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Zusammenfassung

Strenge Winter haben einschneidende Effekte auf das Okosystem Wattenmeer. Zum
einen werden eulitorale Teilpopulationen kalteempfindlicher Arten oft eliminiert. Zu
diesen Arten gehdren die Herzmuschel Cerastoderma edule und der Baumchenréh-
renwurm Lanice conchilega. Zum anderen kommt es oft zu ungewdhnlich hohen
Abundanzen im darauf folgenden Sommer. Dieses Phanomen wurde in der Vergan-
genheit regelmaBig bei den Jungtieren der eulitoralen Muscheln Cerastoderma
edule, der Plattmuschel Macoma balthica und der Sandklaffmuschel Mya arenaria
beobachtet (z.B. Smidt 1951; Reise 1987a; Beukema 1982, 1992a).

Im Mittelpunkt dieser Arbeit steht die Frage nach den Ursachen dieser starken Rekru-
tierungen nach strengen Wintern. Andere Arten der Wattbodenfauna weisen schwa-
che Rekrutierungen nach strengen Wintern auf. Am Beispiel des Polychaeten Lanice
conchilega wurde untersucht, welche Faktoren hier das Rekrutierungsmuster steu-
ern. Den strengen Winter 1995/96 als natirliches GroBexperiment nutzend, erstreck-
ten sich die Untersuchungen auf den Zeitraum 1996 bis 1998. Dabei konnten die
Auswirkungen des strengen Winters 1995/96 mit den Auswirkungen eines maBigen
Winters 1996/97 und eines milden Winters 1997/98 verglichen werden. Die Arbeit
greift damit die grundsatzliche Problematik stark wechselnder Rekrutierungserfolge
bei benthischen marinen Organismen auf. Daraus resultiert ein Beitrag zur Erkldarung
der langfristigen Dynamik mariner Invertebraten in Kistenregionen und zu Méglich-
keiten ihrer nachhaltigen Nutzung.

Die Prognose auBergewdhnlich hoher Jungmuschelabundanzen nach dem strengen
Winter konnte im Eu- und Sublitoral der Sylt-Remg Bucht fur Cerastoderma bestatigt
werden, jedoch nicht fir Macoma und Mya. Im Eulitoral erreichte Cerastoderma an
30 Probestellen im Herbst nach dem strengen Winter im Mittel 900 Ind m, im Sub-
litoral in vier Transekten sogar 3600 Ind m2. Nach dem maBigen und dem milden
Winter lagen die Abundanzen fir Cerastoderma im Herbst unter 100 Ind m=2. Die
Abundanzen von Macoma und Mya blieben in allen Untersuchungsjahren im Herbst
unter 150 Ind m=2.

Eine Hypothese zur Erklarung hoher Muschelrekrutierung nach strengen Wintern ist
ein erhdhtes Angebot an Muschellarven. Diese Hypothese konnte durch die Ergeb-
nisse von taglichen Planktonbeprobungen widerlegt werden. Die Summe aller erfas-
sten Muschellarven war nach dem strengen Winter etwa 3 Mal niedriger als nach
dem milden Winter. Stichprobenartige Bestimmungen der Larven bis zum Artniveau
ergaben auch fur Cerastoderma und Mya die hochsten Larvenabundanzen nach dem
milden Winter. Bei Macoma lagen die Larvenabundanzen nach dem strengen Winter
in der gleichen GréBenordnung wie nach dem maBigen Winter.



4 Zusammenfassung

Einer zweiten Hypothese zu Folge werden starke Muschelrekrutierungen nach stren-
gen Wintern durch verringerte epibenthische Predation verursacht. Zur Prufung
dieser Hypothese wurden Rauber-Ausschluss-Experimente nach den drei unterschied-
lichen Wintern in sandigem und schlickigem Sediment durchgefihrt. Mit Hilfe von
Kafigen wurden die Jungmuscheln im Verlaufe der Wachstums-saison mehrmals fiir
10 -12 Tage vor epibenthischen Raubern geschitzt. Fur alle drei untersuchten Mu-
schelarten zeigten die Ergebnisse der Experimente, dass die epibenthische Predation
nach dem strengen Winter geringer war als nach dem maBigen und dem milden
Winter. Wahrend nach dem strengen Winter in keinem Experiment ein Raubereffekt
nachgewiesen werden konnte, waren die Abundanzen nach dem maBigen und dem
milden Winter in einigen Experimenten innerhalb der Kafige signifikant héher als auf
Flachen mit Rauberzugang. Die Koinzidenz der Ergebnisse der Rauber-Ausschluss-
Experimente mit dem zeitlichen Auftreten junger Strandkrabben Carcinus maenas
lasst eine hohe Bedeutung von Carcinus als Rauber von Jungmuscheln vermuten:
Nach dem strengen Winter erschienen die Larven von Carcinus spater und in gerin-
gerer Abundanz als nach dem maBigen und dem milden Winter.

Obwohl bei allen drei Muschelarten die Predation nach dem strengen Winter verrin-
gert war, konnte sich nur bei Cerastoderma ein starker Jahrgang bis zum Jahresende
etablieren. Die juvenilen Cerastoderma erreichten am Ende des Jahres 1996 eine
durchschnittliche GréBe von 8 mm. Dagegen gelang es bei Macoma und Mya nur
wenigen Individuen, Gber 3 mm hinauszuwachsen. Die Ergebnisse stlitzen die Hypo-
these, dass juvenile Muscheln eine bestimmte kritische GroéBe Uberschreiten mussen,
bevor sie sich gegeniber epibenthischen Raubern behaupten kénnen. Allerdings
erlitt die junge Cerastoderma-Population bereits im Folgenden maBigen Winter -
vermutlich wahrend eines dreiwdchigen Kalteeinbruchs - wieder erhebliche Verluste.
Rauber-Ausschluss-Experimente legten den Schluss nahe, dass Teilpopulationen ju-
veniler Cerastoderma in milderen Wintern auch durch Vogelpredation lokal vernich-
tet werden koénnen.

Im Gegensatz zur sofortigen Wiederbesiedlung des Eulitorals durch Cerastoderma,
kam es bei Lanice in den ersten beiden Jahren nach dem strengen Winter nur zu
einer sparlichen Rekrutierung. Erst ein starker Brutfall im dritten Jahr fihrte im Unter-
suchungsgebiet zu einer vollstandigen Erholung der eulitoralen Teilpopulation mit
einem ahnlichen rdumlichen Verteilungsmuster wie vor dem strengen Winter. Da
auch die Larvenabundanzen von Lanice in den ersten beiden Jahren erheblich gerin-
ger als im dritten Jahr waren, ist ein enger Zusammenhang zwischen Larvenangebot
und Rekrutierung wahrscheinlich.
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Nach der Vernichtung der eulitoralen Teilpopulationen der Muschel Cerastoderma
und des Polychaeten Lanice durch den strengen Winter 1995/96 wurde die Wieder-
besiedlung demnach im Wesentlichen durch zwei unterschiedliche Prozesse gesteu-
ert: Bei Lanice durch das hohe Larvenangebot im dritten Jahr als einem " pre-settle-
ment process” und bei Cerastoderma durch verringerte epibenthische Predation im
ersten Jahr als einem "post-settlement process”. Wahrend sich strenge Winter bei
Cerastoderma durch einen raschen Verjingungseffekt ginstig auf die Gesamtpopu-
lation auswirken, bedeuten sie flr Lanice in erster Linie Populationsverluste, die nur
langsam wieder ausgeglichen werden.
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Abstract

Severe winters have significant effects on the ecosystem of the Wadden Sea. On the
one hand, intertidal subpopulations of cold-sensitive species such as the cockle Cerasto-
derma edule and the polychaete Lanice conchilega are often eliminated. On the
other hand, some species reach unusually high abundances in the following summer.
This phenomenon has in the past been regularly observed in juveniles of the inter-
tidal bivalves Cerastoderma edule, Macoma balthica and Mya arenaria.

The main objective of this study was to determine which factors are primarily respon-
sible for such high bivalve recruitment after severe winters. Other benthic species of
the Wadden Sea demonstrate low recruitment after severe winters. The polychaete
Lanice conchilega was chosen as a model organism to determine which factors
govern the recruitment pattern here. Using the severe winter of 1995/96 as a natural
large-scale experiment, recruitment was studied in the years 1996 to 1998. The ef-
fects of the severe winter of 1995/96 were compared with the effects of a moderate
winter (1996/97) and a mild winter (1997/1998). This study contributes to a better
understanding of the general problem of high recruitment variability in benthic
marine organisms. The results enhance our knowlegde of the long-term dynamics of
coastal marine invertebrates and reveal potential opportunities in their sustainable
harvest.

The expectation of unusually high bivalve recruitment after the severe winter was
confirmed for the intertidal and subtidal of the Sylt-Rema Bight for Cerastoderma
but not for Macoma and Mya. In the fall after the severe winter, average abundances
of Cerastoderma amounted to 900 ind m= in the intertidal (30 stations) and even
3600 ind m2in the subtidal (4 transects). In the fall after the moderate and the mild
winter average abundances did not exceed 100 ind m*. Abundances of Macoma
and Mya remained below 150 ind m2 in the fall of all years studied.

One hypothesis to explain the high bivalve recruitment after severe winters is enhan-
ced larvalsupply. This hypothesis was rejected based on the results of daily plankton
sampling. The total number of all sampled bivalve larvae was three times lower after
the severe winter than after the mild winter. In selected samples determination of
larvae down to species level also showed the highest abundances after the mild
winter for Cerastoderma and Mya. For Macoma, abundances after the severe winter
were in the same order of magnitude as after the moderate winter.

Another hypothesis states that high bivalve recruitment after severe winters is caused
by reduced epibenthic predation. To test this hypothesis predator exclusion experi-
ments were conducted after the three different winters, both in sandy and muddy
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sediment. Using cages, the juvenile bivalves were protected from epibenthic predators
for 10 to 12 days several times during each growing season. In all three bivalve
species epibenthic predation was lower after the severe than after the moderate and
the mild winter. While there was no significant predation effect in any cage experi-
ment after the severe winter, abundances of juvenile bivalves after the moderate and
the mild winter were, in some experiments, significantly higher inside the cages than
on the experimental plots which allowed access for predators. It is assumed that the
shore crab Carcinus maenas plays an important role in the observed pattern since the
results of the predator exclusion experiments coincide well with the temporal appea-
rance of Carcinus in the plankton: after the severe winter the larvae of Carcinus
appeared 6 to 8 weeks later and in lower numbers than after the moderate and the
mild winter.

