufen, auf denen keine Kotstréange liegen, und
aktive Kothaufen zu sehen. Auf Farbfotos ist zu erkennen, dal}
aktive Kothaufen aus sehr hellem Sediment bestehen, w&hrend nicht
benutzte Haufen - anscheinend mit zunehmendem Alter - immer mehr
die Farbe des umliegenden Sediments annehmen. Aus meinen
Videoaufzeichnungen kann man zudem schlielen, dall nicht mehr
benutzte Haufen allmdhlich immer flacher werden, bis sie nicht
mehr als Erhebungen erkennbar sind.

Wie iIn den Laborversuchen werden auch auf dem Gabelsflach nur
selten richtige FrelRtrichter, sondern meist nur Mulden ausgebil-
det, die Art des Wohnbaus entspricht dem Typ b) in Abb.22.

Die Auswertung der Video-Aufnahmen von Arenicola marina-Stand-
orten bei Boknis Eck (19 m) zeigte vor allem, dall die dortigen
Kothaufen im Mittel wesentlich groller sind als die auf den drei
anderen Stationen gefundenen. Die FreflRtrichter sind in der Regel
gut ausgebildet, sie haben in vielen Fallen einen scharfen Rand
und sind sehr steil. Diese Beobachtungen lassen eine Eilnordnung
zwischen Typ b) und Typ ©) in Abb.22 zu. Anhand des vorliegenden
Materials i1st nicht sicher zu entscheiden, ob Arenicola marina an
diesem Standort seine Kothaufen ebenso haufig verlegt wie auf dem
Gabelsflach. Die GroRe einzelner Haufen und die grolRen Frel3-
trichter sprechen gegen diese Annahme, generell scheinen Stand”



Abb 2™ Arenicola marina - Kothaufen an verschiedenen Standorten.

Schematische Zeichnungen nach Originalaufnahmen.

A: Gabelsflach 12m, Juli 1987.
Im Vordergrund ein aktiver Haufen, in der Mitte hinten
ein gerade aufgegebener Haufen, hinten links ein seit
mehreren Tagen unbenutzter Haufen.

B: Tirpitz-Mole, Juli 1988.
Auf der glatten Sedimentoberflache Jliegen nur Kot-
schnire, eine Haufenbildung wird durch stéandige Erosion
verhindert.



ortwechsel jedoch vorzukommen, da ich auch alte, inaktive Kothau-
fen beobachten konnte.

Im Westerhever Watt produziert Arenicola marina nach eigenen
Beobachtungen und nach Mitteilung von S. Flothmann (IfM Kiel) im
Sommer wahrend der etwa sechsstindigen Niedrigwasserperiode grolle
Kothaufen, die im Mittel an der Basis einen Durchmesser von etwa
70 ,n und eine HOohe von etwa 40 nun haben. Die Abundanz von
Arenicola marina betrug an der untersuchten Stelle im Juli ca. 10
Ind./m2 . Im November war nicht nur die Abundanz deutlich geringer
(ca. 5 Ind./m2), auch die Kothaufen waren sehr viel kleiner, der
Durchmesser lag bei etwa 40 mm, die H6he betrug etwa 20 nn.
Betrachtet man einen Kothaufen als Kreiskegel, so ergibt sich aus
den angegebenen Werten eine ungefédhre Obergrenze fir das Volumen
von 50 cm3 im Sommer und von 8 cm3 im Spatherbst. Diese Kothaufen
werden vom auflaufenden Wasser vollstandig erodiert. Sofort nach
dem Ablaufen der Tide sind keine Kothaufen zu sehen, d.h.
wahrend der Hochwasserperiode eventuell entstandene Kothaufen
werden vom ablaufenden Wasser erodiert. Die Frel3trichter waren
stets deutlich zu sehen, sie waren relativ flach und hatten meist
in der Mitte des Trichters ein deutliches Loch, das vermutlich
der Anfang der Wohnrohre war. Im Juli betrug der Durchmesser der
Trichter an der Sedimentoberfldche etwa 60 mm, im November etwa
50 mm. Die Lage der Kothaufen bleibt meist Uber Wochen hinweg
konstant, einzelne Tiere verandern jedoch manchmal ihre Position
deutlich. Dieser Wohnbau entspricht dem Typ a in Abb.22.

An der Tirpitz-Mole konnte ich zu keiner Zeit richtige Kothaufen
beobachten. An die Oberflache abgegebene Kotstrange wurden von
der nachsten starkeren Welle erfaldt, in kleine Sticke zerrissen
und weggerollt. Die hinteren Ausgédnge der Wohnbauten waren meist
nur durch Kotstrange von wenigen Zentimetern Lange markiert.
(Abb.24-B wurde Im August 1988 an einem windstillen Tag aufgenom-
men.) Im September 1987 waren keine Frel3trichter 2zu sehen,
sondern nur ein kleines Loch, das das Vorderende der Wohnréhre an
der Sedimentoberflache kennzeichnete. Im Dezember 1987 waren an



den Vorderenden der Wohnbauten leichte Mulden ausgebildet. Zum
Standortwechsel kann ich fur diese Station keine Angaben machen.
Der hier beobachtete Typ des Wohnbaus [1aBt sich keinem der

Beispiele in Abb.22 eindeutig zuordnen.
4.5.2.2. Das Makrozoobenthos der vier Feldstationen

Die Datensatze der vier Probenserien sind im Anhang 1in den
Tabellen A8 (Gabelsflach, ARM-GF), A9 (Boknis Eck, ARM-BE), AlO
(Westerhever, ARM-WH) und All (Tirpitz-Mole, ARM-TIl) zusammen-
gesteilt, die Ergebnisse der Sedimentanalysen zeigt Tab.A7.

Die Tabellen Tab.Al2 bis Tab.Al5 geben fiur die vier Stationen
Mittelwert, Standardabweichung und Median der Abundanz aller
Arten Uber alle Proben an. Tab.24 zeigt vergleichend Artenzahl,
Gesamtabundanz und Diversitat bzw. Aquitat.

Das an der Station Gabelsflach Vorgefundene Sediment 1iIst mit
einer Ausnahme an allen Terminen recht ahnlich (Tab.A7). Den
Hauptanteil bilden stets die 0,125mm- und 0,250mm-Fraktion, der
Schluff/Ton-Anteil und der organische Gehalt liegen unter 1%. Am
09.09.87 ist der Schluff/Ton-Anteil mit 5,7% sehr hoch, was daran
liegt, daR an diesem Termin die Probennahme anscheinend an einer
Stelle mit unublich dinner Sandschicht durchgefihrt wurde, so dal
das Stechrohr bis in den Mergel reichte. Das Makrozoobenthos der
Station Gabelsflach (329 Ind./100cm2 = 32900 Ind./m2) wird im
Jahresgang numerisch von der Gruppe Polychaeta dominiert (235
Ind./100cm2). Pygospio elegans. Aricidea jefreysii. Macoma bal-
thica, Chaetozone setosa und Mysella bidentata sind die am
haufigsten auftretenden Arten.

Die Sedimentanalysen von Boknis Eck (Tab.A7) zeigen deutliche
Unterschiede zwischen dem ersten und den zwei folgenden Terminen.
Am 23.02.88 1i1st der Anteil der 0,063mm-Fraktion sehr hoch
(32,3%), der der 0,250min-Fraktion sehr niedrig (0,8%), an den
beiden anderen Terminen ist es umgekehrt. Das Sediment ist hier
aufgrund der starken Neigung des Hanges auch an eng benachbarten
Stellen deutlich unterschiedlich, wenn auch stets die Feinsand-
Fraktion Uberwiegt. Der Schluff/Ton-Anteil liegt um 4%, der



organische Gehalt zwischen 1% und 2%. Bei Boknis Eck (222
Ind./100cm2 = 22200 Ind./m2) spielt die Gruppe Mollusca die
wichtigste Rolle (235 Ind./100cm2), die haufigsten Arten sind
Mysella bidentata. Corbula qibba, Macoroa balthica, Chaetozone
setosa und Syndosmya alba.

Das Sediment der Station Tirpitz-Mole besteht vorwiegend aus
Feinsand (Tab.A7) mit 1% bis 2% Schluff/Ton und einem organischen
Gehalt um 1%. An der Tirpitz-Mole (639 Ind./100cm2 = 53900
Ind./m2) sind die Oligochaeta die bedeutenste Gruppe (421
Ind./100cm2), weitere Arten mit hoher Abundanz sind Nereis sp.
und Mya arenaria.

Auch 1n Westerhever besteht das Sediment Uberwiegend aus Feinsand
mit mehr als 70% in der 0,125mm-Fraktion. Der Schluff/Ton-Anteil
liegt zwischen 1% und 5%, der organische Gehalt unter 1%. Auf der
Station Westerhever (687 Ind./100cm2 = 58700 Ind./m2) haben die
Polychaeten die hdochste Abundanz (365 Ind./100cm2), die dominan-
ten Arten sind Pyqospio eleqans. Macoma balthica, Corophium sp.,
Oligochaeta sp. und Fabricia sabella.

Tab.24 Summenparameter der benthischen Lebensgemeinschaften der
untersuchten vier Stationen auf der Basis aller vorhande-
nen Proben (siehe Anhang).

Diversitdt und Aquitat beziehen sich auf die 500um-Fraktion.

Station GF BE WH Tl
Artenzahl 43 48 21 12
N/Z100cm2 Mollusca 69 139 136 50
Polychaeta 235 76 365 66
Oligochaeta 4 1 31 421
Crustacea 23 6 55 2
Summe 331 222 587 539
N/100cm2 (500+250um) 445 276 864 810
Diversitat H" 3.43 4.15 2.48 1.30

Aquitat  J 0.63 0.74 0.56 0.36



Artenzahl und Diversitat/Aquitat sind dort hoch, wo die
Gesamtabundanz niedrig 1ist und umgekehrt. Boknis Eck hat die
hochste Artenzahl @@48) und Aquitat (0,74), gefolgt von Gabels-
flach mit 43 Arten und einer Aquitat von 0,63. In Westerhever
fand ich nur 21 Arten und eine Aquitat von 0,56, wahrend an der
Tirpitz-Mole die niedrigsten Werte, 12 Arten und eine Aquitat von
0,36 auftraten (Tab.24).

4.5.2.3. Interaktionen von Arenicola marina mit anderen Arten

In diesem Abschnitt will ich die oben aufgestellten Hypothesen
anhand des vorliegenden Datenmaterials priufen. Die Ergebnisse der
Analysen sind im Anhang in den Tabellen Tab.Al16 bis Tab.A19 und
in den Tabellen Tab.25 bis Tab.32 dargestellt.

Tab.25 zeigt die Unterschiede in Abundanz, Diversitat und Aquitat
zwischen den Trichter- (T), Haufen- (H) und Kontroll-Proben (K)
der vier Stationen Gabelsflach (GF), Boknis Eck (BE), Westerhever
(W) und Tirpitz-Mole (T1). Die Tabellen Tab.Al16 bis Tab.Al19
zeigen die Ergebnisse der Analysen auf Unterschiede in der Abun-
danz einzelner Arten in Trichter-, Kothaufen- und Kontrollproben.
Grundlage dieser Analysen sind alle Probensatze, allerdings
wurden selten auftretende Arten (Mittelwert <= 1,0) ausgeschlos-
sen. Tab.26 bis Tab.28 =zeigen auf der Basis hoherer Taxa,
wieviele Arten in welcher Weise beeinflult werden, und Tab.29
falt die Arten zusammen, bei denen auf mindestens einer Station
ein signifikanter Effekt von Arenicola marina gefunden wurde. In
Tab.30 wird der Einflu von Arenicola marina auf rdhrenbauende
Arten dargestellt und Tab.31 falt die gefundenen saisonalen
Unterschiede zusammen. In Tab.32 wird die relative Starke des
Einflusses von Arenicola marina an den vier Stationen verglichen.

Im TfTolgenden werde ich den Einflul des Wohnbaus von Arenicola
marina an den verschiedenen Stationen auf die Abundanz des
Makrozoobenthos auf verschiedenen Ebenen darsteilen:

- HOhere Taxa, Diversitat und Aquitat

— Arten im Rahmen hoéherer Taxa



- Einzelne Arten W v v
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- Hohere Taxa, Diversitat und Aquitat vE*

Wie Tab.25 zeigt, sind an allen vier Stationen mehr oder weniger
grolBe Unterschiede in der Abundanz hoéherer Taxa und der gesamten
Fauna sowie in Diversitat und Aquitat zwischen FreRtrichter- (),
Kothaufen- (H) und Kontroll-Proben (K) zu sehen.

Die Gesamtabundanz nimmt bei den Stationen GF, WH und Tl iIn der
Reihenfolge K > T > H ab, an der Station BE ist die Reihenfolge
jedoch T > K > H (Tab.25).

Diversitat und Aquitat sind an der Station Tl in den drei
Probensatzen nahezu gleich, Tfur die Stationen GF und WH liegen
die Werte von T- und H-Proben héher als die der K-Proben. An der
Station BE sind Diversitiat und Aquitat der H- und K-Proben in
etwa gleich, wahrend die T-Proben deutlich niedrigere Werte

zeigen.

Tab.25 Der EinfluS des Wohnhaus von A. marina auf Individuenzahl und Diversitat.

T: Trichter, H: Kothaufen, K: Kontrolle, N/100cm2.

Werte auf der Basis aller vorhandenen Proben.

Diversitat und Aquitat beziehen sich auf die 500vim-Fraktion.
% Diff.: Abweichung vom Kontroll-Wert in Prozent.

Gabelsflach Boknis Eck Westerhever Tirpitz-Mole
T R K T H K T H K T H K
N/100cm2 Mol lusca 86 53 66 275 61 90 160 75 167 51 40 60
Polychaeta 240 162 305 97 49 80 283 249 575 60 58 84
Oligochaeta 6 3 3 1 2 1 34 28 30 394 366 504
Crustacea 22 13 28 3 3 6 29 60 72 2 2 2
Summe 354 231 402 376 115 177 506 412 844 507 466 650
(500+250iim) 482 317 524 448 134 247 843 487 1332 780 700 810
% Diff. Mollusca +30 -20 +206 -34 -4 -55 -15 -33
Polychaeta -21 -50 +21 -39 -51 -57 -29 -31
Oligochaeta +100 - O 0 -100 +13 -7 -22  -27
Crustacea -21 -54 -50 -50 -60 -17 0 -0
Summe -12  -43 +112 -35 -40 -51 -22 -28
(500+250i1m) -8 -40 +81 -46 -37 -63 -4 -14
Diversitat H” 3.43 3.53 3.27 3.63 4.55 4.48 2.79 2.73 2.16 1.36 1.32 1.35

Aquitat J 0.63 0.65 0.60 0.65 0.81 0.80 0.63 0.61 0.48 0.38 0.37



Die Abundanz hoherer Taxa wird nach Tab-25 unterschiedlich
beeinflulRt. Bei den Mollusca liegt auf den Stationen GF und BE
die Reihenfolge T > K > H, auf den beiden anderen Stationen die
Reihenfolge K > T > H vor. Die Abundanz der Gruppe Polychaeta
zeigt dreimal die Reihenfolge K > T > H, nur an der Station BE
fand ich T > K > H. Beir den Oligochaeta sind die Unterschiede nur
an der Station Tl deutlich (K >T > H), wenn auch nicht signifi-
kant (siehe unten). Die Gruppe Crustacea zeigt nur an den
Stationen GF und WH ausreichende Abundanz, die Reihenfolge ist

einmal K > T > H und - besonders bemerkenswert - K > H > T.
Nur in wenigen Fallen - Mollusca auf den Stationen GF und BE
sowie Polychaeta auf der Station BE - hat der Wohnbau von

Arenicola marina, und zwar stets der Frel3trichter, einen positi-
ven Einflul auf die Abundanz.

Diese Ergebnisse zeigen, daflR generell ein Einflu3 der Frefl3trich-
ter und Kothaufen von Arenicola marina auf die benthische Makro-
fauna vorhanden 1ist, der schon an Parametern oberhalb des
Artniveaus eindeutig festgestellt werden kann. Starke und Rich-
tung dieses Einflusses hédngen von drei Faktoren ab:

- Frel3trichter oder Kothaufen

- Taxonomische Gruppe

- Untersuchungsstation

Damit sind die Fragen dieser Untersuchung durch Bestatigung der
Alternativhypothesen prinzipiell positiv beantwortet. Im folgen-
den werde ich untersuchen, ob die drei genannten Faktoren auch
bei der Berucksichtigung einzelner Arten wirksam sind.

- Arten im Rahmen hodherer Taxa

Auf die Artenzahl selbst hat Arenicola marina keinen deutlichen
EinfluR. In den Proben von Kothaufen und Trichter fehlen auf dem
Gabelsflach 5 Arten, bei Boknis Eck 5 Arten, in Westerhever 3
Arten und an der Tirpitz-Mole 2 Arten, dabei handelt es sich aber
in allen Fallen um Arten mit geringen Abundanzen.

Die Tabellen Tab.Al6 bis Tab.Al19 enthalten die Analysen der
Abundanzen einzelner Arten auf Unterschiede zwischen T—, H-— und
K-Proben. Alle Arten, die eine mittlere Abundanz von mehr als



1 Ind./100cm2 hatten, wurden untersucht.

Aus Tab.26 geht hervor, das der Anteil der Arten, die signifi-
kante Unterschiede in der Abundanz zeigen, auf den vier Stationen
unterschiedlich hoch ist. Auf der Station GF ist ein Effekt fur
54% der untersuchten Arten nachweisbar, bei der Station BE Tfur
50%, in Westerhever fiUr 38% und bei der Station Tl fir 14% (10%-
Niveau). Allerdings 1838t sich auf der Basis der "Anzahl von
beeinflulten Arten” ein signifikanter Unterschied nur zwischen
den Stationen GF und Tl sowie BE und Tl nachweisen.

Tab.26 Vergleich der Anzahl der durch Arenicola marina signifikant beein-
fluRten Arten an den vier Stationen.
GF: Gabelsflach, BE: Boknis Eck, WH: Westerhever, TI: Tirpitz-Mole.
E : Summe aller untersuchten Arten
"+": kein Einflul3, signifikanter Einflug (@ = 0.10)
Nicht bis zur Art bestimmt, wird als 1 Art gewertet.
2> 250um-Fraktionen und Oligochaeta
*> Signifikanter Unterschied zwischen den Stationen (a = 0.10).

a) Anzahl beeinfluRter und nicht beeinfluBter Arten

GF BE WH Tl
Taxon E + E + z + E +
Mol lusca (250um) 1> 1 0 1 1 1 0] 1 0 1 1 1 0
Polychaeta (2501m)1> 1 1 0 1 1 0 1 1 0 1 0 1
Oligochaeta (250jim)1> / / / / / / / / / 1 0 1
Mol lusca 8 2 6 12 5 7 5 3 2 3 1 2
Polychaeta errantia 5 4 1 4 3 1 3 1 2 2 0 2
Polychaeta sedentaria 8 6 2 11 5 6 5 2 3 4 0 4
Oligochaetal> 1 0 1 1 0 1 1 0 1 1 0 1
Crustacea 4 2 2 2 1 1 2 2 0 1 0 1
Summe 28 15 13 32 16 16 18 9 9 14 2 12

b) Anzahl beeinfluRter Arten - Multipler Rang-Test nach Nemenyi

Anzahl Testmatrix
GF BE WH TI BE WH TI
Mol lusca 2 5 3 1 GF 4 10 48
Polychaeta errantia 4 3 1 0 BE - 14 52
Polychaeta sedentaria 6 5 2 0 WH - - 38
Crustacea 2 1 2 0
Andere2> 1 2 1 1



Tab.27 Der Einflull des Wohnhaus von A. marina auf die Abundanz anderer Arten.
Reihenfolge der Ahundanzen in Trichter- (T), Kothaufen- (H) und
Kontroll-Proben (K) bei allen Arten mit signifikanten Befunden.

GF: Gabelsflach, BE: Boknis Eck, VH: Westerhever, TIl: Tirpitz-Mole.
*> Nicht bis zur Art bestimmt, wird als 1 Art gewertet.

Reihenfolge der Abundanz
Datensatze T>K>H T>H>K H>T>K H>K>T K>T>H KSH>T

Mol lusca (250iu)1> GF 0 1 0 0 0 0 0
BE 1 1 0 0 0 0 0
WB 0 0 0 0 0 0 0
TI 1 0 0 0 0 1 0
Polychaeta (250ym)1> GF 1 0 0 0 0 1 0
BE 1 0 0 0 0 1 0
WH 1 1 0 0 0 0 0
Tl 0 0 0 0 0 0 0
Oligochaeta (250pm)1> GF 0 / / / / / /
BE 0 / / / / / /
WH 0 / / / / / /
Tl 0 0 0 0 0 0 0
Mol lusca GF 2 2 0 0 0 0 0
BE 5 4 1 0 0 0 0
WH 3 1 0 0 0 2 0
TI 1 1 0 0 0 0 0
Summe 9 8 0 0 0 1 0
Polychaeta errantia GF 4 2 0 0 0 1 1
BE 3 3 0 0 0 0] 0
WH 1 0 0 0 0 1 0
TI 0 0 0 0 0 0 0
Summe 7 5 0 0 0 1 1
Polychaeta sedentaria GF 6 0 0 0 0 6 0
BE 5 1 1 0 0 2 1
WH 2 0 0 0 0 2 0
TI 0 0 0 0 0 0 0
Summe 11 1 1 0 0 8 1
Oligochaetal> GF 0 0 0 0 0 0 0]
BE 0 0 0 0 0 0 0
WH 0 0 0 0 0 0 0
TI 0 0 0 0 0 0 0
Summe 0 0 0 0 0 0 0
Crustacea GF 2 0 0 0 0 2 0
BE 1 0 0 0 0 1 0
WH 2 0 0 1 0 0 1
Tl 0 0 0 0 0 0 0
Summe 5 0 0 1 0 3 1
Alle Taxa GF 15 4 0] 0 0 10 1
BE 16 9 2 0 0 4 1
WH 9 2 0 1 0 5 1
TI 2 1 0 0 0 1 0
Summe 42 16 2 1 0 20 3



In Tab.27 habe ich versucht, die Richtung der signifikanten
Effekte in Abhéngigkeit von der Station und der taxonomischen
Gruppe darzustellen. Die Tabelle zeigt, dal der Einflul wvon
Arenicola marina bei den Arten mit signifikanten Unterschieden in
der Abundanz in den meisten Fallen zu der Reihenfolge T > K > H
(38%) oder K > T >H (48%) fuhrt. In Tab.28 ist der prozentuale
Anteil dieser beiden Reihenfolgen an den Daten von Tab.27 1In
Abh&ngigkeit von Station und taxonomischer Gruppe dargestellt.
Hier zeigt sich, dall die Reihenfolge T > K > H vor allem bei
Mollusca und Polychaeta errantia auftritt, wahrend Ffir die
Abundanz von Arten der Gruppen Polychaeta sedentaria und Crusta-
cea die Reihenfolge K > T > H Uberwiegt. Deutliche Unterschiede
zwischen den Stationen zeigt die Gruppe Mollusca, auf den
sublitoralen Stationen GF und BE Uuberwiegt die Reithenfolge
T > K > H, auf der Station WH die Reihenfolge K > T > H.