Although epibenthic predation after the severe winter was reduced for all three
bivalve species, only Cerastoderma established a strong year class until the end of the
season. By October of 1996 juvenile Cerastoderma had reached an average size of
8 mm. At the same time only few individuals of Macoma and Mya grew larger than
3 mm. These results support the hypothesis that juvenile bivalves have to reach a
critical size to be protected against epibenthic predators. However, the juvenile cock-
le population was already considerably diminished - most likely by a cold spell of
three weeks - after the following moderate winter. Predator exclusion experiments in
winter indicated furthermore that birds might locally eliminate juvenile cockles.

In contrast to the immediate recolonization of the intertidal by Cerastoderma, the
recruitment of Lanice was very poor in the first two years after the severe winter.
High recruitment in the third year then resulted in full recovery of the intertidal sub-
population of Lanice with a similar density and distribution pattern as before the
extinction. Since larval abundances of Lanice were also much lower in the first two
years than in the third year, a close relationship between larval supply and recruit-
ment can be assumed.

After the elimination of the intertidal subpopulations of the cockle Cerastoderma
and the polychaete Lanice by the severe winter of 1995/96 recolonization was gover-
ned mainly by two different processes . With Lanice the pre-settlement process of
high larval supply in the third year was the main determinant while with Cerasto-
derma the post-settlement process of reduced epibenthic predation in the first year
was most important. While severe winters may be regarded as advantageous for the
cockle population because they result in rapid rejuvenation of the overall population,
the Lanice population is primarily reduced and exhibits only slow recovery.
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Einleitung

Strenge Winter sind besonders einschneidende Ereignisse im Okosystem Watten-
meer. Einerseits fihren Eisgang und tiefe Temperaturen zu massiven Verlusten bei
Teilen der Makrofauna (z.B. Blegvad 1929; Smid 1944; Crisp 1964; Ziegelmeier 1964,
Dorjes 1980). Andererseits kommt es zu ungewdhnlich hohen Rekrutierungen bei
einigen Arten in der darauf folgenden Saison (z.B. Kristensen 1957; Ziegelmeier 1964,
Beukema 1982; Armonies et al. eingereicht). So treten regelmaBig nach strengen
Wintern besonders hohe Abundanzen eulitoraler Jungmuscheln auf. Generell zei-
gen die vier haufigsten eulitoralen Muscheln des Wattenmeeres - Cerastoderma
edule (L.), Macoma balthica (L.), Mya arenaria L. und Mytilus edulis L. - héheren
Fortpflanzungserfolg nach strengen als nach milden Wintern (Beukema 1982, 1992a).
Wahrend die Anzahl an Jungmuscheln nach milden Wintern gegen Null
tendieren kann, wurden nach strengen Wintern oft GréBenordnungen von 10* bis
10° Jungmuscheln pro m2 gezahlt. Im Wattenmeer traten solche starken “Brutfalle”
bei Cerastoderma, Macoma und Mya nach den Wintern 1941/42 (Smidt 1951), 1946/47
(Smidt 1951; Kuhl 1955) und 1978/79 (Reichert & Ddrjes 1980; Reise 1987a; Obert &
Michaelis 1991) auf. Bei Mytilus fand im ostfriesischen Wattenmeer nach dem Win-
ter 1946/47 ein "auBerordentlich umfangreicher Brutanfall” (Bahr 1950) statt, aller-
dings wurden keine Abundanzen angegeben. Uber hohe Muschelbrutfélle nach stren-
gen Wintern wurde auch von der schwedischen (Moller & Rosenberg 1983; Moller
1986) und britischen (Savage 1956; Dijkema 1992; Young et al. 1996) Kiste berich-
tet.

Muscheln spielen eine wichtige Rolle fur biologische und physikalische Prozesse in
kistennahen Okosystemen (Dame 1992) und werden auBerdem fischereiwirtschaft-
lich genutzt (Seaman & Ruth 1997). Dennoch lasst sich der Fortpflanzungserfolg der
Muscheln bisher nur schlecht vorhersagen und bislang ist nicht ausreichend geklart,
welche Faktoren fur die hohen Rekrutierungen nach strengen Wintern verantwort-
lich sind. Die am haufigsten diskutierten Hypothesen spiegeln dabei eine allgemeine
Debatte der Populationsdkologie wider: Die relative Bedeutung von Prozessen vor
und nach dem Ubergang zum Bodenleben (pre- and post-settlement processes) fur
die Struktur benthischer Populationen mit pelagischen Larven (Olafsson et al. 1994;
Todd 1998) (Abb. E.1). Der Begriff Ansiedlung (settlement) beschreibt den Ubergang
von der pelagischen zur benthischen Lebensweise bzw. die Zahl der Organismen, die
diesen Ubergang uberleben (Keough & Downes 1982; Rodriguez et al. 1993). Re-
krutierung (recruitment) ist dagegen die Zahl der Organismen, die vom Zeitpunkt der
Ansiedlung bis zu einem willkurlich durch einen Beobachter gewahlten Zeitpunkt
der Zahlung Uberlebt haben (Keough & Downes 1982; Roegner 1991).
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Die "pre-settlement”-Hypothesen zur Erklarung hoher Muschelrekrutierung nach
strengen Wintern lauten:

1.

Da die eulitoralen Muscheln Cerastoderma, Macoma und Mytilus nach strengen
Wintern mehr Eier produzieren als nach milden Wintern (Honkoop & van der
Meer 1997, 1998, Beukema et al. 1998), kommt es durch eine héhere Larvenzahl
zu hoéherer Rekrutierung.

. Filtrierende Organismen wie adulte Cerastoderma und Mytilus sind nach strengen

Wintern auf den Wattflachen reduziert. Dadurch werden weniger Larven
konsumiert (André & Rosenberg 1991).

Die "post-settlement”-Hypothesen lauten:

1

. Da die epibenthischen Predatoren Carcinus maenas (L.) und Crangon crangon (L.)

nach strengen Wintern spater und in verringerter Zahl auf den Wattflachen
auftauchen (Reise 1985, 1987b; Beukema 1991, 1992b), Uberleben mehr
Jungmuscheln.

. Da nach strengen Wintern weniger Organismen die Wattflachen bevélkern, ist die

Raum- und Nahrungskonkurrenz verringert (Moller & Rosenberg 1983).

/\/‘\/‘\

Pelagische Phase Pre-settlement processes

Eiproduktion
Larvenmortalitat
Larvenverhalten

Hydrodynamik
Ansiedlung

Benthische Phase Post-settlement processes

Predation
Konkurrenz
Drift
Parasitismus
Stérungen

Abb. E.1.  Einige ,pre- and post-settlement processes”, die auf die Populationsdyamik

benthischer Organismen mit pelagischen Larven wirken
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Der strenge Winter 1995/96 ermdglichte es, einen Teil der Hypothesen fir die Mu-
scheln in der Sylt-Remg Bucht zu testen. Mit dem maBigen Winter 1996/97 und dem
milden Winter 1997/98 standen zwei glinstige Vergleichswinter zur Verfigung, denn
dadurch konnte eine groBe Bandbreite moglicher Winterauspragungen untersucht
werden. Zusatzlich zu den Hauptuntersuchungen in den Jahren 1996, 1997 und
1998 wurde die Mortalitat juveniler Cerastoderma in einem weiteren milden Winter
1998/99 untersucht. Um bei dem groBBen thematischen Umfang der Untersuchun-
gen eine bessere Ubersichtlichkeit zu gewahrleisten und um die notwendigen Detail-
diskussionen fuhren zu kénnen, werden die Teilfragestellungen in abgeschlossenen
Kapiteln bearbeitet. Die Kapitel nehmen durch Querverweise aufeinander Bezug,
kdnnen aber auch als selbstandige Untereinheiten aufgefasst werden. Die Gesamt-
diskussion dient der Zusammenfthrung aller Kapitel.

Im 1. Kapitel wird das Untersuchungsgebiet beschrieben und ein klimatologischer
Vergleich der vier Winter 1995/96 bis 1998/99 gezogen.

Im 2. Kapitel wird die Hypothese getestet, dass hohe Muschelrekrutierungen nach
strengen Wintern auf ein erhéhtes Angebot an Larven zurlickzufthren sind. In die-
sem Fall waren nach dem strengen Winter mehr Larven im Plankton nachzuweisen
als nach dem maBigen und dem milden Winter.

Die Hypothese, dass epibenthische Predation nach strengen Wintern verringert ist,
wird im 3. Kapitel durch Rauber-Ausschluss-Experimente geprift. Mit Hilfe von Kafi-
gen wurden die Jungmuscheln im Verlauf der Wachstumssaison in mehreren Experi-
menten vor epibenthischen Predatoren geschitzt. Zur Bestatigung der Hypothese
mussten die Schutzeffekte der Kafige nach dem strengen Winter geringer gewesen
sein als nach dem maBigen und dem milden Winter.

Im 4. Kapitel wird der jahreszeitliche Verlauf der Muschelrekrutierung in der Sylt-
Rama Bucht in den Jahren 1996-1998 untersucht. Es wird Gberprift, ob das Rekru-
tierungsmuster mit den in Kapitel 2 und 3 gewonnenen Erkenntnissen Ubereinstimmt.

FUr die Etablierung eines starken Muscheljahrgangs ist nicht nur eine hohe Rekrutie-
rung im ersten Wachstumsjahr notwendig, sondern auch eine hohe Uberlebensrate
im ersten Winter. Doch nach einer starken Rekrutierung von Cerastoderma im Jahr
1996 kam es groBflachig zu hohen Mortalitdten wahrend des maBigen Winters
1996/97. Mogliche Grinde dieser Mortalitaten waren einerseits physikalische Fakto-
ren wie Kalte, Eisgang oder Sturmereignisse, andererseits biologische Faktoren wie
Predation oder Parasitismus. Zur genaueren Untersuchung der Ursachen von Winter-
mortalitdten wird in Kapitel 5 die Abundanzdynamik juveniler Cerastoderma im mil-
den Winter 1998/99 verfolgt. Der Predationseinfluss von Vogeln wurde zusatzlich
mit Hilfe von Ausschluss-Experimenten untersucht.
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Die genannten Hypothesen zur Erkldrung hoher Rekrutierung von Muscheln nach
strengen Wintern betreffen die allgemeine Problematik stark wechselhafter Rekru-
tierungserfolge bei benthischen Organismen mit pelagischen Larven und gelten da-
her in gleichem MalBe auch fur andere Organismengruppen. In Kapitel 6 wird des-
halb exemplarisch auch die Rekrutierung des Polychaeten Lanice conchilega (Pallas)
nach dem strengen Winter untersucht. Lanice wurde aus zwei Griinden ausgewahlt.
Erstens wurde die eulitorale Teilpopulation, ebenso wie die von Cerastoderma, fast
vollstandig durch den strengen Winter vernichtet. Dadurch konnte die Wiederbe-
siedlung des Eulitorals durch zwei kalteempfindliche Arten miteinander verglichen
werden. Zweitens existierte eine genaue Zustandsbeschreibung der Lanice-Teilpopu-
lation vor dem strengen Winter durch eine Kartierung im Oddewatt des Kénigsha-
fens im Jahre 1995 (Pieloth 1996). Diese Kartierung wurde in den Jahren 1996 bis
1998 wiederholt. Durch Quantifizierung der Lanice-Larven wurde - ebenso wie bei
den Muscheln - die Hypothese getestet, dass die Rekrutierung durch den " pre-settle-
ment process” Larvenangebot bestimmt wird. In diesem Fall missten die Abundan-
zen von Lanice im Benthal mit den Larvenzahlen des jeweiligen Jahres korrelieren.

In der Gesamtdiskussion wird ein Fazit Gber die Auswirkungen des strengen Winters
1995/96 auf die Muschelrekrutierung in der Sylt-Remg Bucht gezogen und disku-
tiert, welche Schlussfolgerungen sich daraus fir das generelle Phanomen hoher
Muschelrekrutierungen nach strengen Wintern ergeben. Die relative Bedeutung von
"pre- and post-settlement processes” wird fir die kdlteempfindlichen Arten Cerasto-
derma und Lanice verglichen und fir beide Arten die Rolle von strengen Wintern fiir
die Populationsdynamik diskutiert. Ein besseres Verstandnis der Ursachen von Popu-
lationsschwankungen mariner Kistenorganismen bildet das Fundament fr eine nach-
haltige Nutzung und ein effektives Kiistenzonenmanagement.
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1. Das Untersuchungsgebiet und klimatologischer
Vergleich der Winter 1995/96 bis 1998/99

Study area and climatological comparison of the
winters 1995/96 to 1998/99

Zusammenfassung Die Sylt-Remg Bucht im nérdlichen Wattenmeer umfasst
eine Flache von 407 km2, wovon ein Drittel auf das Eulitoral und zwei Drittel auf das
Sublitoral entfallen. Der mittlere Tidenhub betragt etwa 2 m, der Salzgehalt 30-32
psu. Der Wasseraustausch mit der Nordsee erfolgt durch das 2,8 km breite Lister Tief.
Die Bucht besteht zu 72% aus Sandwatt, zu 25% aus Mischwatt und zu 3% aus
Schlickwatt. Die Biota der Sylt-Remg Bucht unterscheidet sich wenig von anderen
Gebieten des Wattenmeeres. Die vorherrschenden Biotope im Eulitoral sind das
Arenicola-Sandwatt (66%) und Seegraswiesen (12%). Die Untersuchungen zu den
okologischen Winterfolgen fanden im westlichen Teil der Bucht statt. Die Charakte-
risierung der vier Winter 1995/96 bis 1998/99 erfolgte anhand von Luft- und Was-
sertemperaturen, Eisaufkommen und Windverhaltnissen. Demnach fielen die Winter
extrem unterschiedlich aus. Der Winter 1995/96 wird zu den zehn strengsten des
20. Jahrhunderts gezahlt und unterschied sich in allen Parametern deutlich von den
anderen Wintern. In dieser Arbeit werden die Winter als streng (1995/96), maBig
(1996/97) und mild (1997/98 und 1998/99) bezeichnet.

Abstract The Sylt-Rgmg Bight in the northern Wadden Sea covers an area of 407 km?
of which one third belongs to the intertidal and two thirds to the subtidal zone. Mean tidal
amplitude is about 2 m, salinity is 30-32 psu. The water exchange with the North Sea takes
place through a 2,8 km wide tidal channel called Lister Deep. The bight consists largely of
sand flats (72%) and to a lesser extent of muddy sand (25%) and mud flats (3%). The biota
is similar to other areas of the Wadden Sea. Prevailing biotopes in the intertidal are Aren-
icola sand flats (66%), and seagrass beds (12%). This study was conducted in the western
part of the bight. The characterization of the four winters of 1995/96 to 1998/99 is based
on air and water temperature, ice formation and wind conditions and revealed extreme
differences in winter severity. The winter of 1995/96 belonged to the ten most severe of the
20th century und showed clear differences in all parameters compared to the other winters.
In this study the winters are classified as severe (1995/96), moderate (1996/97) and mild
(1997/98 and 1998/99).
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Untersuchungsgebiet

Die Untersuchungen fur diese Arbeit wurden im westlichen Bereich der Sylt-Rema
Bucht (54°50" - 55°10" N; 08°20'- 8°40’ O) im ndérdlichen Wattenmeer durchgefihrt
(Abb. 1.1). Durch den Bau von Dammen zu den Inseln Sylt (1927) und Rama (1947)
ist eine Bucht entstanden, die nur durch das 2,8 km breite Lister Tief mit der Nordsee
in Verbindung steht. Das Strémungs- und Transportgeschehen wird durch drei sich
immer weiter verastelnde Priele bestimmt, die vom Lister Tief ins Innere der Watten-
meerbucht abzweigen: das Remga Dyb im Norden, das Hgjer Dyb im Nordosten und
die Lister Ley im Stden und Stdwesten.

Umfangreiche floristische und faunistische Untersuchungen wurden bereits seit der
ersten Jahrhunderthélfte im Koénigshafen im Norden von Sylt durchgefihrt (z.B.
Nienburg 1927; Wohlenberg 1937; Reise 1985). Geologie, Hydrographie und Oko-
logie der gesamten Sylt-Remg Bucht wurden von 1990 bis 1995 im Rahmen des
interdisziplindren Forschungsprojektes “Sylter Wattenmeer Austauschprozesse”
(SWAP) detailliert untersucht. Die folgenden Informationen entstammen, sofern nicht
anders angegeben, der Abschlussdokumentation dieses Projektes (Gatje & Reise 1998).

Danach umfasst das Tidebecken 407 km2, wovon 33% auf das Eulitoral entfallen,
57% auf das flache Sublitoral bis NN -5 m und 10% auf die tiefen Rinnen mit einer
maximalen Tiefe von 39,5 m. Der Tidenrhythmus ist halbtdgig und der mittlere Ti-
denhub betragt etwa 2 m. Das mittlere Niedrigwasservolumen umfasst 570 10® m?
und verdoppelt sich bei mittlerem Tidehochwasser auf etwa 1120 10% m3. Im Lister
Tief treten maximale Strémungsgeschwindigkeiten von etwa 1,3 m s auf, in den
drei Hauptrinnen von etwa 0,6 m s und auf den Watten meist nur von etwa 0,1 m
s'. Der Salzgehalt schwankt vorwiegend zwischen 30 und 32 psu. Die mittlere Was-
sertemperatur betragt 9°C, bei etwa 14°C im Sommerhalb-jahresmittel und 5°C im
Winterhalbjahresmittel. Die Lufttemperatur Gberschreitet im Mittel an 5 Tagen des
Sommers 25°C. Im Winter fallt sie durchschnittlich an 45 Tagen unter den Gefrier-
punkt und bleibt an 18 Tagen ganztdgig darunter. Die Wattflachen sind durchschnittlich
an 19 Tagen des Jahres mit Eis bedeckt (Reise 1985). Der Wind weht Gberwiegend
aus westlichen Richtungen (50% Jahreshaufigkeit), seltener aus 6stlichen Richtun-
gen (30% Jahreshaufigkeit). Die Wattenmeerbucht besteht zu 72% aus Sandwatt
(<10% Anteil der KorngroéBenfraktion <0,063 mm), zu 25% aus Mischwatt
(10-50% Anteil der Fraktion <0,063 mm) und zu 3% aus Schlickwatt (>50% Anteil
der Fraktion <0,063 mm). Im Westteil der Bucht besteht der Wattbereich vor Remg
Uberwiegend aus Mischwatt und einer gréBeren Schlickwattflache im Nordwesten
vor dem Damm (Abb. 1.1). Der Kénigshafen besteht zu 88% aus Sandwatt. Misch-
watt und Schlickwatt finden sich hier nur im westlichen Abschnitt. Der Bereich vom
Lister Hafen bis Munkmarsch besteht im Norden aus Sandwatt und geht im Stden in
Mischwatt Uber.
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Abb. 1.1.  Wattengebiet der Sylt-Remg Bucht mit der Sedimentverteilung im Eulitoral (schattierter
Bereich) und der 5 m Isolinie (unterbrochene Linie) (verdndert nach Bayerl et al. 1998)
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Die Biota der Sylt-Remg Bucht weist groBe Ahnlichkeiten mit anderen Bereichen des
Wattenmeeres auf. Allerdings ist im Vergleich zu Wattgebieten im Mindungsbereich
der groBBen Flisse die Biodiversitat (Uber 2000 Arten ohne Bakterien) und die Bio-
masse deutlich hoher. Den gréBten Anteil an der Biomasse der eulitoralen Makrofau-
na bilden die Herzmuschel Cerastoderma edule (39%) und der Wattwurm Arenicola
marina (20%). Die Individuenzahlen werden von der Wattschnecke Hydrobia ulvae
(64%) und dem Polychaeten Pygospio elegans (16%) dominiert. Mit einem Flachen-
anteil von 66% ist das Arenicola-Sandwatt das vorherrschende Biotop. Der Anteil an
Seegraswiesen ist im Eulitoral mit 12% vergleichsweise hoch. Miesmuschelbanke
Mytilus edulis bedecken etwa 0,28% des Eulitorals. Das Sublitoral ist relativ gering
besiedelt und die Biomasse ist um etwa 80% geringer als im Eulitoral. In den letzten
100 Jahren sind sublitorale Seegraswiesen, Austernbanke und Sabellaria-Riffe ver-
schwunden, wahrend Kulturfelder fir Miesmuscheln neu geschaffen wurden. Den
hochsten Anteil an der Biomasse der sublitoralen Makrofauna bildet mittlerweile die
eingeschleppte Art Ensis americanus (Armonies & Reise 1999). Insgesamt betragt der
Anteil eingeschleppter Arten 7% der Makrofauna (Reise et al. 1999).

Bei den Fischen ist der Anteil an jungen Plattfischen in der Sylt-Remg Bucht auffallig
gering. Die Artzusammensetzung der Fische weist aber keine wesentlichen Unter-
schiede zu anderen Wattgebieten auf. Das gilt ebenso fir die Vogel. Die haufigsten
Arten sind Limikolen und hier vor allem der Alpenstrandlaufer Calidris alpina. Den
groBten Anteil an der Biomasse stellen dagegen Eiderenten Somateria molissima.
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Klimatologischer Vergleich der Winter 1995/96 bis 1998/99

In Norddeutschland fielen die vier Winter 1995/96 bis 1998/99 extrem unterschied-
lich aus. Basierend auf den Lufttemperaturen wird der Winter 1995/96 zu den zehn
kaltesten dieses Jahrhunderts gerechnet (Heinemann 1996). Wahrend der Winter
1996/97 normal ausfiel, gehorte der Winter 1997/98 zu den funf warmsten dieses
Jahrhunderts (Heinemann 1997, 1998). Der Winter 1998/99 fiel ebenfalls warm aus
(MURSYS 1999).