Tab.28 Die Richtung des Effekts von Arenicola marina auf andere
Arten in Abhangigkeit von Station und taxonomischer Gruppe.
Datenbasis: Alle Datensatze mit signifikantem Befund.
Prozentualer Anteil der am haufigsten auftretenden
Reihenfolgen der Abundanz T > K > H und K > T > H.

GF: Gabelsflach, BE: Boknis Eck,
WH: Westerhever, TI: Tirpitz-Mole.
1>: 100% = 1 Art

a) Reihenfolge T > K > H

GF BE WH Tl Alle Station
Mol lusca 100 80 33 1001> 89
Polychaeta errantia 50 100 0 - 71
Polychaeta sedentaria 0 20 0 : 9
Crustacea 0 0 0 - 0
Alle Taxa 27 56 22 50 38
b) Reihenfolge K > T > H

GF BE WH TI Alle Station
Mol lusca 0 0 66 0 11
Polychaeta errantia 25 0 1001> : 14
Polychaeta sedentaria 100 40 100 : 73
Crustacea 100 100* > 0] - 60

Alle Taxa 67 25 56 50 48



- Einzelne Arten

Tab.29 zeigt die mit dem ungeplanten multiplen Test gefundenen
Unterschiede 1n der Abundanz einzelner Arten iIn Trichter- a.,
Haufen- () und Kontrollproben (K) , nach taxonomischen Gruppen
und den vier Stationen geordnet.

Auf alle signifikanten Befunde (37 Arten, 0,50mm-Fraktion) bezo-
gen, ergab sich 1in 51% aller Falle (N=19) ein signifikanter
Unterschied in der Abundanz zwischen T- und H-Proben (T-H), in
41% aller Falle (N=15) zwischen T- und K-Proben (T-K) und in 46%
aller Falle (N=17) zwischen H- und K-Proben (H-K).

Am haufigsten traten die Falle T > H (N=18) und H < K (N=16) auf.
Die Falle T > K (N=6) und T < K (N=9) waren etwa gleich héufig,
wahrend die Falle T <H wund H > K nur einmal auftraten
(Bathyporeia sp. in Westerhever, Tab.A18). Auch fur die 0,25mm-
Fraktionen von Mollusca und Polychaeta gilt in den meisten Fallen
T >Hund H < K.

Aus diesen Befunden laRt sich als generelle Tendenz ableiten, dal3
die Abundanz einzelner Arten in den Trichterproben und 1in den
Kontrollproben meist hoher ist als in den Proben vom Kothaufen,
die Unterschiede zwischen Trichter- und Kontrollproben sind
hingegen nicht so konsistent. Wenn die Abundanz eilner Art
signifikant beeinflullt wird, tritt also fast immer einer der drei
Falle T > K >H, T =K >H oder K >T >H auf. D.h., der Effekt
der Kothaufen ist im Vergleich zu Kontroll- und Trichterproben
meist negativ, wahrend der Effekt der Trichter im Vergleich zu
den Kontrollproben auch positiv sein kann.

Dieser positive Effekt der Freltrichter tritt bei 5 Arten und auf
zwei Stationen auf: Mysella bidentata (GF und BE), Syndosmya alba
(BE), Onoba striata (BE), Pectinaria koreni (BE) und Pherusa
plumosa (BE). Auch bei der 0,25mm-Fraktion der Mollusca findet
sich auf diesen beiden Stationen die Reihenfolge T > K > H,
allerdings auf der Station BE sehr viel deutlicher ausgepragt.
Ein positiver Effekt der Kothaufen 1a&Rt sich nur fir eine Art
feststellen, den Amphipoden Bathyporeia sp. in Westerhever. Diese
Art hat in den H-Proben die héchste Abundanz (siehe Tab.Al8).



Tab.29 Signifikante

Unterschiede
Kothaufen (H) und Kontrolle (K), alle Daten.
Ungeplanter multipler Test auf Unterschiede (a

der Abundanz zwischen Trichter (T),

Boknis Eck
T-H T-K H-K
T>H ns H<K
T>H ns ns
T>H ns ns
ns ns ns
T>H T>K ns
T>H T>K ns
ns T>K ns
T>H ns H<K
ns ns ns
T>H ns ns
T>H ns ns
T>H ns ns
T>H* >ns ns
ns T<K ns
ns ns ns
T>H T>K ns
ns T>K ns
ns ns H<K* >
ns ns ns
ns ns ns
ns T<K H<K
ns ns H<K

Alle Arten, bei

Station einen signifikanten Befund erbrachte.

*>: a=0.10

ns: Kein signifikanter Unterschied.

Gabelsflach

Taxon T-H T-K H-K
MOLLUSCA
250um-Fraktion ns ns ns
Cardium edule -
Corbula gibba ns ns ns
Macoma balthica T>H ns ns
Mya arenaria ns ns ns
Mysella bidentata T>H T>K ns
Syndosmya alba -
Hydrobia sp. -
Onoba striata ns ns ns
Retusa obtusa -
POLYCHAETA
250]im-Fraktion T>H ns H<K
POLYCAETA ERRANTIA
Anaitides maculata ns ns ns
Eteone longa ns T<K* >ns
Harmothoe spp. ns ns ns
Nepthys spp.- T>H* >ns ns
Pholoe minuta T>H ns ns
Streptosyllis webst. T>H ns ns
POLYCHAETA SEDENTARIA
Aricidea jeffreysili ns T<K ns
Chaetozone setosa ns T<K H<K
Pectinaria koreni T>H ns H<K
Pherusa plumosa -
Polydora spp- T>H ns H<K
Pygospio elegans T>H T<K H<K
Scoloplos armiger ns ns H<K
Terebellides stroemi -
CRUSTACEA
Bathyporeia sp. -
Caprella spp.- T>H ns H<K
Corophium spp. -
Diastylis rathkei -
Phoxocephalus holb. ns ns H<K

= 0.05).

Westerhever
T-H T-K H-K
ns ns ns
ns ns ns
ns ns ns
T>H ns ns
ns ns H<K
ns T<K H<K
T>H ns H<K
ns ns H<K

- ns
ns ns H<K
ns T<K H<K
ns ns ns
T<H ns H>K
ns T<K ns

denen die einfache Varianzanalyse an mindestens einer

Tirpitz-Mole

T-H

ns
T>H

ns
ns

ns

ns

ns

T-K

T<K
ns
ns
ns

H-K

H<K
H<K

ns
ns

ns

ns

ns
ns

ns



Tab.30 Der EinfluR von Arenicola marina auf die Abundanz rdhrenbauender
Arten und die vorhandenen R6hren. (Aus Tab.Al16 bis Tab.Al19).
Angaben pro 100cm2, alle Daten.
Nullhypothese BO: Die verschiedenen Probensédtze entstammen
der gleichen Grundgesamtheit.
Wt/Vn b : Testwert/Tabellenwert; wenn > 1 wird HO abgelehnt (a = 0.05).

Trichter (1) Kothaufen (H) Kontrolle (K) Test

Taxon Nittel S.D. Nittel S.D. Nittel S.D. Wr/WTab
- Gabelsflach

Pectinaria koreni 2.9 3.2 0.4 1.3 3.9 5.0 1.94
Polydora quadrilob. 12.7 13.2 6.0 9.4 15.4 16.4 2.76
Pygospio el. (500ym) 138.2 124.2 78.4 52.7 177.1 115.4 4.29
P. el. (250+500pm) 137.3 114.5 81.7 51.3 179.5 118.6 4.07
Spio goniocephala 1.2 2.5 2.2 5.8 2.1 4.0 0.13
Corophium insid. 2.7 5.7 1.5 2.5 3.2 4.8 0.50
- Boknis Eck

Pectinaria koreni 18.8 22.9 1.6 3.3 3.1 3.7 1.32
Polydora ciliata 4.0 10.6 1.9 3.4 1.8 2.9 0.02
Polydora quadrilob. 4.1 3.9 1.8 3.6 8.0 8.5 0.92
Pygospio elegans 2.8 4.4 1.0 1.8 1.8 2.9 0.12
Spio goniocephala 0.9 2.2 0.7 1.5 3.4 6.3 0.48
Terebellides stroemi 0.0 0.0 0.0 0.0 12.0 16.9 1.20
- Westerhever

Fabricia sabella 106.8 45.9 94.0 31.2 103.0 22.3 0.05
Polydora ciliata 4.4 4.7 1.6 2.2 8.8 4.3 1.12
Pygospio el. (B00jim) 212.4 197.0 196.0 253.8 507.2 411.1 2.45
P. el. (250+500yua) 251.1 204.1 203.3 252.6 545.0 435.9 2.52
Corophium sp. 25.8 31.3 47.1 50.9 69.1 67.1 1.42
- Tirpitz-Nole

Polydora sp. (500pm) 6.4 7.3 8.3 17.8 11.1 18.9 0.06
P. sp. (250+500] im) 29.4 37.0 26.0 34.5 38.9 49.0 0.04
Pygospio elegans 2.2 3.2 2.4 2.2 2.2 4.9 0.10
Spio goniocephala 4.1 6.0 2.3 2.6 3.4 3.6 0.07
Corophium sp. 4.6 4.0 4.4 2.9 4.4 2.9 0.01
R6éhren von Pygospio elegans

- Gabelsflach

Réhren gDW/100cm2 3.6 1.9 2.3 1.5 3.9 3.5 0.65
Réhren mg/Ind. 68.2 67.4 50.6 45.1 40.0 39.5 0.43
- Vesterhever

Réhren gbW/100cm2 7.7 7.5 5.5 5.0 4.7 4.0 0.29
Réhren mg/Ind. 125.6 359.3 44 .6 68.1 36.9 65.0 0.78



Von besonderem Interesse ist der EinflulR von Arenicola marina auf
rohrenbauende Arten. An den vier untersuchten Stationen Kkamen
folgende Ro6hrenbauer vor: Die Polychaeten Fabricia sabella (WH),
Pectinaria koreni (GF, BE), Polydora spp. (GF, BE, WH, TI1),
Pygospio eleqans (GF, BE, WH, TI), Spio qgoniocephala (GF, BE,
T1), Terebellides stroemi (BE) und Amphipoden der Gattung Coro-
phium (GF, WH, TI). Tab.30 falt die Analysen der Abundanz dieser
Arten zusammen.

Auf den Stationen GF und WH ist fur alle rohrenbauenden Arten ein
negativer Effekt von Freflftrichter und Kothaufen nachweisbar, mit
Ausnahme von Spio qgoniocephala und Corophium sp. an der Station
GF und von Fabricia sabella an der Station WH. Bei allen Arten
ist die Reihenfolge der Abundanzen K > T > H.

Auf der Station BE ist der Effekt von Arenicola marina nicht so
eindeutig, Pectinaria koreni hat die hdéchste Abundanz iIn den T-
Proben, wahrend Polydora quadrilobata und Terebellides stroemi in
den K-Proben am haufigsten sind. Fur Polydora ciliata. Pygospio
elegans und Spio qoniocephala lalt sich kein signifikanter Effekt
nachweisen.

An der Station TI wird keine der ro6hrenbauenden Arten von
FreRtrichtern oder Kothaufen nachweisbar beeinflulRt.

- Saisonale Unterschiede

An den Arten, die auf den Stationen Gabelsflach und Westerhever
wahren des ganzen Jahres auftraten, untersuchte ich, ob saisonale
Unterschiede des Effekts von Arenicola marina feststellbar sind.
Hierfir teilte i1ch das Jahr iIn "Sommer"™ und "Winter"™ ein, wobei
die Grenzen bei dem Datensatz vom Gabelsflach mit Rucksicht auf
artspezifische Zyklen von Fall zu Fall festgelegt wurden.

Tab.31 zeigt alle Arten, bei denen ein unterschiedlicher Effekt
von Arenicola marina im "Sommer™ und im “Winter" Tfeststellbar
war . In elf der zwolf aufgefihrten Falle ist im "Sommer'™ ein
signifikanter Effekt von Arenicola marina feststellbar, wahrend
im "Winter"” kein Unterschied in der Abundanz zwischen FrelRtrich-
ter-, Kothaufen- und Kontroll-Proben nachzuweisen ist. Pygospio
eleqgans wird auf dem Gabelsflach auch im "Winter” signifikant



beeinfluRt, aber nicht so stark wie Im "Sommer'. Abb.25 zeigt die
Abundanzen der auf dem Gabelsflach betroffenen Arten im Jahres-

gang.-
Tab.31 Saisonale Unterschiede im EinfluR des Wohnhaus von Arenicola marina
auf die Abundanz (N/100cm2) anderer Arten.
Alle Arten der Stationen Gabelsflach und Westerhever, bei denen
Unterschiede zwischen "Sommer'™ und "Winter'" feststellbar sind.
Test: Varianzanalyse (A) oder H-Test (H).
Testniveau: a = 0.05 (*>: signifikant bei a = 0.10)
Gabelsflach: "Sommer'™ 22 x 3 Proben, Fo.oa;2;i9 = 2.61
“"Winter"™ 20 x 3 Proben, Fo0.09:2:17 = 2.64
Westerhever: Immer 10 x 3 Proben, Fo.o0s;2;? = 3.26
chi2o0.0s;2 = 5.99
Nul lhypothese HO: Die verschiedenen Probensdtze entstammen der
gleichen Grundgesamtheit.
Wt /Wtab: Testwert/Tabellenwert; wenn > 1 wird HO abgelehnt.
T: FreStrichter, H: Kothaufen, R: Kontrolle.
T1 H K Testergebnis
Zeit Mittel S.D. Mittel S.D. Mittel S.D. Test Wt/WTab
- Gabelsflach
Taxon
Polychaeta (250pm) Jul-Hov 45.2 22.3 31.7 28.2 55.1 27.1 A 1.40
Feb-Jun 48.2 26.8 34.0 15.3 54.0 37.6 A 0.95
Macoma balthica Jun-Sep  41.7 23.1 26.3 15.4 29.0 16.8 A 1.59
Nov-Mai 34.5 26.2 21.8 11.7 27.8 21.5 A 0.39
Mysella bidentata Jul-Hov 39.1 29.5 11.1 8.7 18.8 11.6 A 4.75
Feb-Jun 20.9 15.4 13.0 14.9 14.6 16.3 A 0.99
Pygospio elegans Mai-Sep 165.8 129.0 94.5 59.1 244.1 124.9 A 4.93
Nov-Mai 122.0 111.6 66.9 36.0 116.4 48.5 H 1.50
Streptosyllis web. Jun-Sep 11.8 9.2 6.7 7.2 13.8 9.7 A 1.87
Hov-Mai 10.8 8.2 7.4 7.0 8.7 7.8 A 0.32
Phoxocephalus hol. Jul-Hov 7.6 9.3 7.2 9.3 13.1 10.4 H 1.07
Feb-Jun 10.9 7.0 6.9 6.1 9.2 5.2 A 0.88
- Westerhever
Taxon
Mollusca  (250ua) Jun+Jul 441.1 221.0 96.5 54.2 850.7 807.8 A 5.33
Hov+Mar 4.0 3.9 3.4 3.6 10.0 10.8 H 0.62
Polychaeta (250)ia) Jun+Jul 85.3 55.0 15.6 13.0 85.7 31.4 A 7.55
Hov+Mar 17.5 154 14.7 11.8 14.5 16.3 A 0.04
Macoma balthica Jun+Jul  202.7 150.3 90.7 89.6 224.7 191.0 H 0.81*)
Hov+Mar 35.1 35.3 19.3 17.5 23.3 18.3 A 0.33
Hydrobia sp Jun+Jul 25.1 10.8 3.6 4.1 30.4 10.3 A 10.47
Hov+Mar  14.9 12.9 23.2 11.3 16.0 4.7 A 0.69
Pygospio elegans  Jun+Jul 229.9 150.4 78.0 43.2 742.2 466.5 H 3.79
Hov+Mar 272.3 253.6 328.6 312.9 347.7 311.5 H 0.05
Bathyporeia sp. Jun+Jul 0.0 0.0 17.1 22.2 0.0 0.0 H 2.88
Hov+Mar 5.8 7.8 8.4 7.9 3.9 11.4 H 0.54



Abb.25 Die Abundanz (N/100cm2) ausgewahlter Arten am Wohnbau von
Arenicola marina im Jahresgang.
A: Polychaeta 0.25mm-Fraktion, D: Pygospio elegans
B: Macoma balthica, E: Streptosyllis websteri,
C: Mysella bidentata, F: Phoxocephalus holboelli
Karo: FreRtrichter; Dreieck: Kothaufen; Punkt: Kontrolle.



Durch Tab.31 wird die spezifische Wirkung von Arenicola m arina
auf verschiedene Gruppen der Makrofauna noch einmal verdeutlicht.
Die Abundanz von Muscheln Macoma balthica, Mysella__ bidentata)
ist in den Trichter-Proben meist am héchsten, und die Abundanz
von Polychaeten (Pyqospio eleqans, Streptosyllis_websteri) wird
von den Kothaufen stark, von den Frel3trichtern weniger stark
negativ beeinflult. Dies gilt auch fiur den Gastropoden Hydro-
bia sp.

Der Sonderfall des Amphipoden Bathyporeia sp. wurde schon weiter
oben angesprochen. Tab.31 zeigt, das Individuen dieser Art im
"Sommer'" ausschlielBlich in den Proben von Kothaufen gefunden
wurden.

- Zusammenfassung der Ergebnisse

Die wichtigsten Ergebnisse meiner Untersuchung zur Wirkung von

Arenicola marina auf die Abundanz anderer Arten des Makrozooben-

thos lassen sich in wenigen Punkten zusammenfassen:

- Frelltrichter und Kothaufen von Arenicola marina koénnen die
Abundanz von Arten des Makrozoobenthos beeinflussen.

- Ein Kothaufen fuhrt generell zu einer Reduktion der Abundanz,
die eilnzige Ausnahme ist der Amphipode Bathyporeia sp. 1n
Westerhever. Die Reduktion der Abundanz ist auf der Station
Westerhever am starksten und auf der Station Tirpitz-Mole am
schwéchsten.

- Die Wirkung der FrefRtrichter hangt einerseits von der
betroffenen Art, andererseits von der untersuchten Station ab.

- Auf den sublitoralen Stationen (Gabelsflach und Boknis Eck) ist
die Abundanz von Muscheln und von erranten Polychaeten
(Harmothoe, pholoe) im Bereich der FrelRtrichter erhoht, fir die
eulitoralen Stationen (Westerhever und Tirpitz-Mole) trifft
dies nicht zu.

- Die Abundanz rodhrenbauender Arten wird - mit Ausnahme der
Station Tirpitz-Mole - fast immer negativ beeinflul3t.

- Die Wirkung von A. marina ist bei vielen Arten im Sommer
deutlich starker als im Winter.



4.5.3.1. Sedimentumsatz und Standortwechsel von Arenicola marina

- Sedimentumsatz

Ich will hier auf eine ausfuhrliche Diskussion der Kotproduktion
und des Sedimentumsatzes von Arenicola marina verzichten, da
diese von anderen Autoren, vor allem von Cadee (1976) schon
geleistet wurde.

In meinen Laborversuchen setzte ein Individuum von Arenicola
marina von etwa 60 bis 70 mm Lange im Mittel je nach Temperatur
zwischen 7 und 15 gTG/Tag an Sediment um. Ein Tier dieser Lange
hat nach eigenen Messungen ein Feuchtgewicht (FG) von etwa 1,5 g.
Cadee (1976) fand i1n Laborversuchen bei 15,5°C fur Tiere zwischen
1 und 2 gFG doppelt so hohe Sedimentumsatzraten (um 30 gTG/Tag)
wie ich. Eine Erklarung hierfir kann sein, dall der Sedimentumsatz
von Arenicola marina mit dem Nahrungsgehalt des Sediments steigt
(Wilde & Berghuis 1979). Cadee (1976) gibt TfTur das Sediment
seiner Stationen einen organischen Anteil von 0,5 bis 3% an, das
von mir verwendete Sediment vom Gabelsflach hatte einen organi-
schen Anteil von 0,5%.