Die auBergewdhnliche Kalte des Winters 1995/96 zeigte sich z.B. daran, dass die
Lufttemperaturen bei List in den Monaten Dezember bis Marz 1995/96 im Mittel um
4,5 bis 5,5 °C unter den Temperaturen des normalen Winters und der beiden milden
Winter lagen (Tab. 1.1). Bezogen auf die Wasseroberflachentemperaturen war der
Winter 1995/96 um 2,7 bis 3,7 °C kalter als die anderen drei Winter. Erst im April
erreichten die Wassertemperaturen in allen Jahren ein dhnliches Niveau (Abb. 1.2).
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Abb.1.2. Jahresverlaufe der Wassertemperatur bei List von November 1995 bis April 1999
auf Grundlage von taglichen Messungen der Wetterstation List
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Neben durchschnittlichen Wasser- und Lufttemperaturen kénnen noch weitere Para-
meter zur Charakterisierung der Winterstarke herangezogen werden (Tab. 1.1). So
ergibt sich die Kaltesumme aus der Summe aller aufgetretenen negativen Tagesmit-
telwerte der Lufttemperatur in den Monaten November bis Marz (Mller-Annen 1965).
Die Wintertage bezeichnen dagegen die Zahl der Tage mit negativen Tagesmitteln.
Frostige Ostwindlagen verstarken den Kalteeinfluss auf die Wattorganismen der Sylt-
Remg Bucht, weil ablandige Winde die Zeit der Wasserbedeckung des Eulitorals ver-
kirzen. Die flachenbezogene Eisvolumensumme ist eine MaBzahl (in m) fur die Be-
wertung des Winters im Hinblick auf den Umfang und die Starke der Eisbedeckung
sowie auf die Dauer des Eisvorkommens (Koslowski 1989). Die reduzierte Eissumme
beschreibt dagegen die durchschnittliche Zahl der Tage mit Eisbedeckung.

Tab. 1.1. Parameter zur Charakterisierung der Winter 1995/96 bis 1998/99. Weitere Erlaute-
rungen im Text. Luft- und Wassertemperatur (LT + WT), Kaltesumme (KS), Kaltetage
(KT) und Anzahl der Tage mit Ostwind bei Frost (O-Wind) beziehen sich auf den
Standort List. Flachenbezogene Eisvolumensumme (FE) und reduzierte Eissumme (RE)
beziehen sich auf die deutsche Nordseekdste.

LT (°C) WT(°C) KS(°C) KT (t) O-Wind(t) FE(m) RE(t)
1995/96 -1,45 -0,48  -215 83 59 5,24 49,0
1996/97 3,23 2,21 -87 36 16 2,28 27,0
1997/98 4,05 3,18 -19 12 6 0,03 0,8
1998/99 3,08 3,20 -42 28 10 ? 2,8

Der Winter 1995/96 zeichnete sich durch eine extrem lange Kalteperiode aus und
beendete damit eine achtjahrige Periode mit Uberwiegend milden Wintern (Heine-
mann 1996). Die Eisbildung setzte in den inneren Wattgebieten der Nordseekdiste
bereits Anfang Dezember ein. Erst in der letzten Februardekade begann der Eisrlick-
gang auf den Nordseezuflissen und an der nordfriesischen Kuste. Mitte Mdrz war
der Eiswinter dann insgesamt an der Nordseekiste beendet (MURSYS 1996). Bei
allen Parametern zeigte der Winter deutliche Abweichungen zu den anderen drei
Wintern (Tab. 1.1). Nach dem MaB der flachenbezogenen Eisvolumensumme ran-
giert der Winter 1995/96 mit 5,24 m auf Rang 14 des Uber 100-jahrigen (seit 1897)
Messzeitraums. Gemessen an der Dauer des Eisauftretens an der gesamten deut-
schen Nordseekste nimmt der Winter mit 49 Tagen den neunten Platz ein (Stribing
1996a). Der Kénigshafen bei Sylt war sogar 66 Tage mit Eis bedeckt, und zwar vom
26.12.1995 bis 3.3.1996, mit einer kurzen Unterbrechung vom 18. bis 20.1.1996
(Reise pers. Mitt.). Bei List herrschten im Zeitraum Dezember bis Marz an insgesamt
59 Tagen frostige Ostwindlagen. An 83 Tagen lagen die Lufttemperaturen unter 0 °C
bei einem Minimum von -8.0 °C. Die extreme Lange des Winters spiegelte sich auch
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in den Wasseroberflachentemperaturen bei List wider: Im Mittel lagen sie im Dezem-
ber 1995 bei 0,3 °C, im Januar 1996 bei -1,7 °C, im Februar bei -1,5 °C und im Marz
bei 0,9 °C.

Im maBigen Winter 1996/97 erfolgte Eisbildung auf den Wattflachen der deutschen
NordseekUste in einer intensiven Kaltephase mit Uberwiegend 6stlichen Winden
zwischen dem 19.12.1996 und dem 11.1.1997. Danach beendeten mildere mariti-
me westliche Winde die Kalteperiode. In der Uber 100-jahrigen Messreihe rangiert
der Winter nach der flachenbezogenen Eisvolumensumme (2,28 m) auf Platz 28 und
nach den Tagen mit Eisbedeckung (27) auf Platz 29 (Stribing 1996b). Der Kénigsha-
fen war an 24 Tagen mit Eis bedeckt. Insgesamt gab es in dem Winter 16 Tage mit
Ostwind bei gleichzeitigem Frost. An 36 Tagen lagen die Lufttemperaturen unter
0 °C bei einem Minimum von -4,6 °C. Die Wasseroberflachentemperaturen bei List
betrugen im Dezember 1996 im Mittel 3,0 °C, im Januar 1997 -0,4 °C, im Februar
1,8 °C und im Marz 4,4 °C. Damit lagen die Wassertemperaturen in den vier Winter-
monaten im Mittel um 2,7 °C tber denen des Winters 1995/96.

Im Winter 1997/98 lagen die Lufttemperaturen meist um 2-4 °C dber den langjahri-
gen Mittelwerten. Daher kam es an der deutschen NordseekUste nur zu sehr gerin-
ger Eisbildung. Mit einer flachenbezogenen Eisvolumensumme von 0,03 m und ei-
ner Eisbedeckungszeit von 0,8 Tagen nimmt der Winter Platz 81 bzw. 87 in der
102-jdhrigen Messreihe ein (Stribing 1998). Im Kdénigshafen kam es nur Anfang
Dezember zu geringer lokaler Eisbildung. Im gesamten Winter gab es bei List nur 12
Tage mit Lufttemperaturen unter 0 °C (Minimum -3,8 °C). Die Wintermonate waren
durch haufig wechselnde Winde gepragt, die in der Mehrzahl aus westlichen Rich-
tungen kamen. Die Wasseroberflachentemperaturen bei List lagen im Wintermittel
um etwa 1 °C Uber denen des Vorjahres. Im Einzelnen betrugen sie 0,8 °C im Dezem-
ber 1997, 2,8 °C im Januar 1998, 2,9 °C im Februar und 6,2 °C im Marz.

Im Winter 1998/99 kam es ebenfalls nur zu geringer Eisbildung. Mit einer Eisbedek-
kungszeit von 2,8 Tagen belegt der Winter Rang 76 in der mittlerweile 103-jahrigen
Reihe (Stribing pers. Mitt.). Daten zur flaichenbezogenen Eisvolumensumme lagen
noch nicht vor. In der Sylt-Remg Bucht kam es nur Ende November und Anfang
Dezember zu lokaler Eisbildung. An 28 Tagen fielen die Lufttemperaturen unter 0 °C
(Minimum -5,5 °C) wobei der Wind an 10 dieser Tage aus Osten wehte. Insgesamt
dominierten westliche Windrichtungen. Die mittlere Wasseroberflachentemperatur
bei List war fast identisch mit der des vorigen milden Winters (Tab. 1.1). Sie betrug im
Dezember 1998 1,8 °C, im Januar 1999 3,0 °C im Februar 2,8 °C und im Marz
5,2 °C.
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Zusammenfassend lasst sich an allen Parametern zur Charakterisierung der Winter-
starke die Sonderstellung des Winters 1995/96 ablesen. Deutliche Unterschiede bei
der Eisbildung traten auch zwischen dem Winter 1996/97 und den beiden Wintern
1997/98 und 1998/99 auf. In dieser Arbeit werden die Winter daher als streng
(1995/96), maBig (1996/97) und mild (1997/98 und 1998/99) bezeichnet.
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2. Planktonlarven von Muscheln und der
Strandkrabbe Carcinus maenas nach einem
strengen, einem maBigen und einem milden
Winter im Wattenmeer

Larvae of bivalves and the shore crab Carcinus maenas
after a severe, a moderate and a mild winter in the
Wadden Sea

Zusammenfassung Das Angebot an Muschellarven in der Sylt-Remg Bucht
wurde nach einem strengen, einem maBigen und einem milden Winter untersucht.
Die haufigste Muschelart war Ensis americanus (75%) gefolgt von Mytilus edulis
(10%), Macoma balthica (6%), Cerastoderma edule (3%) und Mya arenaria (2%).
Die Abundanzen von Ensis, Mytilus, Cerastoderma und Mya waren nach dem stren-
gen Winter etwa 3 bis 5 Mal niedriger als nach dem milden Winter. Bei Macoma
waren die Abundanzen nach dem strengen Winter nur wenig héher als nach dem
maBigen Winter. Es konnten daher keine Anhaltspunkte fur die Hypothese gefunden
werden, dass hohe Muschelrekrutierungen nach strengen Wintern durch ein erhdh-
tes Larvenangebot verursacht werden. Die Larven der Strandkrabbe Carcinus
maenas erschienen nach dem strengen Winter in geringerer Zahl und 6 bis 8
Wochen spéter als nach dem maBigen und dem milden Winter. Das Auftreten der
Muschellarven verzdgerte sich dagegen nicht oder in geringerem MafBe. Daher kam
es nach dem strengen Winter zu einer zeitlichen Entkopplung von Carcinus und
Muscheln. Dieses Ergebnis unterstiitzt die Hypothese, dass hohe Muschelrekrutie-
rungen nach strengen Wintern durch verringerte epibenthische Predation verursacht
werden.

Abstract Bivalve larval supply was studied in the Sylt-Remg Bight after a severe, a
moderate and a mild winter. Ensis americanus was most abundant (75%), followed by
Mytilus edulis (10%), Macoma balthica (6%), Cerastoderma edule (3%) and Mya arenaria
(2%). Abundances of Ensis, Mytilus, Cerastoderma and Mya were about 3 to 5 times lower
after the severe than after the mild winter. Abundances of Macoma were only slightly
higher after the severe than after the moderate winter. Therefore, there was no evidence for
the hypothesis that high bivalve recruitment after severe winters is caused by enhanced
larval supply. The larvae of the shore crab Carcinus maenas appeared in lower numbers and
6 to 8 weeks later after the severe than after the moderate and the mild winter. In contrast,
the larvae of the bivalves appeared without or less delay. Consequently, there was a tempo-
ral decoupling of Carcinus and the bivalves. These results support the hypothesis of high
bivalve recruitment being caused by reduced epibenthic predation.
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Einleitung

In strengen Wintern verlieren eulitorale Muscheln des Wattenmeeres weniger Ge-
wicht als in milden Wintern, da sie bei tieferen Temperaturen weniger Energie ver-
brauchen (Zwarts 1991). Wenn das héhere Kérpergewicht der Muscheln nach stren-
gen Wintern zu einer erhdhten Produktion von Eiern fuhrt, kdnnte dies die hohen
Muschelrekrutierungen nach strengen Wintern erkldren (Beukema 1992a). Neuere
Untersuchungen stitzen diese Vermutung, da in Labor- und Freilanduntersuchun-
gen sowohl Cerastoderma edule als auch Macoma balthica nach tieferen Temperatu-
ren vermehrt Eier produzierten (Honkoop & van der Meer 1997, 1998; Beukema et
al. 1998). Wenn die erhdhte Eiproduktion tatsachlich fur die hohen Muschelrekrutie-
rungen verantwortlich ist, mussen auch die Abundanzen der Muschellarven nach
strengen Wintern erhéht sein. In diesem Kapitel teste ich daher die Hypothese, dass
nach dem strengen Winter 1995/96 mehr Muschellarven in der Sylt-Remg Bucht
vorhanden waren als nach dem maBigen Winter 1996/97 und nach dem milden
Winter 1997/98.

Eine zweite Erklarungsmoglichkeit fir hohe Muschelrekrutierungen nach strengen
Wintern ist verringerte epibenthische Predation durch die Strandkrabbe Carcinus
maenas (Reise 1985). Diese Erklarung basiert auf der Beobachtung, dass juvenile
Carcinus nach strengen Wintern spater und in geringerer Zahl auf den Watten auf-
tauchen als nach milderen Wintern (Reise 1985; Beukema 1991). Wenn sich die
Ansiedlung von Muscheln nach strengen Wintern in geringerem MalBe als die An-
siedlung von Carcinus verzégert, kommt es zu einer Entkopplung des zeitlichen Auf-
tretens von Muscheln und Raubern und die Muscheln kénnen dem Beutespektrum
der Krebse entwachsen (Reise 1985, 1987b). Wie grof der zeitliche Unterschied im
Auftreten von Muscheln und Carcinus nach strengen Wintern ist, wurde bislang
noch nicht detailliert untersucht. Ich behandle daher in diesem Kapitel auch, (i) ob
die Larven von Carcinus nach dem strengen Winter spater und in geringerer Zahl im
Plankton zu finden waren als nach den milderen Wintern, (ii) ob es somit zu einer
zeitlichen Entkopplung von Rauber (Carcinus) und Beute (Muscheln) kam und (iii)
wie grof3 das zeitliche Ausmal dieser Entkopplung war.

Material & Methoden

Planktonprobenahme

Zur Quantifizierung des Larvenaufkommens der Bivalvia und der Strandkrabbe
Carcinus wurde das Plankton der Sylt-Remg Wattenmeerbucht im Zeitraum Mai 1996
bis Dezember 1998 vom seeseitigen Ende des Lister Fahranlegers aus beprobt (Abb.
2.1). Diese Entnahmestelle wurde ausgewahlt, da sie (i) jederzeit ohne Schiffseinsatz
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zuganglich war, (ii) der Landeinfluss gering ist, da der Anleger etwa 20 Meter in den
Wattstrom Lister Ley ragt und (iii) etwa 25% der in die Sylt-Remg Bucht transportier-
ten Wassermassen die Lister Ley passieren (Fanger et al. 1998) und die Probestelle
daher eine hohe Aussagekraft fur das Larvenangebot in der Wattenmeerbucht hat.
In den Monaten Madrz bis Oktober erfolgte die Probenahme zumeist taglich, von
November bis Februar etwa wochentlich. Es wurden jeweils 10 Liter Oberflachen-
wasser mit einem Eimer geschopft. Da die starke Tidenstrémung eine Stratifizierung
des Wasserkdrpers der Sylt-Remg Bucht verhindert (Hickel 1975), wird eine Oberfla-
chenprobe als reprasentativ fir die gesamte Wassersaule angesehen (Martens 1985).

Romo
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Abb. 2.1.  Lage der Planktonprobenahmestelle in der Sylt-Rema Bucht. Gekennzeichnet sind die
5 m Isolinie (unterbrochene Linie) und das Eulitoral (schattierter Bereich)
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Der Eidurchmesser von Mytilus, Macoma, Cerastoderma, Mya und Ensis betragt zwi-
schen 60-110 pym (Loosanoff & Davies 1963; Brousseau 1978; Honkoop & van der
Meer 1998). Die minimalen Langen des ersten Larvenstadiums werden von Loosa-
noff und Davies (1963) mit 86 * 71 um (Mya) bzw. 93 * 64 um (Mytilus) angegeben.
Um auch die kleinsten Muschellarven zu erfassen, wurde daher ein Sieb der Ma-
schenweite 40 pm verwendet. Der Siebrest wurde in einem 5%igen Formalin-Meer-
wassergemisch konserviert, welches zu 10% mit Hexamethylentetramin gepuffert
war. Im Labor wurden die Larven bei 20facher VergréBerung quantifiziert.

Die Probenahme erfolgte jeweils innerhalb der Stunde vor Hochwasser, um den Ein-
fluss der Gezeitenstrdomung zu standardisieren. Mehrtagige Messkampagnen mit
zweistlndlicher Probenahme ergaben auBerdem, dass kurz vor Hochwasser maxi-
male Abundanzen an Muschellarven auftraten (Abb. 2.2).
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Abb. 2.2.  Abundanzen der Muschellarven und Tidenverlauf am Lister Fahranleger. Die héchsten
Larvenzahlen treten kurz vor dem Hochwasserstand auf

FUr den Zeitraum Januar bis April 1996 wurden von Dr. P. Martens Planktonproben
einer Langzeitserie zur Verflgung gestellt. Bei dieser Probenserie werden 35 Liter
Oberflachenwasser ein- bis zweimal wochentlich in der Lister Ley mit einem Eimer
geschopft und anschlieBend tber 76 pm Gaze gesiebt (Martens 1995). Die Auswer-
tung dieser Proben ergab, dass die Laichphase der Muscheln nach dem strengen
Winter erst im Mai begann (Abb. 2.3).

Die Bestimmung von Muschellarven bis zum Artniveau wurde von Dr. C.-P. GUnther
durchgefihrt. Aufgrund des hohen Zeitaufwandes fir die Larvenbestimmung konn-
te nur ein Teil der Proben bearbeitet werden (Abb. 2.3). Da die ausgewadhlten Termi-
ne den gesamten Jahresverlauf der Abundanzen abdecken und alle Abundanzmaxi-
ma einschlieBen, werden die Ergebnisse als reprasentativ fir das ganze Jahr angesehen.
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Gesamtabundanzen aller Muschellarven in Planktonproben (10 Liter, 40 um Sieb) in
den Jahren 1996-1998 sowie ausgewahlte Probenahmetage (Symbol: Rhombus) bei
denen Bestimmung bis zur Art durch Dr. C.-P. Giinther erfolgte
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Ergebnisse

Angebot von Muschellarven

Das Angebot von Muschellarven variierte in der Sylt-Remg Bucht stark zwischen den
drei Untersuchungsjahren. Dies galt sowohl fur die Gesamtabundanzen aller Mu-
schellarven als auch fur die einzelnen Arten. Deutliche Unterschiede traten sowohl
beim zeitlichen Verlauf der Abundanzen auf als auch bei der kumulierten Jahres-
summe.

Gesamtabundanzen aller Larven

Nach dem strengen Winter (1996) zeigte der Verlauf der Gesamtabundanzen aller
Larven drei abgrenzbare Peaks im Mai, Juni und Juli (Abb. 2.3). Nach dem maBigen
Winter (1997) verteilte sich der groBte Teil der Muschellarven eher diffus auf die
Monate Juni und Juli. Das Jahr nach dem milden Winter (1998) war durch auB3erge-
wohnlich hohes Larvenaufkommen im Mai gekennzeichnet. Der Maximalwert im
Mai 1998 war mit fast 240 000 Larven m-3 etwa 3 bzw. 6 Mal hoher als die Maximal-
werte der Jahre 1996 und 1997.

Die hohen Werte im Mai 1998 beeinflussten auch die kumulierten Jahressummen
(Tab. 2.1). Die hochste Gesamtzahl an Larven wurde somit nicht nach dem strengen
Winter registriert (12047 Larven), sondern nach dem milden Winter (35169 Larven).

Etwa 50% aller Muschellarven wiesen eine GréBe <150-175 pm auf und entzogen
sich somit einer Artbestimmung. Der Abundanzverlauf dieser unbestimmten Larven
glich im Wesentlichen dem Verlauf der Gesamtabundanzen (Abb. 2.4A).

Tab. 2.1. Kumulierte Jahressummen aller Muschellarven (Gesamt) und der haufigsten Arten.
n = Anzahl der analysierten Proben.