Aus den wenigen von mir durchgefuhrten Experimenten zur Kotpro-
duktion von Arenicola marina kdénnen keine eindeutigen Schlisse
auf den Sedimentumsatz sublitoraler Populationen In der Kieler
Bucht gezogen werden. Es ist aber anzunehmen, dall im Vergleich
zu den meisten Standorten im Wattenmeer die Kotproduktion von
Individuen vergleichbarer GrolRe auf dem Gabelsflach geringer ist.
Ein Vergleich der Kotproduktion der Population, d.i. Sedimentum-
satz pro Flache, ist auch bei Kenntnis der Abundanzen schwierig,
da die individuelle Kotproduktion mit der Tierldnge steigt
(Cadee 1976), die Langen-Haufigkeits-Verteilungen der Population
vom Gabelsflach wie auch die der im Wattenmeer untersuchten
Populationen unbekannt ist. Eine der von Cadee (1976) untersuch-
ten Populationen liegt mit 42,5 Ind/m2 im gleichen Abundanz-
bereich wie die Gabelsflach-Population mit 30 Ind/m2. Wenn wir
eine identische Langenstruktur annehmen, sollte gemal Wilde &



Berghuis (1979) die Population mit dem hdheren Nahrungsangebot -
also die im Wattenmeer - auch den hoheren Sedimentumsatz zeigen.
Die Langenstruktur der beiden Populationen wird aber nicht
identisch sein, denn der geringere Salzgehalt am Standort
Gabelsflach (etwa 18°/00) fuhrt vermutlich auch bei Arenicola
marina zu einer deutlichen GrolRenreduktion. Dadurch sollte sich
die Differenz iIm Sedimentumsatz zu Gunsten der Wattenmeer-
Population weiter vergrofBern. Allerdings ist bei der Betrachtung
des Sedimentumsatzes pro Flache zu bedenken, dalR Arenicola marina
in Wattenmeer im Winter in das Sublitoral abwandert, so daR nicht
nur aufgrund sinkender Temperaturen, sondern auch aufgrund gerin-
gerer Abundanzen (siehe z.B. Beukema & deVlas 1979) der Sediment-
umsatz in den Wintermonaten sehr niedrig ist. Auf dem Gabelsflach
sind einerseits die Temperaturen im Winter nicht so niedrig wie
im Wattenmeer, andererseits konnte ich dort keine Hinweise auf
eine Winterwanderung von Arenicola marina finden. Die Beobachtung
von Kothaufen von Arenicola marina im Januar und Februar 1988 auf
dem Gabelsflach ist ein Indiz fiur die Richtigkeit dieser Uberle-
gung. Zusammenfassend nehme ich an, dal der jadhrliche Sedimentum-
satz pro Flache auf dem Gabelsflach geringer ist als auf
Stationen mit vergleichbarer Abundanz von Arenicola marina 1im
Wattenmeer, der jahreszeitliche Zyklus ist aber vermutlich nicht

so stark ausgepragt. In Zentimenter pro Jahr umgerechnet, wird
der Sedimentumsatz von Arenicola marina auf dem Gabelsflach
zwischen 5 und 10 cm/Jahr liegen (siehe Tab.ll i1n Cadee 1976) .

- Standortwechsel

Mit dem Terminus "Standortwechsel™ will ich 1m folgenden die
Verlegung der Frel3trichter, der Kothaufen oder des gesamten
Wohnbaus bezeichnen. Ein Standortwechsel grenzt sich ab von
weitraumigen Bewegungen, wie z_.B. der Winterwanderung adulter
Tiere 1iIn das Sublitoral (Beukema & deVlas 1979, Newell 1948,
Werner 1956) oder der Wanderung der Altersklasse AkO Uber ver-
schiedene Standorte (Reise 1985) im Wattenmeer.

Alle von mir untersuchten Individuen zeigten im Labor haufige
Standortwechsel. Unabhangig von der Laénge der Tiere (10 bis



100 mm) konnte 1ich etwa einen Positionswechsel alle zwei Tage
beobachten. In 75% der beobachteten F&lle wurde die Position des
Kothaufens verandert. Meine Fotos und Video-Aufzeichnungen vom
Gabelsflach zeigen, dalR auch dort die Kothaufen haufig verlegt
werden, allerdings ist unbekannt, mit welcher Frequenz dies
geschieht.

Angaben zu Standortwechseln von Arenicola marina habe 1ich bei
Rijken (1979), Schwarz ((1932), Thamdrup (1935) und Wells (1944)
gefunden. Wells (1944) beobachtete 4 Individuen (10-14 cm Lange)
Uber 30 Tage im Aquarium und fand, daB die Position des
FrelRtrichters haufig, die des Kothaufens aber nur sehr selten

wechselte. Im Mittel beobachtete er einen Wechsel alle 20 Tage.
Rijken (1979) beobachtete im Wattenmeer Frel3trichter und Kothau-
fen von A. marina auf einer Flache von 0.25 m2 Uber 45 Tage. In

dieser Zeit wechselte die Positon aller Frel3trichter, die Mehr-
zahl der Kothaufen wurde nicht verlegt. Alle Autoren stimmen
darin Uberein, daR die Position der FreRtrichter variabel, die
der Kothaufen jedoch relativ konstant ist.

Hier besteht also eine deutliche Diskrepanz zwischen meinen
Beobachtungen und den Angaben anderer Autoren, die im Tfolgenden
diskutiert werden soll.

Meine und die Arbeiten der oben genannten Autoren unterscheiden
sich vor allem in einem Punkt: Die von mir verwendeten Tiere und
das Sediment stammen aus dem Sublitoral, wahrend iIn den anderen
Labor- und Feldexperimenten Tiere und Sediment aus Wattgebieten
benutzt wurden. Allerdings verwendete Wells (1944) bei seinen
Beobachtungen Aquarien mit standiger Wasserbedeckung, so dafl das
Fehlen des Tiden-Zyklus wohl nicht als alleiniger Ausléser von
Standortwechseln betrachtet werden kann. Gegen diese Hypothese
spricht auch meine Beobachtung, dall an der sublitoralen Station
Boknis Eck Standortwechsel wahrscheinlich weniger h&ufig sind als
auf dem Gabelsflach.

Ich nehme an, das daR h&ufige Wechseln der Position von Arenicola
marina auf dem Gabelsflach eine Reaktion auf das vergleichsweise
geringe Nahrungsangebot ist. Wie oben schon gesagt, betragt der
organische Gehalt des Sediments auf dem Gabelsflach etwa 0,5%,



was etwa 30 bis 50% des organischen Gehalts des Oberflachen—
Sediments von Sandwatten entspricht (Cadee 1976, Linke 1939),
oder auch dem Sediment an der Station Boknis Eck entspricht. Dem
héheren organischen Gehalt entspricht eine hdhere Biomasse von
Mikrofauna und -flora, die vermutlich die Nahrungsgrundlage von
Arenicola marina sind (Hylleberg 1975, Jacobsen 1967, Rijken 1979
und andere). Mit dem organischen Gehalt ist auch die "Festigkeit”
des Sediments und die Ausbildung des FreRtrichters korreliert.
Das Sediment des Gabelsflach ist im Vergleich zu Wattgebieten wie
z.B. der Station Westerhever relativ locker, wodurch Frel3trichter
des Typs b in Abb.WI entstehen. Bei diesem FreflRtrichter-Typ nimmt
Arenicola marina offensichtlich sehr viel weniger Sediment der
nahrungsreichen Oberflachenschicht auf als beir FreflRtrichtern des
Typs a, wie sie in Westerhever ausgebildet sind. Da zudem die
Biomasse der Nahrungsorganismen im Sediment geringer als an
anderen Standorten ist, besteht die Moglichkeit, dalR der Wegfral
durch Arenicola marina an einer bestimmten Stelle grofRer ist als
die Produktion der Nahrungsorganismen. Das Verlegen der Wohnrdhre
von Arenicola marina auf dem Gabelsflach kdnnte dann als eine Art
"Weideganger'-Strategie interpretiert werden, bei der fir die
Populationen der Nahrungsorganismen an einer bestimmten Stelle

Phasen der 1intensiven Ausbeutung mit Phasen der Regeneration
abwechseln.

4.5.3.2. Interaktionen von Arenicola marina mit anderen Arten

4.5.3.2.1. Direkte und indirekte Effekte

Wie schon im Abschnitt uUber Pygospio elegans ausgefuhrt, missen
auch hier zwei Interaktions—Mechanismen, namlich direkte und
indirekte Wechselwirkungen zwischen Arenicola marina und anderen
Organismen unterschieden werden.

Ober direkte Wechselwirkungen liegen bisher nur wenige Arbeiten
vor, zu nennen waren hier unter anderem die Arbeiten von Berg-
man et al. (1988) und deVlas (1979), die sich mit der Bedeutung
von Ar8&7?-2pla marina als Nahrung fur Plattfische beschaftigen und



von Wilson (1981), der nachweisen konnte, dal Spioniden Larven
von Abarenicola pacifica fressen.

Indirekte Interaktionen zwischen Arenicola marina und anderen
Arten werden vermutlich zum grofiten Teil Uber Veranderungen des
Sediments wirken. Da adulte Arenicola marina und die Von 1ihnen
bewirkten Veranderungen des Sediments an den Standorten, wo diese
Art auftritt, im Vergleich zu fast allen anderen Arten extrem
grof3 sind, ist anzunehmen, daR indirekte Interaktionen Uber das
Sediment in diesem Fall relativ einseitig sind.

Die Wirkung von Arenicola marina auf das Sediment hat eine
physikalische und eine chemische Komponente. Die Konstruktion des
Wohnbaus und die FrelRtatigkeit verandern die Topografie im
Sediment wund an der Sedimentoberflache. Zudem findet ein Sedi-
menttransport statt, der weniger vertikal von unten nach oben,
sondern mehr horizontal von der Oberfldche im FrelRtrichterbereich
zur Oberflache in Kothaufenbereich fuhrt. Aufgrund der Partikel-
selektion von Arenicola marina fuhrt dieser Transport im Sediment
zu einer Stratifizierung ('Schill-Horizonte", siehe z.B.
Wells 1944, Straaten 1952). Die chemische Komponente wirkt vor
allem im Wohnbau von Arenicola marina, dessen Wandung aufgrund
der Irrigation des Baus als eine Erweiterung der Wasser-Sediment-
Grenzschicht betrachtet werden kann. Im Vergleich zum umgebenden
Sediment liegen vollig andere chemische Verhaltnisse vor.

In der Wandung der Wohnrohre laufen qualitativ und quantitativ
adhnliche mikrobiologische Prozesse ab wie an der Sedimentober-
flache (Reichardt 1988). Hylleberg (1975) nimmt an, daR Arenico-
liden in der FrefRtasche am Kopfende 1ihrer Wohnrdhre einen
regelrechten "Mikroben-Garten™ betreiben. Auch die im Sediment
lebende Meiofauna wird durch die Wohnrdhren beeinflult. Die
experimentelle Entfernung von Arenicola marina aus einem Sandwatt
fuhrte zu einer deutlichen Reduktion (bis 90%) der Abundanz der
im Sediment lebenden Meiofauna (Reise 1981, Reise 1983), einzelne
Abschnitte der Rohre bilden zudem Mikrohabitate Tur bestimmte
Arten der Meiofauna (Reilse 1987).

Im Hinblick auf mikrobielle Aktivitat und Meiofauna sind die
Unterschiede zwischen Frelltrichter bzw. Kothaufen und dem Ober-



flachensediment (0 — 1cm Tiefe) nicht so extrem wie zwischen
Wohnrohre und umgebenden Sediment- Allerdings haben verschiedene
Autoren auch hier Effekte feststellen konnen. Jacobsen (1967)
konnte zeigen, dall der Stickstoff-Gehalt (NHa-N) des Oberflachen-
sediments - der als MaR fiur mikrobielle Biomasse betrachtet
werden kann - im Bereich des Frefl3trichters hoéher und im Bereich
des Kothaufens niedriger ist als an nicht beeinflulRten Stellen.
Reichardt (1988) fand 1in den Kothaufen eine hohere Protease-
Aktivitat als in unbeeinfluRtem Oberflachensediment. Reilse (1987)
konnte zeigen, dal von 15 an der Sedimentoberflache Ilebenden
Plathelminthen-Arten 9 Arten FrefRtrichter oder Kothaufen meiden,
wadhrend eine Art nur dort auftritt, die Gesamtabundanz der
Oberfléachen-Meiofauna wird hingegen nicht beeinflullt (Reise
1983). Jensen (1980) fand an einer sublitoralen Station iIm
Oresund, daR sowohl FreRtrichter als auch Kothaufen die Abundanz

des Nematoden Chromadora lorenzeni negativ beeinflussen.

Meine Untersuchung hat die Wirkung des Wohnbaus von Areni-
cola marina. 1insbesonders des Frelltrichters und des Kothaufens
auf die Abundanz des Makrozoobenthos zum Inhalt. Hierzu liegen
nur wenige Angaben aus der Literatur vor: Wilson (1981) konnte
zeigen, dall die Bioturbationsaktivitat von Abarenicola pacifica
die Abundanz des Spioniden Pygospio eleaans und die der Cumacee
Cumella vulgaris signifikant reduziert. Brenchley (1981) unter-
suchte die gemeinsamen Effekte von A. pacifica und des anomuren
Krebses Upogebia pugettensis und fand eine deutliche Reduktion
der Abundanz verschiedener rohrenbauender Arten.

Keine der genannten Arbeiten beinhaltet jedoch eine getrennte
Untersuchung der Effekte von FreflRtrichtern und Kothaufen auf
Arten des Makrozoobenthos, wie ich sie durchgefihrt habe.

4.5.3.2.2. Die Wirkung von Frel3trichtern und Kothaufen
Wie meine Ergebnisse zeigen, gibt es prinzipielle Unterschiede in

der Wirkung von Frefl3trichtern (T) und Kothaufen (H) von Arenicola

garina auf die Abundanz anderer Arten. Die Frel3trichter koénnen



positiv oder negativ wirken (6 Falle T > K und 10 Falle T <K,
siehe Tab.29), wahrend nachweisbare Effekte der Kothaufen mit
einer Ausnahme immer negativ sind (20 Falle H < K).

Die Starke dieser Effekte hangt von der taxonomischen Gruppe, der

Station und der Jahreszeit ab.

- Die Wirkung der Frel3trichter von Arenicola marina

Die Abundanz bestimmter Arten im Bereich der FrelRtrichter wird
einerseits durch Struktur und Funktion der Frel3trichter, anderer-
seits durch das Verhalten der betroffenen Arten bestimmt. Beide
Faktoren werden wiederum durch die hydrodynamischen Bedingungen
beeinflul3t.

Von der Struktur her gesehen, ist ein Frelltrichter ein - je nach
Sedimenttyp (siehe Abb.22) - mehr oder weniger tiefes Loch im
Boden. Partikel, die aus der Wassersaule sedimentieren, werden
unter dem Einflul auch schwacher lateraler Wasserbewegungen immer
in Richtung des tiefsten Punkts transportiert. Das gilt natirlich
auch fur Partikel, die durch stéarkere hydrodynamische Einwirkung
respuspendiert wurden. EiIn Frefltrichter wirkt also schon aufgrund
seiner Struktur als Sedimentfalle (zum Vergleich siehe Savidge &
Taghon 1988, Aller & Aller 1986). Die Struktur eines FrefRtrich-
ters ist aber nicht statisch. Im Zentrum eines FrelRtrichters
findet ein standiger Sedimenttransport von oben nach unten statt.
Je nach Sedimenttyp fihrt dies zu einem mehr oder weniger starken
Lateraltransport im Oberflachenbereich vom Rand des Trichters zum
Zentrum hin, wo das Oberflachensediment dann in die Tiefe
verschwindet. Vergleicht man z.B. in Abb.22 die Wohnbau-Typen a
(stabiles Sediment, kleiner Trichter und langer Kanal nach unten
zur Freltasche) und b (lockeres Sediment, stirzt von den Seiten
her nach), so wird klar, daR bei vergleichbarer Sedimentumsatz-
rate pro Tier ein Individuum mit einem Wohnbau vom Typ a
wesentlich mehr Oberflachensediment umsetzt als ein Individuum
mit einem Wohnbau vom Typ b.

Benthische Organismen, die in der obersten Sedimentschicht leben
(etwa 0O - 1cm) und nur eine geringe Mobilitat besitzen, Kkoénnen
durch die Wirkung der Trichter als Sedimentfalle und durch den



lateralen Sedimenttransport in den FreflRtrichtern dort angerei-
chert werden. Andererseits sollte der Vertikaltransport von
Sediment von oben nach unten Iim Zentrum des Trichters die
Abundanz eben dieser wenig mobilen Organismen reduzieren. Das
Verhadltnis dieser beiden Prozesse zueinander bestimmt, ob die
Abundanz der betroffenen Arten iIm Bereich der FrelR3trichter erhoht
oder erniedrigt ist.

Arten mit groRerer Mobilitdt, =z.B. errante Polychaeten, konnen
die FreflRtrichter aktiv aufsuchen und verlassen. FuUr die Abundanz
dieser Arten ist entscheidend, ob ein FreflRtrichter im Vergleich
zum umgebenden Sediment eine - 2z.B. auf dem Nahrungsangebot
beruhende - hdhere oder niedrigere Attraktivitat hat.

Im folgenden will ich untersuchen, inwieweit sich meine Ergeb-
nisse mit den hier besprochenen Mechanismen erklaren lassen.

Die positive Wirkung der Frefl3trichter wird insbesonders bei der
Gruppe Mollusca deutlich. Im Vergleich zu den Kontrollproben ist
die Abundanz dieser Gruppe im Jahresmittel auf den Stationen
Gabelsflach (GF) und Boknis Eck (BE) in den Trichter-Proben
deutlich hoéher als in den Kontrollen (1,3:1 und 3,0:1), auf den
Stationen Westerhever (W) und Tirpitz-Mole (Tl) ist das Verhalt-
nis ausgeglichen oder umgekehrt (1:1 und 0,9:1). Auch bei der
0,25mm-Fraktion der Mollusken zeigt sich ein ahnliches Bild, an
den Stationen GF und BE ist die Abundanz in den Trichter—Proben
héher als 1in den Kontrollen (1,2:1 und 1,9:1), an den beiden
anderen Stationen ist es umgekehrt (0,5:1 und 0,4:1). Auf dem
Art-Niveau ist dieser positive Effekt der FrelRtrichter noch
deutlicher. Auf der Station GF werden die Muscheln Macoma
balthica (1,1:1) und Mysella bidentata (1,8:1), bei Boknis Eck
die Muscheln Corbula gibba (5,7:1), Macoma balthica (1,5:1)<
Mysella bidentata (4,0:1) und Svndosmya alba (3,4:1) iIn dieser
Weise beeinflulRt. Auf den beiden anderen Stationen ist fTur keine
Muschel-Art ein deutlicher Unterschied zwischen Freftrichter und
Kontrolle zu sehen.

Die geringe GroRe der betroffenen Tiere spricht dafur, dal auf
den Stationen GF und besonders BE eine passive Anreicherung von



Muscheln in den Frel3trichtern stattfindet. Bei denen 1iIn den
FrelRtrichtern in erhohten Anzahlen gefundenen Muscheln - von der
0,25mm-Fraktion ganz abgesehen - handelt es sich in der Mehrzahl
um relativ kleine Individuen. Mysella bidentata ist generell nur
wenige Millimeter lang, und die bei Boknis Eck gefundenen
Corbula gibba und Syndosmya alba waren durchweg ebenfalls kleiner
als 3 mm. Muscheln dieses GroRenbereichs kénnen zum einen relativ
leicht erodiert und resuspendiert werden (siehe Besiedelungs-
experiment EXF1-B in Abschnitt 4.3.), zum anderen haben sie, wenn
sie erst einmal mit dem lateralen Sedimenttransport 1iIn den
FreRtrichter gelangt sind, wenig Moglichkeiten, daraus zu ent-
kommen .

In den Trichter-Proben von Boknis Eck findet sich auch eine
deutlich erhohte Abundanz der sedentdren Polychaeten Pectina-
ria koreni und Pherusa plumosa, was ebenfalls auf eine passive
Anreicherung wenig mobiler Tiere hinweist.

Es stellt sich nun allerdings die Frage, warum auf den Stationen
WH wund TI dieser Anreicherungseffekt nicht zu beobachten ist,
bzw. im Hinblick auf die 0,25mm-Fraktion sogar das Gegenteil. Das
bedeutet, dalR an diesen Stationen die Anreicherungsrate geringer
ist als die Verlustrate. Dafiur bieten sich zwei Erklarungen an,
entweder ist die Anreicherungsrate an diesen Stationen geringer
als an den Stationen GF und BE, oder die Mortalitat der
angereicherten Tiere ist hoher.

An der Station TI sind die Verhaltnisse relativ eindeutig:
Aufgrund des standigen Wellenschlags werden die Frelitrichter
standig wieder zusedimentiert, wodurch eine Anreicherung von
kleinen und wenig mobilen Tieren nach dem Prinzip der Sediment-
falle nicht oder nur in geringem Umfang moglich ist. Im Watt von
Westerhever sind die Verhaltnisse etwas komplizierter: Dort
werden FreflRtrichter ausgebildet, die relativ flach sind und in
deren Mitte der Anfang der Wohnrohre dicht unter der Oberflache
liegt (siehe Abb.22). Mit dem auf- und ablaufenden Tidenstromen
wird der Trichter wahrscheinlich immer etwas zusedimentieren,
aber es fTindet sicherlich auch eine Anreicherung von kleinen
Muscheln in diesem Bereich statt. Im Gegensatz zu den Stationen



GF und BE aber fuhrt die Konstruktion des FrelRtrichters in
Westerhever dazu, dall vorwiegend Sediment aus den obersten
Zentimetern umgesetzt wird (siehe oben). Fiur die Organismen, die
im Bereich der Frel3trichter passiv angereichert wurden, bedeutet
dies eine iIm Vergleich zu dem FreflRtrichter-Typ auf dem Gabels-
flach und bei Boknis Eck hoéhere Verlustrate.

Der Sedimenttyp — stabil oder locker — und damit verbunden die
hydrodynamischen Bedingungen bestimmen also, welchen Effekt die
Frelltrichter von Arenicola marina auf kleine, wenig mobile und
nahe der Sedimentoberflache lebende benthische Organismen haben.