Jahr | Gesamt n Ensis  Mytilus Cerastoderma Mya Macoma Andere n
1996 | 12047 186 | 1025 199 37 43 171 43 25
1997 | 9346 264 | 1156 94 88 21 118 91 38

1998 | 35169 269 | 4773 595 133 179 23 91 19
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Abundanzen der einzelnen Arten

Die dominierende Muschelart im Plankton der Sylt-Remg Bucht war Ensis america-
nus, die einen mittleren prozentualen Anteil von 75% aller bis zur Art bestimmbaren
Larven ausmachte. Die zweithaufigste Art war Mytilus edulis mit im Mittel 10% der
bis Artniveau bestimmten Larven, gefolgt von Macoma balthica (6 %), Cerastoderma
edule (3%) und Mya arenaria (2%). Bei den Arten Ensis, Mytilus, Cerastoderma und
Mlya lieB sich ein ahnliches Schema erkennen wie bei den Gesamtabundanzen aller
Larven. Alle vier Arten erreichten Maximalabundanzen im Mai nach dem milden Winter
(Abb. 2.4B-E). Im Ubrigen Teil des Jahres 1998 war das Larvenaufkommen relativ
gering. Im Jahr 1997 war kein deutlicher Peak am Anfang des Jahres zu erkennen.
Hier verteilte sich das Angebot der Larven unregelmaBig auf die Monate Mai bis
Oktober. Nach dem strengen Winter erschienen die hdchsten Peaks bei Mytilus,
Cerastoderma und Mya wie 1998 am Anfang der Saison. Dagegen lieBen sich bei
Ensis drei etwa gleich hohe Peaks im Mai, Juni und Juli erkennen.

Die hochsten kumulierten Jahressummen traten bei den vier Arten nicht nach dem
strengen, sondern nach dem milden Winter auf (Tab. 2.1), obwohl die Zahl der Pro-
ben, bei denen die Larven bis Artniveau bestimmt wurden, 1998 am geringsten war.

Ein anderes Muster zeigte sich beim Abundanzverlauf der Larven von Macoma (Abb.
2.4F). In allen Jahren erschien ein Hauptlarvenpeak im April oder Mai. Danach wur-
den nur noch vereinzelt Larven gefunden. Im Gegensatz zu den anderen Arten wa-
ren bei Macoma die Spitzenwerte nach dem strengen Winter (5600 Ind m=) und
dem maBigen Winter (5400 Ind m-3) etwa 5 Mal hoéher als nach dem milden Winter.
Auch bei der kumulierten Jahressumme wurden hoéhere Werte nach dem strengen
und maBigen Winter erreicht als nach dem milden Winter (Tab. 2.1).
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Abb. 2.4A. Verlauf der Abundanzen von Muschellarven der Fraktion <150-175 pm in
ausgewahlten Proben der Jahre 1996-1998
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Abb. 2.4C. Verlauf der Abundanzen der Larven von Mytilus edulis in ausgewahlten Proben der
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Angebot von Carcinus-Larven

Nach dem strengen Winter 1995/96 traten die ersten Larven von Carcinus Mitte Juli
auf (Abb. 2.5). Bereits ab Anfang August wurden keine Larven mehr registriert, so-
dass es nur zu einem einzigen Larvenpeak kam. Im gesamten Jahr wurden nur 23
Larven (Zoea + Megalopa) gefunden. Nach dem maBigen Winter erschienen die Lar-
ven bereits Ende Mai und damit etwa 6 Wochen friher als nach dem strengen Win-
ter. Die Hauptphase des Larvenaufkommens erstreckte sich von Ende Mai bis Mitte
August. Mit 72 Larven wurden 1997 etwa 3 Mal mehr Individuen angetroffen als
1996. Nach dem milden Winter wurden die ersten Larven bereits Mitte Mai regi-
striert und somit etwa 8 Wochen friher als nach dem strengen Winter. Mit 150
Individuen verdoppelte sich die Larvenzahl noch einmal gegeniber dem Vorjahr und
lag um mehr als das 6fache hoher als 1996.

Nach dem maBigen und dem milden Winter traten sowohl das erste Maximum der
Larven von Ensis, Mytilus, Cerastoderma und Mya als auch die ersten Larven von
Carcinus innerhalb von zwei Wochen auf (Tab. 2.2). Dagegen kam es nach dem
strengen Winter zu einer zeitlichen Entkopplung von etwa 4-9 Wochen. Bei Macoma
erhohte sich die zeitliche Differenz von etwa 4 Wochen nach dem milden Winter auf
9 Wochen nach dem strengen Winter.

Tabelle 2.2. Zeitliche Differenz (in Tagen) zwischen Auftreten des ersten Larvenmaximums
verschiedener Muschelarten und erstem Auftreten von Carcinus-Larven im Plankton

vor Sylt
Jahr Ensis Mytilus  Cerastoderma Mya Macoma
1996 +58 +62 +26 +65 +65
1997 -3 +11 -3 +5 +50
1998 0 +6 +6 +12 +26
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Diskussion

Muschellarven

Die Rekrutierung eulitoraler Muscheln fallt nach strengen Wintern oft um mehr als
eine Zehnerpotenz hdher aus als nach milderen Wintern (z.B. Smidt 1951; Reise
1987a; Beukema 1992a). Wenn diese hohen Rekrutierungen auf erhdhte Eiproduk-
tion zurlckzufihren waren, musste auch das Larvenangebot nach strengen Wintern
deutlich hoéher ausfallen als nach milderen Wintern. Diese Hypothese konnte fur die
Winter 1995/96 bis 1997/98 nicht bestatigt werden. Sowohl fir die gesamten Mu-
schellarven als auch fur die Arten Ensis, Mytilus, Cerastoderma und Mya wurden die
hoéchsten Abundanzen nicht nach dem strengen, sondern nach dem milden Winter
registriert. Dies bezieht sich sowohl auf die kumulierten Jahressummen (Tab. 2.1) als
auch auf die hochsten Einzelpeaks (Abb. 2.4B-E). Alle vier Arten erreichten den hoch-
sten Einzelpeak innerhalb der ersten zwei Wochen im Mai 1998. Diese zeitliche Ko-
inzidenz kénnte darauf hindeuten, dass die H6he des Larvenangebotes weniger von
der Larvenproduktion abhangt, als von synchronisierend wirkenden Faktoren wie
hydrographischen Bedingungen oder dem Nahrungsangebot an Algen. Lediglich
Macoma erzielte Maximalabundanzen nach dem strengen Winter, doch lagen diese
in der gleichen GréBenordnung wie nach dem maBigen Winter (Tab. 2.1, Abb. 2.4F).
Dieses Ergebnis stimmt mit einer Untersuchung tber Macoma im niederlandischen
Wattenmeer Uberein. Auch dort lieB sich die generell erhdhte Rekrutierung nach
strengen Wintern nicht mit héherer Eiproduktion erklaren (Honkoop et al. 1998).

Die Muschellarven konnten erst ab einer Gré3e von etwa 150-175 um bis Artniveau
bestimmt werden. Da nur etwa 50% aller Larven bis zur Art bestimmbar waren, sind
die Abundanzen der einzelnen Arten als deutliche Unterschatzung der tatsachlichen
Werte zu betrachten. Die Ergebnisse kénnten verfalscht sein, wenn die nicht be-
stimmbaren Larven eine andere Artzusammensetzung hatten, als die bestimmbaren
Larven. Aus zwei Grinden glaube ich, dass die Ergebnisse die tatsachlichen Gege-
benheiten korrekt widerspiegeln: (i) Die unbestimmbaren Larven zeigten ebenso wie
die Gesamtheit aller Larven sowie der meisten Arten (Ausnahme Macoma) die héch-
sten Abundanzen nach dem milden Winter und (ii) der Anteil der nicht bestimmba-
ren Larven unterschied sich nicht signifikant zwischen den drei Untersuchungsjahren
(ANOVA, p>0.05)

Die hdufigste Muschelart im Plankton der Sylt-Remg Bucht war die amerikanische
Messermuschel Ensis, gefolgt von der Miesmuschel Mytilus. Dieses Ergebnis stimmt
gut mit der Larvenzusammensetzung Anfang der 1990er Jahre in der Nahe von Amrum
Uberein (Pulfrich 1997). Noch bis Mitte der 1980er Jahre war in Untersuchungen des
Nordseeplanktons stets Mytilus die haufigste Muschelart (Kandler 1926; Werner 1940,
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Rees 1954; Heiber 1988). Seitdem hat die vor etwa 20 Jahren in das Wattenmeer
eingeschleppte Ensis sich jedoch so weit vermehrt, dass sie heute teilweise die Bio-
masse des sublitoralen Makrobenthos der Nordsee dominiert (Armonies & Reise 1999).

Larven von Carcinus

Die geringe Zahl und das spate Auftreten von Larven der Strandkrabbe nach dem
strengen Winter bestatigen Ergebnisse von Benthosuntersuchungen anderer Auto-
ren. Eine spatere Ansiedlung von Carcinus nach strengen Wintern wurde sowohl im
deutschen (Reise 1985) und niederlandischen Wattenmeer (Klein Breteler 19763;
Beukema 1991) als auch an der schwedischen Westkiste (Pihl & Rosenberg 1982)
beobachtet. Die zeitliche Verschiebung der Larvenankunft in der Sylt-Remg Bucht
betrug gegenliber den beiden milderen Wintern 6 bis 8 Wochen und stimmt gut mit
der Verzdégerung der Ansiedlung um etwa 6 Wochen im niederlédndischen Watten-
meer Uberein (Beukema 1991). Der gleiche Autor beobachtete geringere Abundan-
zen der ersten benthischen Stadien von Carcinus nach strengen Wintern.

Entkopplung des Auftretens der Larven von Muscheln und Carcinus

Wahrend die Larven von Carcinus nach dem strengen Winter 6 bis 8 Wochen spater
im Plankton erschienen als nach milderen Wintern, war die Verzégerung bei den
Muschellarven geringer. Im Vergleich zum milden Winter verzégerte sich der erste
Larvenpeak nach dem strengen Winter um etwa eine Woche (Mya, Mytilus), drei
(Macoma) oder funf (Cerastoderma) Wochen. Bei Ensis kam es zu keiner Verzoge-
rung. Dadurch kam es nach dem strengen Winter zu einer zeitlichen Entkopplung
des Auftretens von Muscheln und Carcinus im Plankton und folglich auch im Benthos
(Abb. 2.6).

Die Larvalzeit von Muscheln wird in Abhdngigkeit von Art und Wassertemperatur mit
10 bis 35 Tagen angegeben (Thorson 1946, Loosanoff & Davies 1963). Bei Carcinus
verlangert sich die Larvalzeit von etwa 32 Tagen bei 18 °C Wassertemperatur auf
etwa 60 Tage bei 12 °C (Dawirs 1985).

Die zeitliche Verzégerung im planktischen Auftreten von Carcinus nach strengen
Wintern lasst sich zumindest teilweise mit Ergebnissen von Laborversuchen erklaren,
bei denen Carcinus erst bei einer Temperatur von 10°C schlipfte und sich die Larval-
entwicklung mit abnehmender Temperatur verlangsamte (Dawirs 1985). Nach dem
strengen Winter 1995/96 lagen die Wassertemperaturen noch bis zum August unter
den Vergleichswerten der milderen Winter (siehe Abb. 1.2). Die Ursache fir die ge-
ringere Larvenzahl bleibt dagegen ungeklart.

Die geringen zeitlichen Verschiebungen beim Erreichen des ersten Larvenpeaks bei
den Muscheln deuten daraufhin, dass der Laichvorgang nicht ausschlieBlich mit
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einer kritischen Laichtemperatur erklart werden kann. Mégliche Faktoren, die den
Laichbeginn beeinflussen kédnnen sind z.B. das Nahrungsangebot an Algen (Niesel &
GUnther 1999) oder die Temperatur, bei der die Gonadenreife erfolgt (Brousseau 1978).
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Abb. 2.6.  Nach milden Wintern erscheinen planktische Larven von Carcinus und Muscheln
gleichzeitig. Nach strengen Wintern verzdgert sich das Auftreten der Larven von
Carcinus. Dies fuhrt zunachst im Plankton, nach der Ansiedlung auch im Benthos,
zu einer zeitlichen Entkopplung von Rauber und Beute

Schlussfolgerung

Es konnten keine Anhaltspunkte fir ein hdheres Larvenangebot von Muschellarven
nach strengen Wintern gefunden werden. Es muss daher davon ausgegangen wer-
den, dass die hohen Rekrutierungen eulitoraler Muscheln nach strengen Wintern
nicht mit héherer Eiproduktion erklart werden kénnen. Im Gegensatz dazu konnte
die vermutete zeitliche Entkopplung im Auftreten der Muscheln und des epibenthi-
schen Raubers Carcinus bestatigt werden. Der Beleg fur einen ursachlichen Zusam-
menhang zwischen verringerter epibenthischer Predation und hoher Muschelrekru-
tierung kann jedoch nur experimentell erbracht werden. Die Ergebnisse von
Rauber-Ausschluss-Experimenten werden in Kapitel 3 behandelt.
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3. Epibenthische Predation nach einem strengen,
einem maBigen und einem milden Winter im
Eulitoral des Wattenmeeres

Epibenthic predation in the intertidal Wadden Sea after
a severe, a moderate and a mild winter

Zusammenfassung Eine Erklarungsmaoglichkeit fir das Phdnomen auBerge-
wohnlich hoher Muschelrekrutierungen nach strengen Wintern ist verringerte epi-
benthische Predation. Mit Hilfe von Rauber-Ausschluss-Experimenten wurde der Ein-
fluss epibenthischer Predation auf die Rekrutierung der Muscheln Cerastoderma edule,
Macoma balthica und Mya arenaria nach einem strengen, einem maBigen und ei-
nem milden Winter im Eulitoral des Kénigshafens von Sylt untersucht. Bei allen drei
Arten konnten signifikante Predationseffekte auf juvenile Muscheln nur nach den
beiden milderen Wintern, aber nicht nach dem strengen Winter nachgewiesen wer-
den. Durch die verringerte Predation war die Rekrutierung der drei Arten im Herbst
nach dem strengen Winter hoher als im Herbst nach den milderen Wintern. Die
Analyse der Experimente, der Rekrutierung bis zum Herbst und der GréBenvertei-
lung der Rekruten legen den Schluss nahe, dass die Populationsdynamik von Cerasto-
derma und Mya im Wesentlichen von epibenthischer Predation gesteuert wird. Da-
gegen gibt es bei Macoma offenbar weitere bedeutende Regulatoren. Die Ergebnisse
stitzen die Hypothese, dass auBergewohnlich hohe Muschelrekrutierungen nach
strengen Wintern mafBgeblich durch verringerte epibenthische Predation ermoglicht
werden.

Abstract One explanation for the phenomenon of exceptionally high bivalve recruit-
ment after severe winters is reduced epibenthic predation. Using predator exclusion experi-
ments, the effects of epibenthic predation on the recruitment of the bivalves Cerastoderma
edule, Macoma balthica and Mya arenaria were studied after a severe, a moderate and a
mild winter in the intertidal zone of Kénigshafen Bay near the island of Sylt. In all three
bivalves there were significant predation effects on juvenile bivalves after the moderate and
the mild winter but not after the severe winter. Due to the reduced predation, recruitment
of all three species was higher in the fall after the severe winter than in the fall after the two
milder winters. Analysis of the experiments, the recruitment until fall and the size distribu-
tion of the recruits suggests that the population dynamics of Cerastoderma and Mya is
primarily governed by epibenthic predation. In Macoma, however, there seem to be other
important regulatory factors. These results support the hypothesis that reduced epibenthic
predation is a leading determinant for exceptionally high bivalve recruitment after severe
winters.
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Einleitung

Die groBe Bedeutung des "post-settlement process” epibenthische Predation fur die
Populationsstruktur von Muscheln wurde in zahlreichen Labor- und Freilanduntersu-
chungen dokumentiert (z.B. Reise 1985; Moller 1986; Seed 1993; Gosselin & Qian
1997; Hunt & Scheibling 1997). Die wichtigsten Predatoren juveniler Muscheln des
Wattenmeeres sind die Strandkrabbe Carcinus maenas (Scherer & Reise 1981;
Jensen & Jensen 1985; van der Veer et al. 1998), die Nordseegarnele Crangon cran-
gon (Beukema et al. 1998; van der Veer et al. 1998) sowie die Plattfische Scholle
Pleuronectes platessa und Flunder Platichthys flesus (Smidt 1951; de Vlas 1979). Das
Phanomen auBergewdhnlich hoher Muschelrekrutierungen nach strengen Wintern
kénnte auf verminderte epibenthische Predation zurlckzufthren sein, da sowohl
Crangon als auch Carcinus nach strengen Wintern spater und in geringerer Zahl auf
den Wattflachen auftreten als nach milden Wintern (Reise 1985; Beukema 1991,
1992b). Da die Verzdégerung im Auftreten von Larven von Carcinus gréBer ist als die
Verzdgerung bei Muschellarven, kommt es nach strengen Wintern zu einer zeitli-
chen Entkopplung von Rduber und Beute (Kapitel 2). Allerdings wurde ein experi-
menteller Beleg fur verminderte Predation nach strengen Wintern bislang nicht er-
bracht.

Eine weit verbreitete Methode, um den Einfluss epibenthischer Predation zu untersu-
chen, ist der Einsatz von Rauber-Ausschluss-Experimenten mit Hilfe von Kafigen (z.B.
Virnstein 1978; Reise 1985; McArthur 1998). Im Wattenmeer flhrten diese Experi-
mente nach milden Wintern zu erheblich héherer Rekrutierung eulitoraler Muscheln
innerhalb der Kafige als auf Flachen mit Rduberzugang (Reise 1985). Bei der Auswer-
tung von Kafigexperimenten ist jedoch stets zu berlcksichtigen, dass Kafige mit
Artefakten behaftet sind. Kafige beeinflussen nicht nur den zu prifenden Faktor
Predation sondern gleichzeitig auch andere Faktoren wie Strémungsgeschwindig-
keit oder Deposition organischen Materials. Zudem zeigen juvenile Muscheln passi-
ves und aktives Driftverhalten (Armonies 1992, 1994, 1996), welches durch geschlos-
sene Kafige unterbunden wird. Auch mit teilweise getffneten Kafigen gelang es
nicht, alle Artefakte vollstandig zu kontrollieren (Summerson & Peterson 1984). In
der Konsequenz bleiben Zweifel, ob die Ergebnisse von Kafigexperimenten ausschliel3-
lich den Predationseffekt widerspiegeln oder ob sie teilweise eine Folge von Kafigar-
tefakten sind (Olafsson et al. 1994).

In dieser Untersuchung wurde daher besonderer Wert darauf gelegt, zwischen Pre-
dationseffekten und Kafigartefakten unterscheiden zu kénnen. Zum einen wurden
mogliche Kafigartefakte standardisiert. Daflir wurden die Kafigexperimente im glei-
chen Untersuchungsgebiet unter gleichen Bedingungen, aber in drei verschiedenen
Jahren - nach dem strengen Winter 1995/96, nach dem maBigen Winter 1996/97
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und nach dem milden Winter 1997/98 - durchgefihrt. Zum anderen wurden die
Kafigartefakte minimiert, in dem die Experimentdauer so weit wie moglich an den
Migrationsrhythmus der juvenilen Muscheln angepasst wurde. Als Kontrolle fir Ka-
figartefakte dienten zum einen offene Kafige und unmanipulierte Kontrollflachen.
Zum anderen wurden die Experimente sowohl in schlickigem als auch in sandigem
Sediment durchgefuhrt. Wenn Kéfigartefakte durch veranderte Stromung oder De-
position organischen Materials von wichtiger Bedeutung waren, dann sollten sich
die Ergebnisse in beiden Sedimenttypen unterscheiden, da im Schlickwatt die Stro-
mung niedriger und die Deposition héher ist als im Sandwatt. Wenn epibenthische
Predation der bestimmende Faktor fir hohe Rekrutierungen eulitoraler Muscheln
nach strengen Wintern ist, dann mussten die Schutzeffekte der Kafige nach dem
strengen Winter sowohl im Sand als auch im Schlick geringer sein als nach den
milderen Wintern.

Unterschiedlich starke epibenthische Predation in verschiedenen Jahren kénnte sich
nicht nur auf die Rekrutierung, sondern auch auf die Entwicklung des GréBenspek-
trums der juvenilen Muscheln auswirken. So ware ohne Predation eine kontinuier-
liche GroBenzunahme im Laufe des Jahres und ein relativ hoher Anteil groBer Indivi-
duen am Ende des Jahres zu erwarten. Dagegen konnte in Jahren mit starker Predation
der Anteil groBer Individuen am Ende des Jahres gering sein, da nur wenige Individu-
en den Raubern entkommen konnten. Ein groBerer Anteil groBer Individuen am
Ende des Jahres nach dem strengen Winter als nach den milderen Wintern ware
daher ein zusatzlicher Hinweis auf verringerte epibenthische Predation.
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Material & Methoden

Rauber-Ausschluss-Experimente

Die Kafigexperimente wurden in zwei Gebieten im mittleren Eulitoral (0,0 m bis
-0,5 m NN) des inneren Kdénigshafens durchgefihrt (Abb. 3.1). Zur Beriicksichtigung
verschiedener Sedimenttypen wurde eine Versuchsflache im Sandwatt (M&évenberg-
watt) und eine im Schlickwatt (Gréningwatt) ausgewahlt.
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Abb. 3.1. Standorte der Experimente im Eulitoral (schattierter Bereich) des Kénigshafens

In jedem Experiment wurden drei Behandlungen der Untersuchungsflache parallel
durchgeflhrt: (i) geschlossene Kafige dienten dem Ausschluss epibenthischer Pre-
datoren (Abb. 3.2A), (ii) einseitig getffnete Kafige erlaubten Predatoren den Zugang
zur Untersuchungsflache (Abb. 3.2B), (iii) unmanipulierte Flachen dienten als Kon-
trolle fur Kafigartefakte.