An den Stationen GF und BE zeigen auch viele errante Polychaeten
Harmothoe spp., Nepthys spp., Pholoe minuta, Streptosyllis weh-
steri) sowie der Gastropode Onoba striata in den Trichter-Proben
eine im Vergleich zu den Kontrollen erhoéhte Abundanz. Im Gegen-
satz zu oben genannten Arten handelt es sich hier m_.E. nicht um
einen passiven, sondern um einen aktiven Vorgang. Diese Arten
erndhren sich von lebenden oder toten Tieren (siehe z.B. Hart-
mann-Schroder 1971) und sind sehr mobil. Die hohe Abundanz von
kleinen Muscheln in den Frelltrichtern konnte fur diese Arten eine
besonders ergiebige Nahrungsquelle sein.

Signifikant negative Effekte der Frel3trichter fand ich - mit
wenigen Ausnahmen - nur bei Arten, die mobil oder hemisessil
sind. Diese sind der Gastropode Retusa obtusa (WH), die Polychae-
ten Aricidea jeffreysii (GF, BE), Chaetozone setosa (GF), Eteone
longa (GF) und Pygospio elegans (GF, WH) wund der Amphipode
Corophium sp. (W) . Es ist anzunehmen, daR adulte Individuen der
meisten dieser Arten die Frel3trichter aktiv meiden oder bei der
Entstehung eines neuen Trichters emigrieren. Bei den weniger
mobilen Arten wie Pygospio elegans kann die geringere Abundanz im
Bereich der Frel3trichter auch durch erhoéhte Sterblickkeit verur-
sacht werden, wie schon von Linke (1939) vermutet wurde. Gegen
eine grolRe Bedeutung dieses Faktors spricht allerdings, dall 1in
meinen Proben der Anteil junger Pygospio elegans in den Trichter-
Proben nicht hdher war als in den Kontrollen. Wilson (1981) Tfuhrt
die geringere Abundanz von Pygospio elegans im Bereich des



Wohnhaus von Abarenicola marina auf beide Faktoren, Emigration
und Mortalitdt zurick.

Die oben angesprochenen Ausnahmen sind der Polychaet Terebellides
stroemi bei Boknis Eck und die 0,25mm-Fraktion der Mollusken an
der Tirpitz-Mole. Terebellides stroemi fand ich bei Boknis Eck
nur an einem Termin (31.05.88) und nur in den Kontrollproben. Die
Tiere waren nur wenige Millimeter lang, was darauf hinweist, dal3
die Rekrutierung erst kurz zuvor stattgefunden hat. Die Larven
von Terebellides stroemi scheinen beim Siedeln die FrelR3trichter
und Kothaufen von Arenicola marina aktiv gemieden zu haben. Eine
im Vergleich zu den Kontrollen niedrige Abundanz kleiner Mollus-
ken in den Trichter-Proben findet sich nicht nur an der Tirpitz-
Mole, sondern auch iIn Westerhever, wenngleich der Unterschied
hier nicht signifikant ist.

Einen ausgepréagten negativen Effekt der Frel3trichter ohne gleich-
zeitigen negativen Effekt der Kothaufen konnte ich nur in einem
Fall feststellen (siehe nachsten Absatz).

- Die Wirkung der Kothaufen von Arenicola marina

Die Kothaufen von Arenicola marina konnen als eine strukturelle
und dynamische Verdnderung der Oberflachenschicht des Sediments
betrachtet werden. Die Starke dieser Veranderung hangt, wie schon
weiter oben angesprochen, vermutlich besonders von den gegebenen
hydrodynamischen Bedingungen ab. Ein Kothaufen ist zuerst einmal
eine topographische Verdnderung der Sedimentoberfléche, aus dem
Blickwinkel epibenthischer Arten stellt er einen Berg 1iIn einer
ansonsten mehr oder weniger flachen Ebene dar. Ein Kothaufen von
Arenicola marina mufR aber auch als dynamisches System verstanden
werden, durch welches hindurch Sediment mit eilner bestimmten
"Umsatzrate'™ transportiert wird. Auf der einen Seite wird von
Arenicola marina Sediment in das System "Kothaufen™ importiert,
auf der anderen Seite wird durch Erosion Sediment aus dem System
exportiert. Ist der Sediment-Import gréRer als der Export, wird
im Tolgenden von Netto-Import, im umgekehrten Fall von Netto-
Export gesprochen. Wahrend der Sediment-Import von der indivi-
duellen physiologischen Konstitution von Arenicola abhangt, wird



der Sediment-Export von den hydrographischen Bedingungen
gesteuert. Im Tolgenden mul3 auf den Unterschied zwischen den
Begriffen "Kothaufen™ und 'Kothaufen-System' geachtet werden. Eiln
Kothaufen ist die sichtbare Anhaufung von Sediment, das von
Arenicola marina ausgeschieden wurde, wahrend ein Kothaufen-
System durch die Sediment-Umsatzrate (Import durch Arenicola
marina. Export durch Erosion) an elner bestimmten Position
definiert ist.

Sowohl der topographische als auch der dynamische Aspekt konnen
fur das Makrozoobenthos von Bedeutung sein. Die Ablagerung der
Kotstrange von Arenicola marina an der Sedimentoberflédche kann -
vom Standpunkt der dort lebenden Tiere aus - als Sedimentation
betrachtet werden. Ein Kothaufen-System ist daher auch ein Ort
extrem erhohter Sedimentation, und zwar nicht Sedimentation von
feinem organischen Material, sondern von Sand in erheblichen
Mengen. Dies wird insbesonders fur Organismen, die sessil oder
hemisessil an oder dicht unter der Sedimentoberflache leben und
von dort oder aus der Wassersaule ihre Nahrung beziehen, von
Bedeutung sein. Brenchley (1981) konnte iIn Laborexperimenten
zeigen, dafl vor allem rohrenbauende Arten, die an der Sediment-
oberfladche fressen, durch Sedimentation stark beeintrachtigt
werden, wahrend tiefer im Sediment lebende und auch dort fres-
sende Arten nicht beeinflult werden. Die Beobachtungen von
Turk & Risk (1981) weisen 1in die gleiche Richtung. Die Im
Gegensatz zum umgebenden Sediment leichte Erodierbarkeit von
Kothaufen kann ebenfalls ein Problem besonders fur sessile und
hemisessile Arten sein.

Das dynamische Kothaufen-System hat neben der Sediment-Umsatzrate
noch eine 2zweite zeitliche Komponente, namlich das absolute
Alter. Es ist zu vermuten, daf die Verédnderungen in der benthi-
schen Makrofauna umso deutlicher sind, je langer ein Individuum

von Arenicola—marina seine Kotstrange an derselbenen Position
ablegt.

Im Tfolgenden will ich diskutieren, inwieweit sich die vom mir
gefundenen Effekte der Kothaufen von Arenicola marina auf andere



Arten iIn Bezug zu den beschriebenen strukturellen und dynamischen
Aspekten setzen lassen.

Im Gegensatz zu den Frelltrichtern konnte ich fir die Kothaufen
von Arenicola marina nur in einem Fall einen positiven Effekt auf
eine Art des Makrozoobenthos nachweisen. Der Amphipode Bathy-
poreia sp. trat auf der Station Westerhever im Sommer ausschliel3-
lich 1n den Proben von Kothaufen auf (Tab.31). Eine Erklarung
hierfiur mag das Verhalten dieses Amphipoden bei Ebbe sein. Nach
eigenen Beobachtungen und nach der Mitteilung von F. Buhs (Zool.
Inst, Univ. Kiel) Iist Bathyporeia im Westerhever Watt auch bei
Niedrigwasser aktiv und kriecht an der Sedimentoberflache herum.

Bei Beschattung fluchtet das Tier. Ich nehme an, daf3 Bathvporeia
wahrend der Probennahme gezielt zu den Kothaufen von Arenicola
marina flichtet und sich dort eingrabt. In diesem Fall wirde die

Kothaufen aufgrund ithrer topographischen Bedeutung die Verteilung
von Bathyporeia sp. beeinflussen.

Die negative Wirkung der Kothaufen ist sowohl auf der Ebene
hoherer Taxa und der Gesamtabundanz (siehe Tab.25) als auch auf
der Ebene einzelner Arten (siehe Tab.27) sichtbar. In 84 der 938
untersuchten Datensétze einzelner Arten und der 0,25mm-Fraktionen
(siehe Tab.Al16 bis Tab.A19) war die mittlere Abundanz iIn den
Haufen-Proben niedriger als in den Kontrollen, allerdings war
dieser Unterschied nur iIn 20 Fallen auf dem 10%-Niveau signifi-
kant. Die deutlichste negative Wirkung haben die Kothaufen von
Arenicola marina auf sedentére rohrenbauende Polychaeten, auf die
0,25mm-Fraktionen von Mollusken und Polychaeten sowie auf ein-
zelne Arten anderer Gruppen. Tab.32 zeigt die relative Starke
dieser Effekte an den vier Stationen.

Extrem stark 1ist die negative Wirkung der Kothaufen an der
Station Westerhever. Wie Tab.32 zeigt, werden die Abundanz der
0,25mm-Fraktion der Mollusca, die Abundanzen der rohrenbauenden
Arten und die Abundanz von Retusa obtusa und Anaitides maculata
um Uber 90% reduziert, die Abundanz der 0,25mm-Fraktion der
Polychaeta ist um 70%, die von Hvdrobia sp. um 44% vermindert.
Die mobilen epibenthischen Arten Hydrobia sp., Retusa obtusa und
Anaitides maculata bewegen sich auch bei Ebbe Uber die Sediment-



Tab.32 Die relative Starke des negativen Effekts der Kothaufen
von Arenicola marina auf Mollusca (250nm), Polychaeta
(250um), rohrenbauende Arten und die jeweils drer am
starksten betroffenen anderen Arten.

Veringerung der Abundanz in Prozent der Kontroll-Abundanz.
6F: Gabelsflach, BE: Boknis Eck,

WH: Westerhever, TI: Tirpitz-Mole.

*>: Nicht signifikant auf dem 10%-Niveau.

GF BE WH TI
Taxon
Mol lusca 250um -23*> -64 -95 -84
Polychaeta gzaxmg -40 -76 -70 -63* >
Rohrenbauer -57 -66 -93 -18* >
Syndosmya alba / -67 / /
Hydrobia sp. / / -44 /
Retusa obtusa / / -94 /
Anaitides maculata / / -90 /
Chaetozone setosa -58 / / /
Pholoe minuta / -66 / /
Streptosyllis webst. -39 / / /
Caprella sp. -67 / / /
Diastylis rathkei / -65 / /

Oberflache. Die Kothaufen werden wahrscheinlich deshalb gemieden,
weil sie im Vergleich zum umliegenden Sediment, auf dem sich
meist ein dunner Wasserfilm befindet, vollig trockenfallen. Wie
bei Bathyporeia sp. steht auch hier der topographische Faktor im
Vordergrund, allerdings mit gegensatzlicher Wirkung.

Die Abundanz der sessilen und hemisessilen Arten kann im Bereich
der Kothaufen deswegen niedriger sein, weil die pelagischen
Larven 1In diesen Bereichen der Sedimentoberflache - eventuell
aufgrund fehlender chemischer Stimuli des Mikro- oder Makroben-
thos (siehe z.B. Scheltema 1974, Butman 1987) - weniger héaufig
siedeln. Dazu konnen erhthte Mortalitdt und Emigration der
adulten Tiere aufgrund der Sedimentumlagerung kommen. Das
betrifft besonders die réhrenbauenden Polychaeten, vor allem die
dominante Art Pygospio eleaans. Die Bedeutung von Arenicola
marina Tur Rohrenbauer wird im ndchsten Abschnitt ausfihrlich
diskutiert werden. Fur die deutlich verringerte Abundanz der
0,25mm-Fraktionen von Mollusken und Polychaeten (sofern es sich
nicht um rohrenbauende Arten handelt) bietet sich allerdings eine



einfachere Erklarung an. Diese Tiere, insbesonders die Mollusken,
kdnnen sich nur wenig gegen Erosion schitzen. Im Watt werden aber
die Kothaufen von Arenicola marina bei jeder Tide abgetragen, was
auch zu einer Verteilung der dort lebenden kleinen Tiere Uber das
umliegende Sediment fuhren kann.

An den Stationen Gabelsflach und Boknis Eck ist die Wirkung der
Kothaufen auf die Abundanz anderer Arten in etwa vergleichbar,
aber nicht so stark wie in Westerhever, wahrend an der Station
Tirpitz-Mole nur sehr schwache Effekte nachweisbar sind. Diese
Unterschiede zwischen den verschiedenen Stationen lassen sich
anhand des oben beschriebenen Modells eines dynamischen Kothau-
fen-Systems erklaren, dabei soll im folgenden nur die Sommer-
Situation betrachtet werden.

An allen Stationen werden die Kothaufen nicht beliebig grof3, was
bedeutet, dal3 langfristig (Uber mehrere Tage/Wochen) gesehen der
Sediment-Import und der Sediment-Export iIn einem Kothaufen-System
im Gleichgewicht sind. Auf ein grofes Individuum von Arenicola
marina Ubertragen bedeutet das etwa 48 gTG/Tag Import durch
Kotproduktion und die gleiche Menge Export durch Erosion an allen
Stationen.

Betrachten wir aber anstatt der langfristigen mittleren Sediment-
Import- und Sediment-Exportraten (48 gTG/Tag) die Umsatzraten
Uber kirzere Zeitrdume, z.B. pro Stunde: Die Sediment-Importrate
ist an allen vier Stationen und zu jeder Stunde (gleich
(48 gTG/Tag = 2 gTG/h), wenn wir annehmen, dal} Arenicola marina
an allen Stationen Im Tagesverlauf eine konstante Kotproduktion
zeigt, was naturlich nicht ganz richtig ist (siehe Abschnitt
4.5.2.). Die Sediment-Exportrate zeigt jedoch gravierende Unter-
schiede, da die hydrodynamischen Bedingungen an den vier Statio-
nen unterschiedlich sind. Neben den hydrodynamischen Bedingungen
kommt als weiterer Faktor hinzu, daf3 Arenicola marina auf den
sublitoralen Stationen, zumindest auf dem Gabelsflach, recht
haufig seinen Standort wechselt.

Ich setze nun voraus, dall an allen Stationen die hydrodynamischen
Bedingungen Uber langere Zeitraume (mehrere Tage) konstant sind,
was naturlich nicht vollig richtig ist.



An der Station Westerhever liegt wdhrend der Niedrigwasser- und
auch wahrend der Hochwasserperiode (je etwa 6 Stunden) ein Netto-
Sediment-Import von ca. 6 x 2 = 12 gTG in das Rothaufen-System
vor, da zumindest beil Niedrigwasser kein Sediment-Export statt-
findet. Bei Hochwasser wird allerdings ab eilner bestimmten
Windstarke Export durch Erosion auftreten. Der Sediment-Export
aus dem Kothaufen-System tritt ein, wenn der Kothaufen vom auf-
bzw. ablaufenden Wasser erodiert wird. Nimmt man an, dal} dieser
Vorgang etwa elne Stunde dauert, so ergibt sich der folgende
Rythmus In der Sediment-Exportrate: Etwa 6 Stunden lang betragt
die Export-Rate 0 gTG/h (Niedrigwasser), daran anschlielRend
steigt sie fur eine Stunde auf 12 gTG/h und liegt dann wieder fur
6 Stunden bei 0 gTG/h (Hochwasser und wenig Wind). Da wir oben
vorausgesetzt haben, dall die Kotproduktion von Arenicola marina
konstant bei 2 gTG/h liegt, betragt die Netto-Exportrate wahrend
der einen Stunde des Gezeitenwechsels 10 gTG/h.

An den beiden sublitoralen Stationen gibt es grole Kothaufen,
d.h. Uber einen bestimmten Zeitraum hinweg wurde Sediment im
Kothaufen-System akkumuliert. Nachdem Arenicola marina zu einem
neuen Standort gewechselt hat, Tfindet demnach zeitweise ein
Netto-Sediment-Import in das neue Kothaufen-System statt, der iIn
dem hier angenommenen Fall ber 2 gTG/h liegt. Der Sediment-Export
durch Erosion scheint erst dann so grol3 wie der Import zu sein,
wenn der Kothaufen eine bestimmte Grolle erreicht hat. Dies wird
verstandlich, wenn man bedenkt, dal mit zunehmendem Volumen eines
Kothaufens auch die Hang-Flache zunimmt. Wenn - wie auf den
sublitoralen Stationen - die hydrodynamischen Krafte normaler-
weise gering sind, gewinnt die Hang-Flache eines Kothaufens eine
besondere Bedeutung, da an einem Hang aufgrund der zusatzlichen
Wirkung der Schwerkraft Erosion durch Wasserbewegung viel eher
auftritt als auf einer ebenen Flache. Neu ausgeschiedene Kot—
strange von Arenicola marina rollen dann eventuell einfach vom
Kothaufen herunter. Wechselt Arenicola marina den Standort, dann
findet an der alten Position ein Netto-Export aus dem Kothaufen-
System statt, bis der Haufen vollstandig abgetragen ist. Nicht zu
vergessen sind allerdings sporadisch auftretende Sommerstirme,



durch die Kothaufen auf den sublitoralen Stationen iIn kurzer Zeit
vollstandig erodiert werden konnen (siehe Abschnitt 3.1.).

Abb.26 Netto-Sediment-Umsatzraten (gDA/h) iIn einem Kothaufen-
System von Arenicola marina an verschiedenen Stationen.
Ein Tier mit einer konstanten Kotproduktion von 2 gDW/h.

Netto-Import; Netto-Export.
A: Westerhever Watt
Netto-Import bei Hoch- und Niedrigwasser.
Netto-Export bei Gezeitenwechsel.
B: Gabelsflach (schematisch)
1: Neues Kothaufen-System, Netto-Import.
2: Beginnender Sediment-Export.
3: Gleichgewichts-Phase.
4: A. marina hat Standort gewechselt, Netto-Export.
C: Tirpitz-Mole
Standiges Gleichgewicht.



An der Station Tirpitz-Mole hingegen kommt es nur beil sehr
ruhigen Bedingungen und auch nur ansatzweise zur Bildung von
Kothaufen (siehe Abb.24). Hier 1ist also die Menge des iIm
Kothaufen-System akkumulierten Sediments iIn der Regel sehr (ge-
ring, weil Sediment-Import und Sediment-Export standig - auch
Uber kurze Zeitraume - im Gleichgewicht sind. Es findet also
meistens weder Netto-Import noch Netto-Export statt.

Aus diesen Oberlegungen folgt, dal3 in den Kothaufen-Systemen auf
der Station Westerhever iIn regelmdl3igen Abstanden (d.i. etwa 4
mal pro Tag) Netto-Sediment-Exportraten auftreten, die 5 mal
hoher sind als auf den sublitoralen Stationen (2 gTG/h) und sehr
viel hoher als an der Station Tirpitz-Mole (O TG/h, siehe
Abb.26). Ich nehme an, dall dies eine entscheidende Ursache fur
die beobachteten starken Effekte der Kothaufen iIn Watt sind.
Neben kurzfristig auftretenden hohen (maximalen) Netto-Export-
raten 1ist aber wahrscheinlich auch die Menge des 1In einem
Kothaufen-System akkumulierten Sediments fur die Wirkung auf das
Makrozoobenthos von Bedeutung. Beilde Faktoren hdngen von den
vorherrschenden hydrodynamischen Bedingungen ab. Abb.27 zeigt ein
Diagramm, das die gleichzeitige Abhangigkeit des Effekts eines
Arenicola-Kothaufen-Svstems auf das Makrobenthos von der maxi-

malen Netto-Sediment—Exportrate und von der akkumulierten Sedi-
ment-Menge darstellt.

- Zusammenfassung der Wirkmechanismen

Wie die vergleichende Untersuchung an verschiedenen Stationen
zeigt, hangt der Einflul} des Wohnbaus von Arenicola marina auf
die Abundanz anderer Arten im Wesentlichen von zwei Faktoren ab,
der Aktivitat von Arenicola marina selbst und von den &uReren
hydrodynamischen und damit verbunden sedimentologischen Bedingun-
gen.

Fiur die Wirkung der Frel3trichter ist der Typ des Wohnbaus
entscheidend, der die jeweilige Bedeutung zweler antagonistischer
Prozesse bestimmt. Die passive Anreicherung von Organismen nach
dem Sedimentfallenprinzip ist umso starker, je tiefer und steiler



der Freltrichter (oder die Frel3nulde) ist. Der Transport von
Organismen mit dem Oberflachensediment nach unten ist hingegen in

tiefen Frelltrichtern (Typ b In Abb.22) geringer als in flachen
Fre3trichtern (Typ a In Abb.22).

Abb.27 Abhangigkeit des Effekts der Arenicola-Kothaufen-Systeme
von der maximalen Netto-Sediment-Exportrate (gDW/h)
und von der akkumulierten Sediment-Menge (gDW).
Hyperbeln: Linien gleicher Effekt-Starke.

gbw/h

Von entscheidender Bedeutung fiur die Wirkung der Kothaufen sind
die hydrodynamischen Bedingungen, von denen die beiden direkt
wirksamen Faktoren, die maximale kurzfristige Netto-Sediment—
Exportrate und die akkumulierte Sediment-Menge iIn einem Kothau—
fen-System bestimmt werden.



4.5.3.2_.3. Der EinflulR von Arenicola marina auf rohrenbauende
Arten des Makrozoobenthos

Sowohl Brenchley (1981) als auch Wilson (1981) bericksichtigten
in 1thren Arbeiten Uber die Wirkung der Bioturbation von Arenico-
liden auf RoOhrenbauer nur den Aspekt der Sedimentation, der
allerdings auch fur sich genommen von grol3er Bedeutung ist.

Wie meine Ergebnisse zeigen (Tab.30), 1ist die Wirkung von
Arenicola marina auf rohrenbauende Arten differenzierter. Sowohl
Fretrichter als auch Kothaufen haben eine negative Wirkung auf
die Abundanz von Rohrenbauern, der Einflul3 der Kothaufen ist aber
generell weltaus starker.

Die unterschiedlich starke Wirkung der Kothaufen an den verschie-
denen Stationen weist darauf hin, dal fur rohrenbauende Arten
Sedimentation und Erosion von Bedeutung sind. Gerade ber rohren-
bauenden Arten ist anzunehmen - und meine Ergebnisse bestatigen
dies -, dal kurzfristig auftretende hohe Netto-Sediment-Export-
raten und die Haufigkeit ihres Auftretens iIn einem Kothaufen-
System entscheidend ist. Ein Individuum einer rohrenbauenden Art
nimmt seine Nahrung aus einem eng begrenzten Tiefenhorizont auf,
sel es Im Sediment (Pectinaria koreni), von dessen Oberflache
(Pygospio elegans) oder aus der Wassersaule (Polydora spp.). Dies
erfordert eine bestimmte optimale Lage der Wohnrohre in Relation
zur Sedimentoberflache. Kleine Ungleichgewichte zwischen Sedi-
ment-Import (durch A. marina) und Sediment-Export (durch Erosion)
in einem Kothaufen-System zwingen dort lebende rohrenbauende
Arten, ganz abgesehen von moglichen Beschadigungen an der Rohre,
die Position ihrer Wohnrohre standig neu zu "justieren’, wenn sie
dazu Uberhaupt in der Lage sind. Je groller aber die kurzfristige
maximale Sediment-Umsatzrate iIn einem Kothaufen-System ist, desto
groBer ist auch die kurzfristige Verédnderung im Niveau der
Sedimentoberflache, und desto mehr Energie missen die Rohrenbauer
in die Aufrechterhaltung der optimalen ROhrenposition stecken.

Auch rohrenbauende Arten des Meiozoobenthos werden von Arenicola
beeinflullt. Jensen (1980) untersuchte die Abundanz des



Nematoden Chromadora lorenzeni am Wohnbau von Arenicola marina im
Oresund in 15,5m Wassertiefe. Er fand eine Reduktion der Abundanz
um 73% im Bereich der Frel3trichter und um 98% im Bereich der
Kothaufen. Dieser Nematode baut nach mindl. Auskunft wvon
P. Jensen eine Wohnrohre aus Sandkbrnern, womit die gefundenen
Differenzen 1in der Abundanz in den Rahmen der hier diskutierten
Mechanismen passen. Die von Jensen (1980) gefundenen Effekte sind
sogar starker als die von mir auf den Stationen Gabelsflach und
Boknis Eck in vergleichbarer Wassertiefe beobachtete Reduktion
der Abundanz makrobenthischer Rohrenbauer (Trichter: GF -21%,
BE +11%; Haufen: GF -57%, BE -66%). Dies konnte ein Hinweis auf
einen Zusammenhang zwischen der Starke des Effekts und der GroRe
der betroffenen Tiere sein, adulte Individuen von C. lorenzeni
sind etwa 1,2 mm lang, wahrend die an meinen Stationen betrof-
fenen ROhrenbauer im Mittel groRer als 5 mm sind.

4.5.3.2.4. Der Einflul3 von Arenicola marina auf die Struktur
der benthischen Lebensgemeinschaft des Gabelsflachs

Der Einflu3 von Arenicola marina auf die Struktur einer benthi-
schen Lebensgemeinschaft hangt davon ab, iInwiewelt seine Aktivi-
tat die physikalischen und chemischen Verhdltnisse des Lebens-
raums verandert.

Die VergroRerung der Sediment-Wasser-Grenzschicht durch die
Wandung des Wohnbaus ist wahrscheinlich im mittel-/feinsandigen
Sediment des Gabelsflachs von geringerer Bedeutung fur Mikro- und
Meiofauna als iIn feineren Sedimenten mit hoherem organischen
Gehalt, wie den von Reichardt (19838) und Reise (1983) untersuch-
ten, da die oxische/suboxische Zone vergleichsweise tief In das
Sediment hineinreicht.

Daher 1ist hier iIn erster Linie die Bedeutung des Sedimentumsatzes
von Arenicola marina fur die makrobenthische Gemeinschaft zu
diskutieren. Der Vergleich verschiedener Parameter auf Gemein-
schaftsebene (Tab.25) zeigt, dall sowohl Frel3trichter als auch
Kothaufen dazu fuhren, dall raumlich begrenzte Flecken mit redu-
zierter Abundanz der Makrofauna, gleichzeitig aber auch mit



den I1fftktio von Lentosvnapta tenulf und »rfp]c<?la aarina ist
¢,*doch festzustellen. Di« Abundanz von Prinospio heterobranchia
(Spionidae) wird von den Kothaufen von fceptoaynagt» te”~s nur
«erin« beelnfluftt (-33%). wAhrend la Baraich von Arenjcola-
Kothaufen 4la Abundanz von Spionidan deutlich reduziert ist (CP:
-«0%. VI: -90%). Dar schwAchere Effekt dar Kothaufen von Laptosy-
MBta faul« beruht a.B. darauf, daR dia Kothaufan in dan altan
Freitrichtern gebildet werden und dadurch ralativ gut gagan

Broalon geechQtst alnd.

- lalaaoflloaaua aurantlacu«

Olaaar Bnteropneust kont In Sandwattan an dar Oatkista dar USA
vor. Br kann bla SO ca KorperlAnge arraichan und labt iIn einea U-
fOralffan tfohnbeu, dar bla zu 60 ca In dia Tiafa reicht (sieha
fl«i In Dunean 198?). Dia vordara Offnung ist ain einfaches Loch
u dar SedlaentoberflAche. durch das dar Wohnbau irrigiert wird.
An der bIntaran Offnung wird dar Kothaufen gebildet. An vorderen
Bade dar KOhra xwelgt In ca. 10 ca Tiefe ein zweiter Ara ab, der
In den frefttrichter aindet. Vorder- und Hinterende der Koéhra
kennen aehr als 100 ca voneinander entfernt sein. Balanoolossus
auraatlacua verlegt seine Vohnrfthre alle ain bla zweir Tage, wobei
alte VohnbauftCfnungen teilweise zu Kothaufen uafunktioniert wer-
de«. la Sandwatt dar Rordsee koaat Itlanogloaaua clavjgerus vor,
der eine aehr Ahnliche Lebensweise zu haben scheint (siehe Fig.16
In feaane 1940).

Duncan (196?) vermutet, dai die Aktlvlitlt von Balanoolossug
MLMal iMSM Ahnliche Bffekte auf das ftbrlge Zoobenthos hat wie
die von ttttMiaiBU tenuls. leider hat er aber die in seiner
Dissertation - die nicht zuoAnelich ist - enthaltenen diesbezlug-
lichen Ergebnisse noch nicht publiziert.

- Echlurida der Tiefsee

Salth et al. (1966) fanden in den von ihnen unterBuchten Gebieten

oroSe CIO ca hoch. 30 ca Durchaessar1l Hugel, von denen sie
daft sie aus Kotpillen eilnes Echiuriden, verautlich

bestehen. Die aeisten grabenden Echiuriden



leben in einer U-formigen ROhre {Risk 1973). deren Vorderend# in
einen flachen FrelRtrichter von bis zu 100 cn ) Durchmesser
mindet (Ohta 1984), wihrend sich an anderen Ende ein oder mehrere

der oben beschriebenen Kothaufen befinden.

In Peldexperinenten fanden Smith et «1. (1986), daR aktive
Kothaufen um 1 - 2 cn pro Monat wachsen, was ua den Faktor 1000
Uber der natirlichen Sedimentationsrate liegt. Dennoch ist der

Effekt der Haufen auf die Zusammensetzung und die Abundanz der
Qbrigen Makrofauna eher schwach. 1Im Bereich der Kothaufen ist die
Artenzahl um etwa 30% reduziert, die Gesamtabundanz ist 15 - 48%
niedriger als auf Kontrollfliehen, die dominanten Arten sind
jedoch identisch. Smith et al. (1986) nehmen an. daR dies«
geringen Effekte der Echiuriden-Kothaufen entweder auf einer fir
Tiefsee-Verhftltnisse unublich schnellen Rekoloniaierung oder auf
einer Resistenz der dort auftretenden Arten des Makrozoobenthoa
gegen bioturbate Stdérungen beruhen.

Die Ergebnisse von Smith et al. (1986) zeigen m.R.. daR in der
untersuchten Tiefsee-Lebensgemeinschaft Ahnlich wie im Flachwaa
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den Effekten von Leptosynapta tenuis und Arenicola marina ist
jJedoch festzustellen. Die Abundanz von Prinospio heterobranchia
(Spionidae) wird von den Kothaufen von Leptosynapta tenuis nur
gering beeinflult (-32), wahrend im Bereich von Arenicola-
Kothaufen die Abundanz von Spioniden deutlich reduziert ist (G
-60%, WH: -90%). Der schwachere Effekt der Kothaufen von Leptosy-
napta tenuis beruht m.E. darauf, dal} die Kothaufen in den alten
Fre3trichtern gebildet werden und dadurch relativ gut gegen
Erosion geschitzt sind.

- Balanoglossus aurantiacus

Dieser Enteropneust kommt In Sandwatten an der Ostkiste der USA
vor. Er kann bis 80 cm Korperlange erreichen und lebt in einem U-
formigen Wohnbau, der bis zu 60 cm in die Tiefe reicht (siehe
Fig.6 in Duncan 1987) . Die vordere Offnung ist ein einfaches Loch
an der Sedimentoberflédche, durch das der Wohnbau irrigiert wird.
An der hinteren Offnung wird der Kothaufen gebildet. Am vorderen
Ende der Rohre zweigt in ca. 10 cm Tiefe ein zweiter Arm ab, der
in den Frel3trichter mindet. Vorder- und Hinterende der Ro&hre
konnen mehr als 100 cm voneinander entfernt sein. Balanoqglossus
aurantiacus verlegt seine Wohnréhre alle ein bis zweir Tage, wobeil
alte Wohnbautffnungen teilweise zu Kothaufen umfunktioniert wer-
den. Im Sandwatt der Nordsee kommt Balanoglossus clavigerus vor,
der eine sehr a&hnliche Lebensweise zu haben scheint (siehe Fig.16
in Remane 1940).

Duncan (1987) vermutet, da3 die Aktivitat von Balanoglossus
aurantiacus éahnliche Effekte auf das Ubrige Zoobenthos hat wie
die von Leptosynapta tenuis. leider hat er aber die 1In seilner
Dissertation - die nicht zuganglich ist - enthaltenen diesbezig-
lichen Ergebnisse noch nicht publiziert.

* Echiurida der Tiefsee

Smith et al. (1986) fanden iIn den von thnen untersuchten Gebieten
groBe (10 cm hoch, 30 cm Durchmesser) Hugel, von denen sie
annahmen, dal3 sie aus Kotpillen eines Echiuriden, vermutlich
PJTopfttor .bcpthophila bestehen. Die meisten grabenden Echiuriden



leben in einer U-formigen Rohre (Risk 1973), deren Vorderende in
einen flachen Frel3trichter von bis zu 100 cn () Durchmesser
mundet (Ohta 1984), wahrend sich am anderen Ende ein oder mehrere
der oben beschriebenen Rothaufen befinden.

In Feldexperimenten fanden Smith et al. (1986), dall  aktive
Kothaufen um 1 - 2 cm pro Monat wachsen, was um den Faktor 1000
Uber der naturlichen Sedimentationsrate liegt. Dennoch ist der
Effekt der Haufen auf die Zusammensetzung und die Abundanz der
Ubrigen Makrofauna eher schwach. Im Bereich der Kothaufen ist die
Artenzahl um etwa 30% reduziert, die Gesamtabundanz ist 15 - 48%
niedriger als auf Kontrollflachen, die dominanten Arten sind
jedoch i1dentisch. Smith et al. (1986) nehmen an, dall diese
geringen Effekte der Echiuriden-Kothaufen entweder auf einer fur
Tiefsee-Verhadltnisse uniblich schnellen Rekolonisierung oder auf
einer Resistenz der dort auftretenden Arten des Makrozoobenthos
gegen bioturbate Stdrungen beruhen.

Die Ergebnisse von Smith et al. (1986) zeigen m.E., dal3 In der
untersuchten Tiefsee-Lebensgemeinschaft ahnlich wie im Flachwas-
ser eine Anpassung von Makrobenthos-Organismen an ein raumlich-
zeitliches Mosaik von bioturbaten Stdrungen vorhanden ist. Auller-
dem bestatigen sie indirekt, dall die Starke des bioturbaten
Effekts auf die restliche Fauna von der maximalen Netto-Sediment-
Exportrate (oder -Importrate) abhangt. Diese Rate ist in der
Tiefsee gering, daher ist auch der Effekt gering.

~ Molpadia oolitica
Im Gegensatz zu den bisher besprochenen Arten Ilebt Molpadia

oolitica nicht iIn einer U-formigen Rohre, sondern 1ist ein
sogenannter "‘head—down-feeder'. Das etwa 20 cm lange Tier lebt
kopfuber in schlickigem Sediment, das Hinterende mit dem Anus
befindet sich an der Oberfldche, wo sich durch das ausgeschiedene
Sediment ein Kothaufen von 2 - 3 cm H6he und 30 cm Durchmesser
bildet. Auf dem Sediment zwischen den Kothaufen sammelt sich das
von Molpadia oolitica ausgeschiedene Sediment als lose, leicht
erodierbare Schicht an. Die Kothaufen werden bevorzugt von
rohrenbauenden Polychaeten, vor allem Euchone incolor, besiedelt,



wahrend die dazwischenliegenden Flachen von diesen Arten gemieden
werden.

Tw Vergleich zu Arenicola marina und wohl auch zu allen anderen
oben genannten Arten haben die Kothaufen von Molpadia _oolitica
genau den gegenteiligen Effekt: Sie bieten anscheinend anderen
Arten der Makrofauna ein stabileres Substrat als die zwischen den
Haufen liegenden Senken, die standig mit dem Kot von Molpadia
oolitica. der an den Hangen des Kothaufen "abfliel3t”, aufgefullt
mil spdter von den Tidenstromen wieder freigespult werden. Rhoads
& Young (1971) nehmen an, dal3 die Anwesenheit der rohrenbauenden
Arten die Kothaufen zusatzlich stabilisiert.

Diese grundsatzlichen Unterschiede in der Wirkung der Kothaufen
beruhen wahrscheinlich vor allem darauf, dall es sich hier nicht
um sandiges, sondern um schlickiges Sediment handelt, das zudem
in unkonsolidierter Form abgegeben wird. Das fuhrt dazu, daf auch
schon ber sehr geringer Hohe der Kothaufen neu ausgeschiedenes
Sediment nicht mehr auf dem Haufen liegenbleibt, sondern in die
Senken flie3t. Das Hohen-Durchmesser-Verhaltnis der Kothaufen von

Molpadia oolitica ist ein Indiz Tfir die Richtigkeit dieser
Vermutung -

Die bisherige Diskussion zeigt, dall die Lebensweise von Arenicola
marina und die daraus resultierenden Konsequenzen fur das Ubrige
Makrozoobenthos kein Einzelfall sind. Arten verschiedener Taxa
(Polychaeta, Echinodermata (Holothuroidea), Enteropneusta, Echiu-
rida) haben in verschiedenen benthischen Okosystemen die gleiche
okologische Nische besetzt und zeigen verbliffend ahnliche Anpas-
sungen. Die typischen Kennzeichen dieses Lebensform—Typs sind die
Korpergrolle und der mehr oder weniger U-formige Wohnbau mit
Freltrichter und Kothaufen an der Sedimentoberflédche. Der Bewoh-
ner des Baus fril3t bevorzugt nahrungsreiches Sediment aus der
Oberflachenschicht und gibt seinen Kot wieder an die Sediment-
oberflache ab, er lebt jedoch tief im Sediment, wo er vor grofden
epibenthischen Raubern (Krabben, Fische, Vogel) und vor Erosion
gut geschitzt 1ist. Das haufige Auftreten dieses Wohnbautyps
deutet darauf hin, dal es sich hierbei um eine optimale Strategie



fur einen grolRen Sedimentfresser handelt. Die bioturbate Aktivi-
tat dieser Arten und die von ihnen geschaffenen Strukturen haben
in allen Fallen a&hnliche Auswirkungen auf die Ubrige Makrofauna.
Andere Wohnbautypen hingegen koénnen die makrobenthische Gemein-
schaft in ganz anderer Weise beeinflussen (siehe Molpadia ooli-
tica) .



5. Strukturierende physikalische und biologische Faktoren
im Okosystem Gabelsflach

I® folgenden will 1ich versuchen, die iIn den vorhergehenden
Abschnitten diskutierten physikalischen und biologischen Fakto-
ren, die In der untersuchten benthischen Lebensgemeinschaft von
Bedeutung sind, 1In einen Zusammenhang zu bringen. Damit soll
deutlich werden, welche Faktoren und Prozesse diese Gemeinschaft
strukturieren und kontrollieren.

Struktur und Dynamik eilner Lebensgemeinschaft koénnen unter zwei
verschiedenen Aspekten analysiert werden, unter dem Aspekt der
trophischen Beziehungen und des Energieflusses, und unter dem
Aspekt biologischer Interaktionen. Im ersten Fall ist das primare
Ziel der Analyse das Nahrungs-Netz ('food-web'), durch das die
verschiedenen Arten miteinander verbunden sind, im zweiten Fall
ist die Verbindung der verschiedenen Arten durch biologische
Wechselwirkungen, das Interaktions-Netz (*'interaction-web'™) , von
besonderem Interesse. Die beiden Netze sind je nach untersuchter
Gemeinschaft mehr oder weniger stark miteinander verbunden, ein
Rauber-Beute-Verhaltnis ist zum Beispiel ein Bestandteil des
Nahrungs-Netzes und des Interaktions-Netzes (siehe z.B. Paine
1980, Menge & Sutherland 1987).

Im folgenden will ich von den trophischen Beziehungen 1i1n der
makrobenthischen Gemeinschaft des Gabelsflach ausgehen und darauf
aufbauend die Bedeutung interspezifischer Wechselwirkungen disku-
tieren. Zum Abschlul sollen die Lebensgemeinschaft und 1ihre
regulierenden Faktoren als Gesamtsystem betrachtet werden.

5.1. Trophische Beziehungen

Betrachtet man die Vertikalverteilung im Sediment und die Ernah-

rungsweise der makrobenthischen Fauna der Station Gabelsflach, so

sind zwei Punkte besonders auffallig:

- Suspensionsfressende Arten, vor allem Filtrierer, sind deutlich
unterreprasentiert. Nur 8 Arten (17/”%) mit zusammen 4250 Ind./m2
(13%) gehdren zu dieser trophischen Gruppe.



- Detritusfressende Arten uUberwiegen, 25 Arten (G3%) mit zusammen
26100 Ind./m2 (79%) konnen als Detritus- oder Sedimentfresser
im weitesten Sinne betrachtet werden. Die Mehrzahl dieser Tiere
halt sich iIm obersten Zentimeter des Sediments auf.

In Abb.28 habe i1ch versucht, die trophischen Beziehungen der nach

Abundanz oder Biomasse bedeutenden Arten darzustellen, wobei auch

die Meiofaunataxa Nematoda und Harpacticoidea (Copepoda) mit

eingeschlossen wurden. Aus zwel Grinden habe ich Phytoplankton,

Makrophytobenthos, Mikrophytobenthos, Detritus, Bakteria und Pro-

tozoa zu einem grofRen Nahrungs-"‘Pool" fur die meio- und makrozoo-

benthischen Sekundérproduzenten zusammengefallt: Eilnerseits iIst es
in einem benthischen System oberhalb der Halokline aufgrund der
hydrodynamischen Bedingungen (Sedimentation lebenden Planktons
und Resuspension) unwahrscheinlich, dal die verschiedenen Nah-
rungsquellen separate Ausgangspunkte von getrennten Energieflis-
sen sind. Andererseits weisen meine Nahrungsanalysen darauf hin,
dal die dominanten Detritusfresser des Gabelsflach 1m Hinblick
auf i1hre Erndhrung recht flexibel sind, auch wenn Mikroorganismen
wahrscheinlich den Hauptanteil der Nahrung bilden (siehe Fen-

chel 1969, Seif & Jumars 1988, Taghon et al. 1978).

Abb.28 =zeigt, dall die trophische Struktur der benthischen

Gemeinschaft unter dieser Voraussetzung sehr einfach ist. Die

Mehrheit der vorhandenen Arten erndhrt sich direkt aus dem

Nahrungs-Pool, wenige Arten sind carnivor. Betrachtet man die

verschiedenen Wege vom Nahrungs-Pool zu den Sekundarproduzenten,

so zeigt sich, dal nur vier der zwolf iIn Abb.28 aufgefihrten Taxa
thre Nahrung aus der Wassersédule aufnehmen. Neun Taxa nehmen

Nahrung von der Sedimentoberflache auf und sieben Taxa fressen im

Sediment. Interessant ist, dall nur drei der in Abb.28 gezeigten

Arten auf eine der drei Erndhrungstypen beschrankt sind: Mysella

bidentata und Polvdora quadrilobata sind ausschliel3lich Suspen-

sionsfresser, und Scoloplos armiger frif3t nur im Sediment. Alle
anderen Arten scheinen 1In dieser Hinsicht mehr oder weniger
flexibel zu sein. Von besonderer Bedeutung scheint mir, dal zwei
der drei nach Abundanz oder Biomasse bedeutensten Arten, Macoma
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Abb.28 Das Nahrungs-Netz der makrobenthischen Gemeinschaft des Gabelsflach.

Schematische Darstellung unter Vernachldssigung unbedeutender Arten.
SM: Suspendiertes Material

SD: Auf dem Sediment liegendes Material
SSD: Im Sediment befindliches Material



balthica und Pygospio elegans. sowohl aus der Wassersaule als
auch von der Sedimentoberflache Nahrung aufnehmen koénnen.
Zwischen Sekundarproduzenten und Karnivoren existieren nur wenige
Verbindungen. Aus Abb.28 ist ersichtlich, dall Pygospio elegans
das wichtigste Nahrungstier der karnivoren Arten ist, da 2zwei
Arten, Anaitides maculata und Eteone longa, nahezu ausschliel3lich
diesen Spioniden fressen, wahrend Phoxocphalus holboellt aulRer
Pygospio auch harpacticoide Copepoden frif3t.

Bemerkenswert an der trophischen Struktur dieser Gemeinschaft ist
einerseits das weitgehende Fehlen der fur den Bereich oberhalb
der Halokline iIn der Kieler Bucht typischen Suspensionsfresser
wie Cardium spp., Mva arenaria und auch Astarte spp. (siehe
Brey 1984) , andererseits die starke Konzentration der Detritus-
fresser auf die Sediment-Wasser-Grenzschicht.

Mehrere Indizien sprechen daflir, dall es sich bei dieser Gemein-
schaft nicht um eine typische "Deposit-feeding Community' sensu
Rhoads & Young (1970) handelt . Das Sediment ist sandig mit einem
sehr geringen Anteil an Ton/Schluff und eilnem sehr geringen
organischen Gehalt. Daher gibt es auch nur wenige Arten - mit
niedrigen Abundanzen -, die ausschliellich im Sediment fressen
(Scoloplos armiger, Pectinaria koreni). Der geringe Grad der
trophischen Vernetzung ist nach Levinton (1972) zudem ein Merkmal
typischer suspensionsfressender Gemeinschaften.

Diese Uberlegungen fihren zu der Hypothese, daR das Makrozooben-
thos des Gabelsflach eigentlich von Suspensionsfressern dominiert
werden mul3te (siehe auch Wildish 1977), dal3 aber ein bestimmter
Faktor die Ansiedlung von suspensionsfressenden Arten, i1nsbeson-
ders von Filtrierern, verhindert. Diese Hypothese will ich 1m

nachsten Abschnitt diskutieren.
5.2. Interspezifische Interaktionen
Die Bedeutung intraspezifischer Wechselwirkungen, insbesondere

die der Konkurrenz um Nahrung wurde bereits in den Abschnitten
zur Okologie einzelner Arten behandelt. Hier sollen interspezi-



fische Wechselwirkungen zwischen den dominanten Arten im Vorder-
grund stehen.

Abb.29 stellt die wichtigen Teile des Interaktions-Netzes der
makrobenthisehen Lebensgemeinschaft des Gabelsflach dar. Grund-
lage dieses Schemas sind die iIn der vorliegenden Arbeit enthalte-
nen Ergebnisse.

Arenicola marina nimmt in diesem Netz offensichtlich eine zen-
trale Stellung ein, da mit einer Ausnahme alle dargestellten
Arten durch die bioturbate Aktivitat dieser Art mehr oder weniger
stark negativ beeinflu3t werden. Auch das weitgehende Fehlen der
fur den Bereich oberhalb der Halokline 1i1n der Kieler Bucht
typischen Suspensionsfresser kann durch die bioturbate Aktivitat
von Arenicola marina erklart werden.

Rhoads & Young (1970) entwickelten die '‘trophic group amensa-
lism"-Hypothese, um zu erklaren, warum iIn manchen Gebieten eine
deutliche raumliche Trennung existiert zwischen benthischen
Gemeinschaften, die von Suspensionsfressern dominiert werden,
und Gemeinschaften, die von Detritusfressern dominiert werden.
Thayer (1979, 1983) hat diese Hypothese 1i1n eine allgemeine
Systematik der Effekte von Bioturbation integriert, die auch den
Aspekt unterschiedlicher Mobilitat verschiedener Arten (siehe
Brenchley 1981, 1982) bericksichtigt.

Nach dieser Hypothese verhindert die standige Umlagerung der
obersten Sedimentschicht durch mobile grabende bzw. sedimentfres-
sende Arten die erfolgreiche Besiedelung dieser Gebiete durch
immobile suspensionsfressende Arten, da zum einen Larven und
juvenile Tiere standig verschiuttet werden und zum anderen die
Filtrierapparate dieser Arten durch resupendiertes Material stan-
dig verstopft werden.

Die Starke des bioturbaten Effekts auf die restliche Fauna hangt
nach Thayer (1983) von drei Faktoren ab, von der Sediment-
Umsatzrate, von der Mobilitdt und von der Grof3e des Bioturbators
(hierzu siehe auch Posey 1987).

Adulte Arenicola marina sind die starksten Bioturbatoren iIn der
Lebensgemeinschaft des Gabelsflach. Sie haben eine hohe Sediment—
Umsatzrate, sie sind sehr mobil (Standortwechsel) und 1m Ver-
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Abb.29 Das Interaktions-Netz der makrobenthischen Gemeinschaft des Gabelsflach.
Schematische Darstellung unter Vernachldssigung unbedeutender Arten.
Durchgezogene Linien: Starke Effekte
Gestrichelte Linien: Schwache Effekte
-: Negative Effekte
+: Positive Effekte



gleich zur restlichen Fauna sehr groli. Es ist daher wahrschein-
lich, dall Arenicola xnarina der entscheidende Faktor fur das
Fehlen sessiler Suspensionsfresser 1ist.

Das wurde bedeuten, daf3 eine Art - Arenicola marina - durch ihre
bioturbate Tatigkeit nicht nur eine andere Art, sondern einen
Erndhrungstyp ('feeding-guild’™™) aus der Gemeinschaft nahezu
vollstandig ausschliet. Wenn wir zudem beridcksichtigen, dai
Arenicola marina die Abundanz weiterer 13 Arten negativ beein-
fluldt (siehe Tab.29), wird klar, dal die Struktur der benthischen
Gemeinschaft des Gabelsflach entscheidend von Arenicola marina
gepragt wird.

Dieser Wirkung von Arenicola marina auf viele andere Arten steht
keine vergleichbare Wirkung dieser Arten auf Arenicola gegenuber.
Der moglichen negative Effekt von Spioniden auf die Rekrutierung
von Arenicola marina (Wilson 1981) kann nicht als direkter anta-
gonistischer Effekt betrachtet werden, da auch eine lokal hohe
Mortalitdt der Rekruten aufgrund der Mobilitat adulter Arenicola
nicht unbedingt zu einer Reduktion der Abundanz fuhren muf3.

Es handelt sich also hier nicht um eine biologische Wechsel-
wirkung im eigentlichen Sinn, sondern um einen typischen Amensa-
lismus (siehe Odum 1980).

Der Ausschlul3 von Suspensionsfressern fuhrt anscheinend dazu, dai
diese jetzt freie Nische zumindest teilweise von solchen Arten
besetzt wird, die sowohl von der Sedimentoberflache als auch aus
der Wassersaule Nahrung aufnehmen konnen, wie Macoma balthica und
Pygospjo elegans. Die Bedeutung von Wechselwirkungen zwischen
Macoma balthica bzw. Pyqospio elegans und anderen Arten ist nicht
klar erkennbar.

Macoma balthica kann, wie schon Im Abschnitt 4.3. diskutiert
wurde, die Rekrutierung anderer Arten, vor allem von Mollusken,
durch Storung der Sedimentoberflache oder Ingestion negativ
beeinflussen.

Pygospio elegans hat eine mehr ambivalente Stellung. Durch die
Wohnrohren dieser Art wird das Sediment stabilisiert, das Wachs-
tum von Mikroorganismen wird eventuell gefordert (siehe Abschnitt



4.4), wodurch die Oberlebensrate und das Wachstum anderer Arten
gefordert werden kann. Kleine, mobile grabende Tiere (z.B.
Aricidea jeffreysii) koénnen jJedoch durch das Rohrengeflecht
behindert werden (Brenchley 1981, 1982, Posey 1987). Zudem kann
Pygospio einen negativen Einflul auf die Rekrutierung anderer
Arten haben.

Zwischen diesen beiden Arten kann es aufgrund der sehr &hnlichen
Erndhrungsweise zu Konkurrenz um Nahrung kommen. Im Sommer
betragt die Gesamt-Ingestionsftlache der Macoma-Population auf dem
Gabelsflach etwa das dreifache, die Gesamt-Aktionsflache der
Pygospio-Population betragt etwa das zweieinhalbfache der vorhan-
denen Flache. Die beiden Populationen konkurrieren also zwangs-
laufig um Sedimentoberflache, wenn auch die Starke der Konkurrenz
um Nahrung davon abhangt, inwieweit sich die Nahrungsspektra der
beiden Arten Uberschneiden und welchen Anteil die Nahrung von der
Sedimentoberflache an der Erndhrung hat. Das gemeinsame Vorkommen
dieser beiden Arten iIn hohen Abundanzen zeigt jedoch, dal}
interspeziftische Konkurrenz in diesem Fall keine starken Effekte
auf eine der beiden Populationen hat.

Die Rauber-Beute-Beziehungen zwischen Anaitides maculata, Eteone
longa. Phoxocephalus holboelli und Pygospio elegans haben im
Interaktions-Netz iIn etwa den gleichen Stellenwert wie 1m Nah-
rungs-Netz. Aus dem Befund von Brey (1984) kann man schlielen,
dal die Bedeutung der Rauber fir eine Pygospio-Population im
Laufe eines Jahres schwankt, moglicherweise sind benthische
Rauber im Herbst kurzzeitig der wichtigste kontrollierende Faktor
(siehe Abb.25 iIn Brey 1984). Auch demersale Fische konnen als
Rauber von Bedeutung sein, sie sollen aber hier nicht berucksich-

tigt werden.

Die makrobenthische Gemeinschaft des Gabelsflach scheint nicht
nur eine geringen Grad trophischer Vernetzung (Abb.28) aufzuwei-
sen, sondern es existieren anscheinend auch nur wenige direkte
Interaktions-Mechanismen auf der Basis von interspezifischer
Konkurrenz oder von Rauber-Beute-Beziehungen (Abb.29).

Entscheidend scheint der amensalistische negative Effekt von



Arenicola marina auf andere Arten zu sein, der zu dem bereits In
Abschnitt 4.5. diskutierten raumlich-zeirtlichen Mosaik  von
Flecken unterschiedlicher 'Sukzessions''-Stadien In der makroben-
thischen Gemeinschaft des Gabelsflach fuhrt. Arenicola marina
kontrolliert und reguliert die Populationen der meisten anderen
Arten innerhalb bestimmter Grenzen.

Der Ausschlul3 von Arenicola marina wird wahrscheinlich zu einer
Veringerung der Artenzahl und zu einer hoéheren Abundanz von
Pvaospio eleaans und Macoma balthica fuhren. Eine weiter Folge
konnte aber auch ein deutlicher Anstieg der Abundanz von filtrie-
renden Arten wie Cardium fasciatum oder Mya arenaria sein. Es ist
daher nicht vollig klar, ob der AuRschlu von Arenicola marina
die Diversitat der Gemeinschaft erhdhen wird, sicher erscheint
hingegen eine Erhohung der Produktivitat, da an die Stelle
weniger grofler Individuen von Arenicola viele kleine Tiere
verschiedener Arten mit h6heren Wachstumsraten treten werden.

Die bestimmende Rolle von Arenicola marina ist allerdings zeit-
lich auf den Sommer beschréankt. Im Winter sind Temperatur und
Nahrungsangebot niedrig, d.h. die Aktivitat des Makrozoobenthos
ist gering, kurzlebige Arten wie Pyqospio eleaans haben niedrige
Abundanzen oder sind garnicht vorhanden. Gleichzeitig sind die
hydrodynamischen Einflisse besonders stark und haufig (siehe
Abschnitt 3.1.1.). In dieser Zeit werden Struktur (Artenspektrum,

Abundanz) und Dynamik (Energieflu®) der Gemeinschaft von externen
physikalischen Faktoren kontrolliert.

5.3. Regulation und Stabilitat

Die Frage nach den Faktoren und Prozessen, die Struktur und
Dynamik eines Okosystems kontrollieren, entwickelte sich - histo-
risch betrachtet - aus der Frage, warum es Uberhaupt so viele
verschiedene Arten gibt (Hutchinson 1959).

Die vergleichende Untersuchung der Diversitdt von Lebensgemein-
schaften (siehe z.B. Sanders 1968) fuhrte zu verschiedenen Theo-
rien Uber die Bedeutung einzelner regulierender Faktoren. Neben



Konkurrenz (competition, siehe z.B. MacArthur & Wilson 1967) und
Raubdruck (predation, siehe z.B. Paine 1966) spielen Stdrungen
(disturbance) eine bedeutende Rolle In verschiedenen theoreti-
schen Ansatzen (siehe z.B. Gray 1984, Huston 1979, Menge &
Sutherland 1987) .

Die Bedeutung von grof3rdumigen physikalischen Stdrungen als
Ausgangspunkt der Entwicklung einer Lebensgemeinschaft  Uber
verschiedene Sukzessions-Stadien hinweg ist seit langerem ein
integraler Bestandteil der theoretischen Grundlagen der Okosys-
temforschung (siehe z.B. Connell & Slayter 1977, Gray 1977,
Odum 1980) . Kleinraumige physikalische oder biologische Stérungen
wurde erstmals von Grassle & Grassle (1972) als strukturierende
Faktoren betrachtet. Im Hinblick auf Lebensgemeinschaften des
marinen Weichbodens bilden kleinraumige Storungen in den letzten
Jahren einen Schwerpunkt der Forschung (siehe z.B. Bell & Devlin
1983, Blaricom 1982, Brenchley 1981, DeWitt 1987, Eckman 1979,
Probert 1984, Savidge & Taghon 1988, Wilson, 1981, Woodin 1978,
Woodin 1981, Zajac & Whitlatch 1982).

Wie meilne Ergebnisse zeigen, wird die makrobenthische Lebens-
gemeinschaft des Gabelsflach im Sommer vor allem durch kleinrau-
mige biologische Storungen (Arenicola marina) und Im Winter durch
gro3raumige physikalische Storungen (Hydrodynamik) kontrolliert
und reguliert. Konkurrenz zwischen verschiedenen Arten scheint
nur wahrend der Rekrutierungsphase einen signifikanten Einflul3 zu
haben, Rauber sind nur Tfur Pygospio elegans von besonderer
Bedeutung.

Diese Befunde passen sehr gut zu den Vorhersagen eines von Menge
& Sutherland (1987) entwickelten Modells, das die relative
Bedeutung von Storungen, Konkurrenz und Raubern in Abhangigkeit
von umweltbedingtem Stref, von Rekrutierung und vom trophischen
Niveau vorhersagt. Eilne Gemeinschaft auf niedrigem trophischen
Niveau wird nach diesem Modell bei hohem  Umwelt-Strel
(Gabelsflach: Winter) durch physikalische Faktoren und ber mode-
ratem Umwelt-Strel3 (Gabelsflach: Sommer) durch Konkurrenz und
teilweise durch Rauber kontrolliert. Die kontrollierende Wirkung
von Konkurrenz wird in Phasen starker Rekrutierung am stéarksten



sein (Gabelsflach: Mortalitat siedelnder Larven durch Bioturba-
tion).

Die diskutierten physikalischen und biologischen Stdorungen bedin-
gen auf dem Gabelsflach eine Lebensgemeinschaft von geringer
Komplexitat, aber von hoher Dynamik. Neben den langen, physika-
lisch gesteuerten jahrlichen Zyklen von Wachstum, Reproduktion
und Stagnation existieren kurze, kleinrdumige Zyklen von Emigra-
tion/Mortalitdt und Immigration/Rekolonisation, die biologisch
gesteuert werden.

Hier stellt sich zum Abschlul3 die Frage, ob ein solches System
als stabil bezeichnet werden kann. Das entscheidende Kriterium
fur Stabilitat ist eine langfristig konstante Struktur des
Systems, wobeir die Struktur durch Parameter wie Artenspektrum,
Abundanz (Biomasse) einzelner Arten und Abundanz (Biomasse)
trophischer Gruppen definiert wird (Pimm 1984) . Kehrt das System
nach einer beliebig groRen Stbérung wieder In seine Ausgangslage
zuriuck, spricht man von globaler Stabilitat. Sind mehrere stabile
Zustande moglich, so spricht man von Nachbarschafts-Stabilitat
(Gray 1977).

Ober langfristige Veranderungen in der Struktur des Makrozooben-
thos des Gabelsflach ist so gut wie nichts bekannt. Die verfug-
baren Daten reichen von 1982 (Brey 1984) bis 1988, iIn dieser Zeit
hat sich die Zusammensetzung der Fauna nicht wesentlich veran-
dert. Ein weiteres Indiz fur langfristige Stabilitat des Arten-
spektrums ist die fortdauernde Gultigkeit der Zuordnung der
Flachwasser—Gebiete der Kieler Bucht zur Macoma balthica-
Gemeinschaft durch Petersen (1918). Abundanz und Biomasse domi-
nanter Arten i1m Flachwasser der Kieler Bucht haben sich aber
wahrscheinlich 1n der Zwischenzeit aufgrund antropogener Ein-
flisse verandert (Brey 1986) .

Es gibt also keine Hinweise darauf, da3 sich das Artenspektrum
der untersuchten Gemeinschaft in den letzten 70 Jahren gravierend
verandert hat. Dies wirde bedeuten, dafl3 das untersuchte System
unter diesem Aspekt globale Stabilitat zeigt. Globale Stabilitat
schein allgemein eilne charakteristische Eigenschaft von Gemein-



schaften des Weichbodens im Eulitoral und flachen Sublitoral zu
sein. Auch nach schweren Storungen, z.B. Elswintern mit Wasser-
temperaturen unter O °C und Eisgang, die zum Teil erhebliche
Schaden verursachen konnen (siehe Blegvad 1929, Tiedtke 1964)
oder einer grof3flachigen vollstadndigen Extinktion der Fauna durch
Toxine (siehe Simon & Dauer 1977) stellt sich der ursprungliche
Zustand relativ schnell wieder ein, die Struktur der Lebens-
gemeinschaft wird langfristig nicht verandert.

Interessant ist iIn diesem Zusammenhang der Vergleich der ben-
thischen Gemeinschaft, welche die schlickigen und schlick-sandi-
gen Sedimente unterhalb der Halokline 1iIn der Kieler Bucht
bewohnt, mit der hier untersuchten Gemeinschaft sandiger Sedi-
mente oberhalb der Halokline. Auch die Lebensgemeinschaft unter-
halb der Halokline wird vor allem von physikalischen Faktoren
kontrolliert. Wassertemperaturen unter O °C In strengen Wintern
und Sauerstoffmangel-Situationen Im Sommer fUhren In unregelmali-
gen Abstéanden zu Massensterben der benthischen Fauna und zu daran
anschlielender Wiederbesiedelung (siehe 2z.B. Rumohr 1986). Im
Sommer 1981 trat eine besonders schwere Sauerstoffmangel-Situa-
tion auf, die anscheinend zu einer dauernhaften Veranderung im
Artenspektrum und im Abundanz/Biomasse-Verhaltnis verschiedener
Arten zueinander fuhrte (Weigelt 1987). Die Gemeinschaft ist
vermutlich nach der Storung nicht in den vorherigen stabilen
Zustand zuruckgekehrt, sondern es hat sich ein andereres stabiles
Gleichgewicht eingestellt. Das wirde bedeuten, da3 das benthische
System unterhalb der Halokline keine globale Stabilitat, sondern
Nachbarschafts-Stabilitat aufweist.
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Anhang

Im Anhang sind samtliche Rohdaten enthalten

Tab. Al
Tab. A2
Tab. A3

Tab. A4
Tab. A5
Tab, A6

Tab. A7

Tab. A8
Tab. A9

Datensatz TRS1 - Linearer Probensatz.
Datensatz BOX1 - Zweidimensionaler Raster.

Datensatz ARM1: A. marina - Kothaufen.

Feldexperiment EXF1-A
Feldexperiment EXF1-B
Feldexperiment EXF2

Sedimentanalysen

Datensatz ARM--GF, Trichter-, Haufen- und Kontrollproben.

Datensatz ARM--BE, Trichter-, Haufen- und Kontrollproben.

Tab. A10 Datensatz ARV--WH, Trichter-, Haufen- und Kontrollproben.

Tab. All Datensatz ARV-mTl, Trichter-, Haufen- und Kontrollproben.

Tab. A12 ARM-GF, Mittelwert, Standartabweichung und Median

Tab. AI3 ARM-BE, Mittelwert, Standartabweichung und Median

Tab. Al4 ARM-WH, Mittelwert, Standartabweichung und Median

Tab. A15 ARM-TI, Mittelwert, Standartabweichung und Median

Tab. A16 ARM-GF, Varianzanalyse und H-Test: T-H-K

Tab. A17 ARM-BE, Varianzanalyse und H-Test: T-H-K

Tab. AIS ARM-WH, Varianzanalyse und H-Test: T-H-K

Tab. A19 ARM-TI, Varianzanalyse und H-Test: T-H-K



Tab. Al Gabelsflach 12m, Datensatz TRS1 - Linearer Transect, 19.06.1986.
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67/ 74 60 189 8 30
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Tab.A3 Datensatz ARM1: Verteilung adulter Arenicola roarina.
Zahlung der Kothaufen.

Anzahl pro Feld,
1 Feld * 25 x 25 cm*, Gesamtflache = 2.25m2 .
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Tab.A4 Feld-Experiment EXF1-A:

EinflulR von M. balthica auf Besiedelung A.
28.05 - 27.06.1986
32 Felder a 45 cm2; Sieb: 500um und 250um.

Gabelsflach 12m; Exposition:

Anzahl pro Feld.

Art Nmacoia
Mol lusca 231
(250um-Fraktion) %gg

Polychaeta

(250um-Fraktion)

Ampharete sp.

Anaitides maculata

Arenicola marina

Aricidea jefreysii

Capitella capitata

Chaetozone setosa

Eteone longa
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Anzahl/Feld

Nm«

Art
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Anzahl/Feld

Nm<
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Art

Harpacticoidea
(250iim-Fraktion)

Nematoda
{250pm-Fraktion)

Ostracoda
(250pm-Fraktion)

Nnicoii
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Tab.A5 Feld-Experiment EXF1-B:
Einflul von Macoma balthica auf Besiedelung B.
Boknis Eck 10m; Exposition: 29.04 - 31.05.1988
32 Felder a 45 cm2; Sieb: 500um und 250pm.

Anzahl pro Feld.
Angaben iIn eckigen Klammern: Gemessene Langen.

Art Nm<coia Anzahl/Feld

Mol lusca
(250um-Fraktion)

Polychaeta
(250um-Fraktion)

Crustacea
(250vim-Fraktion)

Astarte borealis
[<= 4mm]

Astarte elliptica
[<= 2mm]

Cardium fasciatum
t<= 6mm]

Corbula gibba
[<= 4mm]

Macoma balthica
[<= 4mm]

Mya arenaria
[<= 6mm]
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Anzahl/Feld
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Art

Harpacticoidea
(250um-Fraktion)

Nematoda
(250um-Fraktion)

Ostracoda
(250pm-Fraktion)

Nmacoea
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Tab.A6 Feldexperiment EXF2:
Besiedelung freier Flachen in unterschiedlicher Hohe
Uber dem Sediment.
Gabelsflach 12m, 01.04.87 - 15.04.87
Probenflache 28cm2, Sieb: 500]im und 250um.
Ausgebrachte Proben: 5x 5, 5x 10, 5x 20, 5x 40cm hoch.
Auswertbare Proben: 2x 20, 4x 40cm.
Anzahl/Probe, Werte in Klammern : Langenbereich [mm] -

Probe 1 2 3 4 5 6
Héhe Ccm] 20 20 40 40 40 40

Art

Mol lusca (250um) 1 4 6 0 0 1

Polychaeta (250um) 30 20 30 17 31 19

Mya arenaria 0 0 0 1 0 0
(2.1)

Mysella bidentata 2 5 3 1 1 2
(0.9 - 2.1)

Onoba striata 2 3 0 0 0 0
(0.9 - 2.7)

Anaitides maculata 0 0 1 0 0 0
(8.0)

Harmothoe spp.- 0 0 1 1 1 12
(1.9 - 8.5)

Pholoe minuta 0 0 1 0 0 3
a.1 - 2.1)

Polydora ciliata 0 0 1 0 0 3
(1.4 - 1.6)

Pygospio elegans 63 16 8 0 4 2
(1.4 - 2.8)

P. elegans (+250um) 93 36 35 16 30 17
(0.5 - 2.8)

Corophium insidiosum 0 0 0 0 0 5
(3.5 - 4.1)

Diastylis rathkei 0 3 5 0 1 0
(G.7 - 8.2)

Gastrosaccus spinifer 2 0 0 0 0 0
(12.2 - 14.9)

Asterias rubens 0 0 0 0 0 1
8.3)

Harpacticoidea (250um) 1 2 4 2 2 12

Nematoda (250ym) 10 7 8 6 3 25



Tab.A7 Ergebnisse der Sedimentanalysen an den vier Stationen
Gabelsflach (GF), Boknis Eck (BE), Westerhever (WH)
und Tirpitz-Mole (TI).

Station Datum %org. %Schluff Sand-Fraktion
& Ton <125um >125um >250iim >500iim
GF 28.05.86 0.3 0.6 3.8 42.9 38.9 14.5
01.04.87 0.3 0.5 3.1 54.0 38.5 4.3
15.04.87 0.3 0.4 2.5 47 .2 34.9 15.4
14.05.87 0.3 0.4 2.2 40.1 43.8 4.8
27.07.87 0.3 0.7 6.1 57.3 29.8 6.8
09.09.87 0.6 5.7 6.6 43.8 38.7 10.9
22.09.87 0.4 0.6 2.8 42.8 40.8 14.2
12.11.87 0.3 0.6 4.1 51.4 40.8 3.7
23.02.88 0.4 0.7 2.7 45.6 45.7 5.9
07.04.88 0.3 0.7 3.1 54_.3 38.5 4.2
29.04.88 0.3 0.6 3.0 441 44 .9 8.0
01.06.88 0.3 0.5 3.6 54_.6 36.7 5.1
BE 23.02.88 1.8 6.0 32.3 66.1 0.8 0.8
29.04.88 0.6 2.2 10.2 49_4 38.7 1.7
31.05.88 1.1 2.9 7.1 44._9 46.6 1.4
WH 21.07.87 0.4 1.8 14_4 73.3 12.1 0.1
24 .11.87 0.8 5.1 23.7 74.2 2.0 0.1
23.03.88 0.4 1.2 5.5 70.7 23.6 0.2
12.06.88 1.0 4.6 8.3 73.7 17.8 0.2
Tl 02.09.87 1.4 2.4 17.2 56.8 23.0 2.9
21.12.87 0.7 1.1 15.0 69.2 14.4 1.4



a» 5tr<rhrohrprok>«n am Wchnbau ven Arenieola marina. Cabelsflach 12m.
Pi-obenserio; 7 * Trichtor, H a Kot-Haufon. K = Kontrolls.
Abundan* sllor Art*n, umgarechnet auf 100 cm*.

Prob*nf lache: 27 ;m*, Elndrtngtiafa aus Probenvolumen «rrachnet.
Sieb-Maschanwalta: SO0O0ym {bsw. 250Km. wo angeceben).
I>: incl. Oligochaata

Dntum 02.09.86 30. 39.88 01.04.87 14.05.87 10.07 .87 27.07 .87 10.09.87 22.09.87 12.11.87

Art Probetiserie 1 2 3 4 5 e 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25
r

Mollusca T 44 118 319 248 15 33 160 165 83 402 504 735 33 11 119 78 26 44 78 26 37 44 67

0 0
250Hm Fraktion H 89 30 119 274 15 7 0 0 96 96 148 273 313 404 30 11 7 22 30 15 22 15 44 33 41
4 0 160 126 243 64 305 402 37 41 74 107 22 19 81 52 33 130 159

Polychaeta* > T - 48 33 87 98 43 17 22 43 9 35 30 59 93 63 19 37 44 41 56 63 81
250>*m Fraktion H - - - - 37 19 44 19 26 26 13 0 9 17 48 0 37 11 122 44 63 37 22 22 41

K - - - - 52 15 178 107 43 7 100 26 30 65 37 70 63 70 85 63 70 111 37 37 44

Crustacaa T - - - - 0 0 0 0 0 0 0 9 4 0 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
25Upm Fraktinn H 0 0 "0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7 0 0 0

K - - - - 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 0 4 0 4 4 0 0 0 0 0 0.

Arctica islandica T 4 4 0 0 0 0 0 4 4 0 4 0 4 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0
H 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7 0 0 0 0 0 0

K 7 11 0 4 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 4 0 4 4 0 0 0

Aatarta spp. T 4 0 4 0 0 0 0 0 4 0 0 4 0 4 0 0 0 4 4 11 0 0 0 0 0
H 0 0 0 0 11 0 0 4 4 0 4 4 9 0 4 0 4 4 0 0 4 0 0 4 0

K 4 0 0 7 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 4 0 4 0 0 11 4 0 0

Cardiura fasciatum T 0 19 0 15 0 0 0 0 7 0 0 0 0 0 4 11 0 0 0 4 0 0 4 7 4
H 0 4 7 26 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 22 11 15 19 26 0 4

K 15 19 7 26 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 4 4 22 7 7 15 0 7 0

Corbula gibba T 7 0 19 1 4 7 0 0 0 0 4 0 4 0 0 0 0 0 0 4 4 0 0 11 0
H 0 0 *26 63 4 7 0 4 4 0 0 0 4 0 0 0 0 0 4 7 4 4 7 7 1

K 7 0 4 59 0 0 11 0 0 0 a 4 0 4 4 4 4 0 0 0 0 0 0 11 7

Macoma bal tilica T 48 30 104 11 7 11 0 11 39 22 26 26 73 63 19 41 52 44 19 44 85 22 52 111 41
H 33 37 67 44 7 30 22 11 22 30 7 21 5 10 30 11 112 19 15 52 26 15 30 19 15

K 33 56 15 19 26 11 7 19 55 13 17 21 21 16 19 33 59 22 22 56 41 11 22 63 30

Musculus T 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0 4 0 11 4
marmoratua H 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0 0 0

K 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4

M/& arenaria T 19 11 7 7 0 4 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 0 4 4 0 7 4 0 0 4
H 11 4 15 0 4 0 0 4 0 0 0 0 0 0 4 0 0 7 0 4 4 0 0 0 4

K 7 30 11 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 4 0 0 4 4 7 4 7 0o 11 7

Mysella bidentata T 30 26 74 59 30 26 7 7 17 13 7 9 57 30 7 41 44 67 15 52 111 33 15 100 11
H 11 4 30 22 19 70 15 22 17 26 0 13 4 9 7 11 4 4 7 4 22 0 19 7 15

K 22 30 4 37 19 4 4 0 17 0 22 15 4 11 7 15 19 33 22 33 7 19 4 33 22

Mytilus eduli3 T 11 33 22 11 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7 0 4 4 112 19
H 22 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0

K 26 22 4 37 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0o 15 0 0 0 0 4 0 0

Phaxaa pellucidua T 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
H 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

K 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
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T€EC =

Da tum 23. 02.08 07.104. 38 29.104.88

Probcnseri-j 27 28 w9 30 31 32 33 34 35 36 37 38

Art
Phoxocephalua T 11 7 19 7 15 22 26 11 7 1 15 19
holboelli H 7 4 19 4 7 0 7 0 15 19 7 0
K 15 4 11 11 7 15 11 19 11 7 15 4
Pygoapio-Rohren T6.2 1.3 2.1 4.5 5.0 3.94.33.1 20 1.5 0.9 1.7
Ig DM] H23 121420 3.9 1320 0.7 182.3 1.3 1.1
K 2.4 3.4 14.7 2.1 3.4 88 3.1 2.2 0.8 0.8 2.7 1.9
Pygospio-Rohren T 51 33 21 36 136 44 262 41 32 14 23 17
[mg DW/Ind.] H 41 14 21 20 81 24 133 45 19 38 177 16
K 23 66 177 23 22 39 27 21 15 7 40 30
Stochrohr- T n 1 12 10 6 8 14 9 12 12 13 13
Eindringtiefs H u 11 9 1n 12 11 10 15 12 11 13 14
[em] K 13 13 10 11 9 9 9 3 13 13 13 13
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Tub AS Stechrohrpreben »m Wohnbau von Aranicola marina.
SSoknis Sek Hauagarten) 19m Wasaertief™.
Probens-sri«: T = Trichter. H = Kot-Haufen, K = Kontrolle.
Abundanz aller Arten, ungerechnet auf 100 cm*.
Proben#ldche 27 cm*. Eindringtiefe aus Probenvoluraen errechnet.
Sieb-Maachenweite: 500*>m (bzw. 250Pm, wo angegeben).

Datum 23.02.1988 29.04.1988 31.05.1988

Probenserie 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

Art
Mol lu.ica T 0o 28 4 11 87 85 141 133 28 26 22 19
250><m Fraktion H 0 7 4 0 19 30 4 4 15 0 11 11
K 22 22 11 26 4 19 30 15 58 30 26 33
Polychaeta/Oligoch. T 15 33 44 28 19 26 41 15 33 7 22 19
260#*m Fraktion H 4 15 15 4 15 22 11 7 26 0 3 7
K 30 59 11 26 48 52 74 130 28 33 19 33
Crustacea T 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
250*>m Fraktion H 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0
K 0 0 0 0 0 0. 0 0 0 0 0 0
Arctica islandica T 0 0 0 4 0 4 4 4 0 4 0 4
H 0 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4
K 0 0 4 0 0 0 0 0 4 0 4 0
Astarte borealis T 0 0 4 0 7 7 7 0 30 19 0 11
H 0 0 0 0 0 0 0 0 7 0 0 1
K 4 4 0 4 0 0 0 0 15 o 15 4
Astarte elliptica T 0 0 11 0 0 0 0 0 4 7 0 0
H 7 0 0 4 0 0 0 0 7 0 0 0
K 11 4 0 0 0 0 0 0 4 1 4 4
Cardium faaciatum K 0 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0
H 0 0 0 0 0 0 0 4 4 0 4 0
T 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4
Corbula gibba T 0 1 7 11 174 204 226 237 4 11 4 15
H 0 7 0 0 37 26 7 4 15 0 4 4
K 7 7 7 7 0 19 15 46 11 19 11 7
Macoma baithica T 15 30 22 11 26 19 22 7 30 22 15 30
H o 19 0 11 4 7 4 4 26 15 15 15
K 4 19 4 26 0 4 22 7 19 15 26 26
Macoma calcares T 0 0 7 0 0 4 4 0 0 7 4 4
H 4 4 7 7 0 4 4 7 7 0 0 7
K 4 4 4 4 4 4 0 0 11 15 7 4
Muaculus diacors T 0 0 0 0 0 0 7 4 15 0 0 0
H 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7
K 0 0 0 0 0. 0 0 0 11 0 0 0
Mya arenaria T 0 0 0 0 0 0 4 0 0 4 0 7
H 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 4 11
K 0 0 0 0 0 0 0 0 4 4 4 0
Mya truncata T 0 0 0 0 11 11 19 48 0 0 4 0
H 0 0 0 0 4 0 0 0 0 0 0 4
K 7 0 0 4 0 0 7 0 0 7 4 4






23. 04.1988 31.05. 1
6 7 8 9 10 11

5

.i988

23.02

Oh tiim
Probeiiserie

Art

O~ H__Ho» O
dmad-59% [ejejojooNoNoloNoNoNe]
dOo N T <
9883 9 [eh JeoNoNeooNoloNoNoNe]
—
OCONAO0O AT O0O0O000O0O0OO0OH0OO
N - -
o~
MO NOOMNOOOOOOONOOOO
™ N N
—
DOMN~NOTOO0O0OO0OO0OOYTOTT OO
n ©O©m
—
%74%00000000000000
VAT 00000000 O0OTOOO OO
~ < <
o~
oOMNNOITN~MNO0OO0OOSTOO0OO0O0O0OHOO
o NN —
COONNTOOO0OO0OO0OO0OO0O0O00HATO
oM —
~
NS ANNOTO0OO0O0O0O0O0O00O0OTY OO
N N LD
—
THISTOOINOOOOOOOOOOO0O
< <t~ —
I I X ITIXFFTITXHINXEFEIX
4]
S =
© S
- © %] -
= a - © © ©
) - m - o -
° © S © c ©
- N — > -
o © 1 -— - -

> > - -
© £ n o ©
- %] = ©
- 2 - © ) <
R ) - - =] o)
© e - [ - o
> > > o [$] [
= 2] = << o o

toooco<Yo0oo0O On4nvnv0"mnnunuhu oY <Yoo<

cootoo0o0o0O0O Oﬂ/nunVnum“annU ocoo0oocooO

~NYYYTOOOO0OON~NOSTO meﬂ/q/nu OO I~~~

Co0OOYO0OOOOSY OO0 Ooo oo~
— 5

[e2 )]
— L0
coovoovooovooooq Ooo SO Yo

Ooovxox<o

6319

o
-
CO0OOYTOOSYTOOONTO nvnvmuﬂ

OC0D0O0DO0O0O0OO0OOON~NOOOO M_”?U Ooo0OocoYOo
CO0O0OYO0O0O0OTOTOTTOTTOO OO OO
0000000000H4000000000044004

00000000007U000040044744074

0000000 O0OTOO0O0OTTOTOONTOOOTT

FILINXFFITXFIXFFIXHFIXFETIXFETIXFETIXETX

s ) S « ©
»

M © > I © 1] o]
o - c v = o o - =
© = ™~ — - - — %] =

o - N o [} -— — S
v © © N > © - © N
< = = [} o =y © S -
S ~ n ® © = -
- @ @ @ c =} X w.l
- @ - © = o o ﬁ
© ] o3 P N * S =
- - oo T - o - o .
< - = - r - 5 < =
c - [ &} a % m wn ._N
ml M m [ © = =1 o] o1
< < < < [&) &) m T =

233



188

o

0 © Oﬂ9004000000000 TttO 00 0O OO OO OINOOTOT~N 0O O
~ANON ™, - — —



- v€¢

Datum
>robenserie
Art

Hepthys spp.
I< 5 nun Lange)

Nepthys spp.
(Summe)
Nereimyra punctata
Paraonis fulgens
Paraonis gracilis
Pectinaria koreni
Pherusa plumosa
Pholoe minuta
Polydora ciliata
Polydora _
quadrilobata
Pygoapio elegnns
Scoloplos armiger
Sphaerodoridium
baiticum
Spio goniocephala
Streptosyllis

webateri

Terebellides
stroemi
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7 IO 3tcdPi

Meatarhiviar Watt.

Hr®b*naerie: T * Trichter.
Abuiidanz al I-»r Arten,
Proben/lache-

27

Sieb-Maschenveite:

Datum

1" robenaeri«
Art
MoUuica

250Mm Fraktion

Polychaeta/0Oligoch.

250m « Fraktion
Crustac«a

250mm Fraktion
Cardium edulf
Enais sp. Juv.
Macona balthlca
Mya arenaria
Mytilus edulis
Hydrobia sp.

Ketusa obtusa

Anaitides maculata

Capitella capitata

Eteone longa

Fabricia aabella
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K = Kontrolle.

»N an \Wohnbau von Arsniictela morlirta.
81.07.1337 Mnd 24.11.1987,
H s Kot-Haufen.
ungerechnet au# 100 cm*.

. Eindringtlefe aua Probeavoluaen errechnet.

500mis (baw. 250>»m.
21 .07. 1987
2 3 4 5
241 428 329 98
30 87 78 41
311 100 330 311
74 85 215 30
4 15 0 11
87 48 US 115
4 0 4 0
0 0 0 0
44 4 0
7 7 15 19
0 0 0 4
19 7 33 19
0 0 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0
74 104 33 58
19 7 11 22
74 30 33 81
11 70 52 41
4 19 0 7
52 7 22 44
0 0 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0
28 44 33 26
0 0 4 0
30 30 33 33
0 4 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0
4 0 0 0
0 0 4 0
0 4 0 4
0 0 0 4
0 0 0 4
0 0 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0
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24 .11.1987
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0 7
41 7
22 7
19 22
0 0
0 0
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4 4
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74 87
52 19
37 48
22 11
0 7
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0 0
0 0
0 0
19 15
33 22
22 15
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
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0 0
0 0
0 0
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96 96
93 137
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JASTANS

Datum )
Frobanserie
Art

Het-iromastua
filiforrais
Nereis ap.
Polydora ciliata
Pygoapio «lagans
Fygospio «l.egans

250Fim Fraktion

Gcoioplo3 srmigor
Oligochaeta

Bathyporeia sp.

Carcinus ap.
Guv.)

Corophium sp.

Crangoa crangon
Turb«lisria ip.

fygospio-Réhren
Yo ta DW)

Pygospio-Rdéhren
Yo [ﬂg DW/1Ind.]
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41 44
670 722
185 622
52 44
748 626
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19 15
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24. 21.1987

0 9

0 0 0

0 0 0

0 0 0

0 4 4

0 0 0

4 4 0

0 0 0

0 0 0

0 0 0
200 556 678
511 522 726
574 719 593
200 559 678
530 526 726
574 726 607
0 0 0

0 0 0

0 0 0
41 78 93
89 78 52
70 111 78
0 0 4

0 4 19

4 0 0

0 0 0

0 0 0

0 0 0
T3 37
56 70 52
141 278 104
0 0 0

0 0 0

0 0 0
37 11 7
44 4 4
0 7 0
17.7 23.9 6.4
10.7 12.1 14.7
7.6 12.5 8.6
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2023 15
13 17 14
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15 11 52
26 59 7
33 37 11
33 52 26
19 48 0
19 4 11
0 4 7

0 4 0

4 11 15
89 UI 133
93 48 56
363 374 333
126 163 167
115 59 63
393 444 370
37 44 56
19 19 26
22 48 37
11 11 19
0 11 0
11 7 4
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0 0 0
11 0 0
15 0 4
11 11 22
4 0 15
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1.6 1.5 1.6
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Tab_All i tr»«hrohrprob-sn am Wohnbau von Arenicola aarins.
Tirpite-M*1*  Kitler Hafen.

Pr«>b>»naerl«: T * Trichter, W s Kot-Haufen, K = Kontrolle.
Abundan* aller Arten, ungerechnet au# 100 cm*.
Probonflach«: 27 cm*, Proben-Eindringtiefe: ea. 10 cm.

3i«b-Maachenweit«: 500vm (baw. ZSOMm, wo angegeben).

8€¢

Datum 02.09. &8 21.12.87

Probenserie 1 2 3 8 7 8

Art
Mol lusca T 15 0 15 7 4 0 0 0
250nm Fraktion H 0 7 4 4 0 0 0 0
K 7 22 30 19 28 0 0 0
Polychaeta T 95 67 70 44 19 0 0 0
26Qf<ra Fraktion H 19 37 44 11 21 0 4 0
K 22 70 87 74 89 0 0 0
o1ifochaeta _ T 650 140 283 693 413 33 48 11
AP Fakt in H 270 540 186 310 636 48 59 41
K 483 603 550 460 497 63 11 56
Cruatacea T 7 0 0 0 0 0 0 0
25QHm Fraktion H 0 0 0 4 0 0 0 0
K 0 0 4 0 4 0 0 0
Cardlum edule T 4 4 U 4 0 0 0 0
H 0 0 0 0 0 0 0 0
K 4 4 4 7 0 0 0 0
Macoma balthica T 11 4 4 15 4 7 0 7
B 0 15 11 4 11 0 7 0
K 0 11 0 22 81 7 0 0
Mya arenaria T 137 33 30 107 56 4 15 0
H 22 104 37 52 81 15 19 11
K 33 52 85 126 115 15 7 0
Hydrobia sp. T 11 0 0 0 0 0 0 0
H 0 0 0 0 0 0 0 0
K 0 4 0 0 0 0 0 0
Capitalla capitata T 4 7 19 0 11 0 7 0
H 0 15 7 11 4 11 0 4
K 7 11 22 4 4 4 0 0
Eteone sp. T 11 0 0 19 19 4 0 0
H 7 0 15 7 15 4 15 4
K 15 U 11 15 11 0 0 0
Nereis ap. T 85 59 67 78 44 7 11 0
H 41 89 48 41 48 0 4 7
K 44 74 196 93 93 11 4 4
Nereis ap. T 111 63 67 85 52 7 11 0
+ 2S0pm Fraktion H 41 89 48 44 56 0 4 7
K 44 78 226 100 96 11 4 4
Polydora spp. T 19 15 7 15 0 4 4 0
H 0 56 4 19 4 0 0 0
K 0 11 22 59 19 0 0 0
Polydora spp. T 78 78 78 52 0 4 4 0
+ 2E"0j*m Fraktion H 19 93 48 26 74 0 0 0
K 22 73 50 126 104 0 0 0
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6EC -

Du tum
Probenaorie

Art
Pygoapio alegans

Spio goatocephala

Oligochaeta

Oligochaeta
+250pra Frakt.ton

Corophium ap.

~x — = —AxXT - xIHqu

OO hr~MOODN

930
387
533
1580
637
1016

02.09.

2 3

0 7

4 4

0 0

0 0

0 0

0 0
378 681
1185 367
548 1648
518 964
1725 553
1151 2198
4 0

7 4

7 4

[&)]

~ArOOOOO

952
600
789
1365
1236
1286

[}

O~ NOOO

189
59
193
248
70

[eNeoNe]

1.12.87
' 8 9
0 0
0 0
0 0
4 19
4 4
11 4
63 59
70 78
19 107
74 93
111 107
74 141
0 0
0 0
0 0
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Tab.Al2 Stechrohrproben am Wohnbau von A. marina, Gabelsflach 12m-
Mittlere Abundanz (N/100cm2) Uber alle Proben.
13 Termine, 42 x 3 Proben a 27cm2.
S.D.: Standardabweichung
1>: 38 x 3 Proben.

Art Mittelwert S.D. Median
Mol lusca (250] im-Fraktion) 67.7 20.
Polychaeta (250ym-Fraktion) 1> 41.
Crustacea (250ym-Fraktion) 1>
Arctica islandica

Astarte spp.-

Cardium fasciatum

Corbula gibba

Macoma balthica

Musculus marmoratus

Mya arenaria

Mysella bidentata

Mytilus edulis

Phaxas pellucidus

Syndosmya alba

Hydrobia sp.

Littorina littorea

Onoba striata

Retusa truncatula

Ampharete sp.

Anaitides maculata

Arenicola mar. uv.)

Aricidea jeffreisii

Capitella capitata

Chaetozone setosa

Eteone longa

Fabriciola sp.

Harmothoe spp.

Malacoceros tetroceratus
Nepthys spp.

Ophelia rathkei

Pectinaria koreni

Pholoe minuta

Polydora quadrilobata .
Pygospio el. (500um-Fraktion) 131.2 1109.
Pygospio elegans (250+500um)*> 132.8 1106.
Scoloplos armiger 10.8
Sphaerodoridium balticum

Spio goniocephala

Streptosyllis websteri 1
Oligochaeta

Caprella spp.

Corophium insiduosum

Diastylis rathkei

Eudorellopsis deformis
Gastrosaccus spinifer

Idothea baltica

Phoxocephalus holboelli
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Tab.A1l3 Stechrohrproben am Wohnbau von A. marina, Boknis Eck 19m.
Mittlere Abundanz (N/100cm2) Uber alle Proben.
3 Termine, 12 x 3 Proben a 27cm2; S.D.: Standardabweichung

O

Median
19.0

Art Mittelwert
Mol lusca (2501 im-Fraktion) 26.6
Polychaeta @50um-Fraktion)
Crustacea (250pm-Fraktion)
Arctica islandica
Astarte borealis

Astarte elliptica
Cardium fasciatum
Corbula gibba

Macoma balthica

Macoma calcarea

Musculus discors

Mya arenaria

Mya truncata

Mysella bidentata
Syndosmya alba

Mytilus edulis

Acera bullata

Retusa truncatula

Onoba striata
Ampharetidae sp.
Anaitides maculata
Arenicola mar. ((uv.)
Aricidea jeffreisii
Capitella capitata
Chaetozone set.

Euchone papillosa
Harmothoe sarsi
Heteromastus filiformis
Nepthys spp. (< 5mm)
Nepthys spp. (Summe)
Nereimyra punctata
Paraonis fulgens
Paraonis gracilis
Pectinaria koreni
Pherusa plumosea

Pholoe minuta

Polydora ciliata
Polydora quadrilobata
Pygospio elegans
Scoloplos armiger
Sphaerodoridium balticum
Spio goniocephala
Streptosyllis websteri
Terebellides stroemi
Trochochaeta multisetosa
Polychaeta undet.
Oligochaeta
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Art

Amhipoda sp.

Caprella spp.

Diastylis rathkei
Eudorellopsis deformis
Gastrosaccus spinifer
Phoxocephalus holboelli

Mittelwert
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Tab.Al4 Stechrohrproben am Wohnbau von A. marina, Westerhever Watt.
Mittlere Abundanz (N/100cm2) uber alle Proben.
4 Termine, 20 x 3 Proben a 27cm2.
S.D.: Standardabweichung
1) - 15 x 3 Proben

Art Mittelwert S.D. Median
Mol lusca (250yim-Fraktion) 234.3 2169.9 30.0
Polychaeta (250yim-Fraktion) 38.9 42.9 24.0
Crustacea (250um-Fraktion) 1.3 5.7 0.0
Cardium edule 5.5 9.2 0.0
Ensis sp. uv.) 0.5 1.5 0.0
Macoma balthica 99.3 1133.3 39.0
Mya arenaria 10.1 15.1 4.0
Mytilus edulis 0.1 0.7 0.0
Hydrobia sp. 18.9 12.7 19.0
Retusa obtusa 1.6 4.5 0.0
Anaitides maculata 1.2 3.4 0.0
Capitella capitata 0.5 1.5 0.0
Eteone longa 1.4 2.8 0.0
Fabricia sabella 25.3 247.0 0.0
Heteromastus filiformis 12.1 16.4 0.0
Nereis sp. 9.7 11.9 4.0
Polydora ciliata 1.2 3.1 0.0
Pygospio el. (600um-Fraktion) 305.2 329.3 140.5
Pygospio elegans (250+500nm) 333.1 344.0 181.5
Scoloplos armiger 7.9 15.6 0.0
Oligochaeta 30.9 37.7 15.0
Bathyporeia sp. 6.0 12.2 0.0
Carcinus sp. (Quv.) 0.8 2.7 0.0
Corophium sp. 47.3 54.0 28.0
Crangon crangon 0.5 2.2 0.0
Pygospio-R6hren gDW/100cm2 1> 6.0 5.7 3.7
Pygospio-Rohren mg/Ind. 1) 69.0 213.4 26.0



Tab.Al5 Stechrohrproben am Wohnbau von A. roarina, Tirpitz-Mole.
Mittlere Abundanz (N/100cm2) uUber alle Proben.
2 Termine, 10 x 3 Proben a 27cm2.
S.D.: Standardabweichung

Art Mittelwert S.D. Median
Mol lusca (2501 im-Fraktion) 5.3 8.7 0.0
Polychaeta (250j im-Fraktion) 24.9 31.0 7.5
Oligochaeta (250]im-Fraktion) 241.5 242 .4 101.5
Crustacea (250*un-Fraktion) 0.6 1.7 0.0
Cardium edule 1.4 2.7 0.0
Macoma balthica 7.6 15.0 4.0
Mya arenaria 39.9 42.1 22.0
Hydrobia sp. 0.6 2.2 0.0
Capitella capitata 5.3 5.9 4.0
Eteone longa 7.3 6.8 7.0
Nereis sp. (500um-Fraktion) 40.1 43.5 28.0
Nereis sp. (250+500um) 43.5 49.3 28.0
Polydora sp. (5600jim-Fraktion) 8.6 15.1 0.0
Polydora sp. (250+500jim) 31.4 39.6 4.0
Pygospio elegans 1.1 2.6 0.0
Spio goniocephala 3.3 4.2 4.0
Oligochaeta (500jim-Fraktion) 421.3 428.1 278.0
Oligochaeta (250+500um) 662.8 642.1 383.0
Corophium sp. 2.2 3.1 0.0



Tab.A16 Der EinfluS des Wohnhaus von A. marina auf die Abundanz anderer Arten.

Daten: Gabelsflach 12»,
Alle Arten mit Mittelwert > 1.0.

13 Termine, 42 x 3 Proben (T,H,K),

Termine, an denen eine Art nicht auftrat, sind ausgeschlossen.

Test: Varianzanalyse (A), Fo.09:2,123= 3.00

(H), chi2o.0s;2 = 5.99

Testniveau: a = 0.05 (*>: signifikant bei

Nullhypothese HO: Die verschiedenen Probensédtze entstammen der
gleichen Grundgesamtheit.

oder H-Test

=+ - HO angenommen,
1) 6 Termine, 26
2> 9 Termine, 28
3> 11 Termine, 34
<> 11 Termine, 35
11 Termine, 37

6) 11 Termine, 38
7) 12 Termine, 39
8) 12 Termine, 40
9) ab 4/87 gezahlt,
10) ab 2/88 gemessen

X X X X X X X X

WWwwwwowww

HO abgelehnt.

Proben,
Proben,
Proben,
Proben,
Proben,
Proben,
Proben,
Proben,
38 X 3 Proben,
16 X 3 Proben,

Trichter (T)

Art Mittel S.D.
Mollusca  (250um) 82.9 152.1
Polychaeta {20jim) °> 46.8 24.5
Astarte spp. 3> 1.4 2.5
Cardium fasciatum 4> 2.6 4.5
Corbula gibba 4.1 6.1
Macoma balthica 38.2 4.6
Mya arenaria 4> 3.0 4.3
Mysella bidentata 30.4 5.3
Mytilus edulis 3.5 7.2
Onoba striata 3> 23 4.2
Aricidea jeffreisii 27.5 21.7
Capitella capitata 1.8 4.2
Chaetozone setosa 17.7 8.3
Eteone longa 1.1 1.8
Harmothoe spp. 7) 29 5.0
Nepthys spp. 3> 2.1 2.7
Pectinaria koreni 2> 2.9 3.2
Pholoe minuta 1> 10.0 19.3
Polydora quadrilob. 12.7 13.2
Pygospio el. (Go0iim) 138.2 4.2
P. el. (250+500§im) »> 137.3 4.5
Scoloplos armiger 10.5 9.3
Spio goniocephala 3) 1.2 2.5
Streptosyllis webst.  11.3 8.6
Oligochaeta 5.5 9.3
Caprella spp. 7.2 8.7
Corophium insid. 9 2.7 5.7
Diastylis rathkei 6) 3.3 6.9
Phoxocephalus holb. 9.2 84
Réhren gDW/100cm2 10y 3.6 1.9
68.2 7.4

Réhren mg/Ind. 10)
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Tab.A17 Der EinfluS des Wohnhaus von A. marina auf die Abundanz anderer Arten.
Daten: Boknis Eck 19«, 3 Termine, 12 x 3 Proben (T,H,K), N/100cm2 .
Alle Arten mit Mittelwert > 1.0.
Termine, an denen eine Art nicht auftrat, sind ausgeschlossen.
Test: Varianzanalyse (A), Fo.09:2,33 = 3.30
oder H-Test (H), chi2o.0s;2 = 5.99
Testniveau: a = 0.05 (*>: signifikant bei a = 0.10)
Mul lThypothese HO: Die verschiedenen Probensdtze entstammen der
gleichen Grundgesamtheit.
"+ HO angenommen, HO abgelehnt.
*> 1 Termin, 4x3 Proben, Fo.0os;2,9 =4 .26
2) 2 Termine, 8x3 Proben, F0.09;2,21 = 3.47

Trichter () Kothaufen (H) Kontrolle (K) Testergebnis
Art Mittel S.D. Mittel S.D. Mittel S.D. Test HO: chi,F

Mollusca (250um) 46.7 48.8 8.8 9.1 24.5 13.0 A - 6.42
Polychaeta (250ym) 25.0 11.1 10.8 8.0 451 3.1 A - 14.33
Arctica islandica 2.0 2.1 0.7 1.5 1.0 1.8 H + 3.19
Astarte borealis 7.1 9.3 1.5 3.6 3.8 55 H +  4.50
Astarte elliptica 1.8 3.6 1.5 2.8 3.2 4.1 H + 1.75
Corbula gibba 75.3 100.8 8.7 11.7 13.2 12.3 A - 3.3
Macoma balthica 20.8 7.6 10.0 8.1 14.3 9.5 A - 4.70
Macoma calcarea 2.5 2.8 4.3 2.9 5.1 4.2 H +  3.04
Musculus discors2> 3.3 5.4 0.9 2.5 1.9 2.7 H + 1.36
Mya arenaria 1.3 2.4 1.6 3.3 1.0 1.8 H + 0.02
Mya truncata 7.8 14.1 0.7 1.5 2.8 3.1 H +  3.69
Mysella bidentata 120.7 62.1 21.9 16.8 30.3 22.4 A - 20.61
Syndosmya alba 28.5 18.5 2.8 4.1 8.4 7.2 H - 16.11
Onoba striata 2.5 4.3 0.3 1.2 0.0 0.0 H - 6.07
Aricidea jeffreisii 0.9 2.2 3.1 3.7 4.7 3.8 H - 7.32
Chaetozone set. 10.0 10.5 12.4 14.2 22.6 23.1 A + 1.08
Haraothoe sarsi 4.1 3.9 1.7 2.0 2.3 2.5 H + 2.86
Heteromastus filif. 4.3 4.9 2.2 2.9 2.5 2.8 H + 1.28
Nepthys spp. {< 5m) 10.9 10.2 2.5 3.6 47 6.0 H _ 6.63
Nepthys spp. (Sume) 11.3 9.8 4.1 3.9 6.6 8.1 H + 4.48
Pectinaria koreni 18.8 22.9 1.6 3.3 3.1 3.7 H - 7.93
Pherusa plumosea 5.6 7.8 0.9 2.2 0.6 1.5 A 3.91
Pholoe minuta 12.8 145 1.3 2.4 3.8 4.4 H 10.50
Polydora ciliata 4.0 10.6 1.9 3.4 1.8 29 H + 0.10
Polydora quadrilob. 4.1 3.9 1.8 3.6 8.0 85 H + 5.53**
Polydora quad. + cil. 8.1 13.1 3.8 6.6 9.9 10.4 H + 3.43
Pygospio elegans 2.8 4.4 1.0 1.8 1.8 2.9 H + 0.70
Scoloplos armiger 5.7 6.7 7.7 9.1 8.5 6.6 H + 1.31
Spio goniocephala 0.9 2.2 0.7 1.5 3.4 6.3 H + 2.85
Streptosyllis webst. 4.8 4.5 1.6 2.6 2.2 2.9 H +  4.61%>
Terebellides stroemil> 0.0 0.0 0.0 0.0 12.0 169 H - 7.16
Oligochaeta ] 1.3 24 1.7 20 1.0 1.8 H + 0.8
Diastylis rathkei 2.8 2.7 2.2 2.9 6.2 5.1 H - 6.1
Phoxocephalus bolb. 1> 3.8 2.9 1.8 3.5 6.5 3.3 A +  2.17



Tab.Als Der EinfluS des Wohnbaus von A. marina auf die Abundanz anderer Arten.
Daten: Westerhever Watt, 4 Termine, 20 x 3 Proben (T,H,K), N/100cm2 .
Alle Arten mit Mittelwert > 1.0.
Termine, an denen eine Art nicht auftrat, sind ausgeschlossen.
Test: Varianzanalyse (A), Fo.03:2,57 = 3.16
oder H-Test (H), chizo.os;2 = 5.99
Testniveau: a = 0.05 (*>: signifikant bei a = 0.10)
Mullhypothese HO: Die verschiedenen Probensdtze entstammen der
gleichen Grundgesamtheit.
"+": HO angenommen, HO abgelehnt.
i); 1 Termin, 5x 3 Proben, Fo.03:2,12= 3.89
2>: 2 Termine, 10 x 3 Proben, Fo.o09;2,27- 3.35
3): ab 11/87 gemessen, 15 x 3 Proben, F0.03:2,42= 3.23

Trichter () Kothaufen () Kontrolle (9 Testergebnis

Art Mittel S.D. Mittel S.D. Mittel S.D.  Test HO: chi,F
Mollusca  (250]im) 222.6 271.0 50.0 60.6 430.4 703.7 A + ‘118?)
Polychaeta (250um) 51.4 52.5 15.2 12.1 50.1 43.9 A N Ao
Cardium edule 6.0 7.4 1.9 4.5 8.8 12.7 H .
Macoma balthica 118.9 136.6 55.0 72.7 124.0 167.6 A + %g
Mya arenaria 15.2 19.4 4.3 5.8 11.0 15.3 A _ e
Hydrobia sp. 20.0 12.7 13.4 13.0 23.2 10.7 H 881
Retusa obtusa 1) 2.2 3.2 0.8 1.8 13.8 ;g R e
Anaitides maculata 1> 5.0 3.1 0.8 1.8 8.2 I / . o
Eteone longa 1.5 2.7 0.8 1.6 0.6 .8 T o
Fabricia sabella 1> 106.8 45.9 ~ 94.0 31.2 103.0 %g ﬁ\ . 072
st s g Be25 s 4% % 410G
Nereis sp. ; . . . . -
Polydorapciliata 1) 4.4 47 1.6 2.2 8.8 41411? é ‘715;:2
Pygospio el. (500pm) 212.4 197.0 196.0 253.8 507.2 ; : e
P. el. (250+5001im) 251.1 204.1 203.3 252.6 545.0 4(338 ! . 1et
Scoloplos armiger 17.9 21.0 8.3 103 2.1 S0 0+ o0
Oligochaeta 34.4 44.2 28.0 34.0 Sgg o5 h 1051
Bathyporeia sp. 2.9 6.2 12.7 16.9 523 23 %%é
Corophium sp. 25.8 31.3 47.1 50.9 2L LN s i
Réhren gDW/100cm2 3> 7.7 7.5 55 5.0 el gm0 A+ 253>
Réhren mg/Ind. 3> 125.6 359.3 4.6 68.1 . -



Tab.A19 Der EinfluS des Wohnhaus von A. marina auf die Abundanz anderer Arten.
Daten: Tirpitz-Mole, 2 Termine, 10 x 3 Proben (T,H,K), N/100cm2 .
Alle Arten Bit Mittelwert > 1.0.
Termine, an denen eine Art nicht auftrat, sind ausgeschlossen.
Test: Varianzanalyse (A), Fo.09:2,2? = 3.35

oder H-Test

"+": HO angenommen,

1>: 1 Termin,

Art

Mol lusca gZiHUagl> 8.2

Polychaeta 250]b

Oligochaeta (250pm) 233.4

Cardium edule
Macoma balthica

Mya arenaria
Capitella capitata
Eteone longa

Nereis sp. (500pm)
H. sp. (250+500pm)
Polydora sp. (500pm)
P. sp. (250+500pm)
Pygospio elegans
Spio goniocephala

Oligochaeta  (500]im)
Oligoch. (250+500]im) 6

Corophium sp.

(H), chi2o.0s;2 = 5.99

Testniveau: o m0.05 (*>: signifikant bei a = 0.10)
Nullhypothese HO: Die verschiedenen Probensatze entstammen der
gleichen Grundgesamtheit.

HO abgelehnt.

5x3 Proben, Fo.o09;21,12= 3.89

Trichter (T)
Mittel S.D.
6.7

28.9 34.3
4 265.4
4.6 4.0
5.6 4.6
40.8 46.5
4.8 6.4
6.0 7.8
36.2 33.9
40.7 33.1
6.4 7.3
29.4 37.0
2.2 3.2
4.1 6.0
94.0 366.2
27.6 607.9
4.6 4.0

Kothaufen (H) Kontrolle (K) Testergebnis
Mittel S.D. Mittel S.D. Test HO: chi,F

3.0 3.0 20.8 8.8 A - 9.64
13.6  16.3 32.2 379 H + 0.58
213.9 223.8 277.1 257.9 H + 0.12
0.0 0.0 3.8 2.5 H - 1.17
5.2 5.5 12.1  25.3 H +  0.44
35.2  33.9 43.7 48.7 A + 0.03
5.6 5.3 5.6 6.7 H + 0.35
8.6 6.9 7.4 6.1 H + 0.9
30.4 28.0 53.8 62.0 A +  0.26
31.5 28.8 58.2 70.6 A + 0.23
8.3 17.8 11.1  18.9 H + 0.38
26.0 34.5 38.9 49.0 H +  0.24
2.4 2.2 2.2 49 H + 0.59
2.3 2.6 3.4 3.6 H + 0.39
366.0 369.3 504.0 555.2 A + 0.01
579.8 573.5 781.1 778.2 H + 0.08
4.4 2.9 4.4 2.9 H + 0.07
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