Das zylindrische GrundgerUst der Kafige bestand aus zwei PVC-Ringen (Breite 3 cm,
Durchmesser 19 cm = Flache 284 cm?), die mit drei etwa 30 cm langen PVC-Streben
(Breite 3 cm) miteinander verbunden waren. Bei den geschlossenen Kafigen wurden
die obere Offnung und die Seiten mit einer Nylongaze von 1 mm Maschenweite
bespannt. Bei den offenen Kafigen blieb ein Drittel der Seiten frei von Gaze. Ge-
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schlossene und offene Kafige wurden etwa 10 cm tief ins Sediment gedrickt und
mit drei 50 cm langen Eisenhaken befestigt, die am oberen Ende abgewinkelt waren.

Abb. 3.2.  Kafige mit einer Grundflache von 284 cm?, bespannt mit Gaze der Maschenweite 1
mm. A Geschlossener Kéfig, B Offener Kafig, bei dem ein Drittel der Seitenflache frei
von Gaze blieb

Da sich juvenile Cerastoderma besonders bei Springtiden verdriften lassen (Armonies
1992), fihren geschlossene Kafige zu Messartefakten, da sie die Drift verhindern.
Um diesen Migrationsartefakt moglichst gering zu halten und zu standardisieren,
wurde jedes Experiment nur mit einer Dauer von 10-12 Tagen in der Phase zwischen
Neu- und Vollmond durchgefihrt. Um herauszufinden, wann die gréBten Predati-
onseffekte auftreten, wurden pro Jahr drei oder vier Experimente in den Monaten
Juni bis Oktober durchgefihrt (Tab. 3.1). In der Regel fanden zeitgleich je ein Experi-
ment in sandigem und schlickigem Sediment statt.

Tabelle 3.1. Zeitrahmen und Sedimenttypen der Rauber-Ausschluss-Experimente in den Jahren
1996-1998

Jahr Monat

1996 Juli (Sand ) Aug (Sand + Schlick) Okt (Sand + Schlick)

1997 Juli (Sand + Schlick)  Aug (Sand + Schlick) Sept + Okt (Sand + Schlick)
1998 Juni (Sand + Schlick) Aug (Sand + Schlick) Okt (Sand + Schlick)
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Jedes Experiment wurde mit acht Parallelen durchgefihrt. Die geschlossenen und
offenen Kafige wurden auf einer Flache von 100 m? zuféllig angeordnet. Da eine
bevorzugte Wanderungsrichtung der Muscheln nicht bekannt war, wurden die offe-
nen Kafige so ausgerichtet, dass jede Offnung in eine andere Richtung zeigte. Die
Kafige wurden mindestens alle zwei Tage kontrolliert. Dabei wurden Algen, die sich
an den Kafigen verfingen, abgesammelt und durch Végel hervorgerufene Locher in
der Gaze repariert. Am Ende der Experimente wurde das Sediment in den geschlos-
senen und offenen Kafigen sowie auf den unmanipulierten Flachen 3 cm tief mit
Stechrohren oder einer Schaufel entnommen und im Labor durch ein Sieb der Ma-
schenweite 500 um (Schlick) oder 1000 pm (Sand) gesptlt. Die beprobte Flache
betrug im Juli 1996 6 cm?, im August 1996 142 cm2 und in allen anderen Experimen-
ten 284 cm?2. Der Siebrest wurde in Petrischalen Uberfihrt und die juvenilen Mu-
scheln bei 10facher VergréBerung bestimmt, quantifiziert und vermessen. Zusatzlich
wurde die Anzahl und GréBe von Carcinus und Crangon in den Proben notiert.

Statistische Analysen

Der Vergleich der Muschelabundanzen auf Flachen mit und ohne Rauberzugang
erfolgte mit einer einfaktoriellen Varianzanalyse (ANOVA). Die Varianzhomogenitat
wurde mit dem Bartlett Chi-Quadrat-Test untersucht. Varianzinhomogenitat konnte
in den meisten Fallen durch logarithmische Transformation beseitigt, in allen Fallen
aber vermindert werden. Bei einigen Experimenten fuhrte der Verlust von einer Paral-
lele bei der Probenahme zu unbalancierten Datensatzen. In diesen Fallen erfolgten
die Post-Hoc Berechnungen mit Tukey’s Honest-Significant-Difference (HSD)-Test flir
ungleiche n (Spjotvoll/Stoline-Test) (StatSoft 1997). Alle anderen Post-Hoc Vergleiche
erfolgten mit dem herkdmmlichen Tukey Honest-Significant-Difference-Test. Fur die
statistischen Berechnungen wurde das Programm Statistica (StatSoft 1997) verwen-
det.
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Ergebnisse

Im Untersuchungsgebiet fand nur bei bei den Arten Cerastoderma edule, Macoma
balthica und Mya arenaria eine ausreichend hohe Rekrutierung statt, um eine Aus-
wertung der Rauber-Ausschluss-Experimente vornehmen zu kénnen.

Predationseffekte und zeitlicher Verlauf der Rekrutierung

Es wurde bei den Experimenten nur dann von einem Predationseffekt ausgegangen,
wenn die Rekrutierung innerhalb der geschlossenen Kafige signifikant héher war als
die Rekrutierung innerhalb der offenen Kafige sowie auf den Kontrollflachen.

Bei Cerastoderma kam es nach dem strengen Winter in keinem der finf Experimente
zu einem Predationseffekt (Abb. 3.3A). Auf den Kontrollflachen im Sand blieb die
Rekrutierung zwischen Juli und Oktober konstant bei etwa 2500 Ind m=. Im Schlick
reduzierte sich die Rekrutierung von 3000 Ind m=2 im August auf 1300 Ind m2 im
Oktober.
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Abb. 3.3A. Mittlere Rekrutierung + Standardfehler von Cerastoderma in Rauber-Ausschluss-
Experimenten im Jahr 1996. Es traten keine signifikanten Unterschiede zwischen
den drei Behandlungen auf
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Nach dem maBigen Winter kam es zu Predationseffekten im Juli im Sand sowie in
den Augustexperimenten im Sand und im Schlick (Abb. 3.3B). Dadurch wurde Cerasto-
derma so weit dezimiert, dass sich im September nur noch Einzeltiere auf den Ver-
suchsflachen befanden. Im Oktober sorgte ein spater Larvenfall fir einen leichten
Anstieg der Abundanzen, signifikante Unterschiede zeigten sich allerdings nur zwi-
schen geschlossenen und offenen Kéafigen (p<0,01) im Sand.
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Abb. 3.3B. Mittlere Rekrutierung + Standardfehler von Cerastoderma in Rauber-Ausschluss-
Experimenten im Jahr 1997. Symbolisiert sind Unterschiede zwischen geschlossenen
K&figen und beiden Behandlungen mit Rduberzugang (Stern tGber der K&figsaule)
und Unterschiede zwischen geschlossenen Kafigen und offenen Kafigen (Stern in
Klammern). * = p<0,05; ** = p<0,01; *** = p<0,001
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Nach dem milden Winter kam es mit Ausnahme des Oktoberexperimentes im Schlick,
in allen Experimenten zu Predationseffekten (Abb.3.3C). Mit etwa 7000 Ind m-2 (Sand)
bzw. 30000 Ind m= (Schlick) wurden im Juni 1998 in den geschlossenen Kafigen die
hochsten Rekrutierungen aller Untersuchungsjahre erreicht. Dagegen betrugen die
Rekrutierungen auf den Kontrollflachen im Juni lediglich etwa 1000 Ind m=2 und
wurden bis zum Oktober auf <80 Ind m reduziert.

C Cerastoderma edule 1998
12000 Juni Sand 50000 | Juni Schlick
*okk 40000 | ***
9000
— 30000
6000 20000
* %%k * %%
3000 10000
0 0 e
o 8000 500 Auaust _
'E August Sand 400 ugus Schlick
N 4000 300
® *
© 200
C 2000 o — *
Fo 100 | ——1—
6000 500 :
Oktober Sand Oktober Schlick
400
4000 300
200
2000 ko
100
[ : 11 : ] T
Kéfig offener Kéfig kein Kéfig Kéfig offener K&fig kein Kéfig

Abb. 3.3C. Mittlere Rekrutierung + Standardfehler von Cerastoderma in Rauber-Ausschluss-
Experimenten im Jahr 1998. Symbolisiert sind Unterschiede zwischen geschlossenen
Kéafigen und beiden Behandlungen mit Rauberzugang (Stern tber der K&figsaule)
und Unterschiede zwischen offenen Kafigen und Kontrollflachen (Stern zwischen
Saulen der offenen Kafige und Kontrollflachen). * = p<0,05; ** = p<0,01;
*** = p<0,001. Aus Grinden der Anschaulichkeit wurden unterschiedliche
Skalierungen gewahlt
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Wie bei Cerastoderma, konnten auch bei Macoma nach dem strengen Winter keine
Predationseffekte nachgewiesen werden (Abb. 3.4A). Die Rekrutierungen auf den
Kontrollflachen verringerten sich im Sand von 1500 Ind m2 im Juli auf etwa 350 im
Oktober, im Schlick von etwa 3600 Ind m2 im August auf 650 Ind m2 im Oktober.
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Abb. 3.4A. Mittlere Rekrutierung + Standardfehler von Macoma in Rauber-Ausschluss-
Experimenten im Jahr 1996. Weitere Erlduterungen siehe Abb. 3.3C
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Nach dem maBigen Winter wurde im August sowohl im Sand als auch im Schlick ein
Predationseffekt registriert (Abb. 3.4B). Im Sand waren die Rekrutierungen mit etwa
50 Ind m* das ganze Jahr Uber gering. Im Schlick verringerten sich die Rekrutierun-
gen dagegen von etwa 2600 Ind m2 im Juli auf 100 Ind m= im Oktober.
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Abb. 3.4B. Mittlere Rekrutierung + Standardfehler von Macoma in Rauber-Ausschluss-
Experimenten im Jahr 1997. Symbolisiert sind Unterschiede zwischen geschlossenen
Kafigen und beiden Behandlungen mit Rauberzugang (Stern Gber der Kéafigsaule),
Unterschiede zwischen geschlossenen Kafigen und offenen Kafigen (Stern in
Klammern) und Unterschiede zwischen offenen K&figen und Kontrollflachen (Stern
zwischen Saulen der offenen Kafige und Kontrollflachen). * = p<0,05; ** = p<0,01;
*** = p<0,001. Aus Grinden der Anschaulichkeit wurden unterschiedliche
Skalierungen gewahlt
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Nach dem milden Winter traten Predationseffekte im Juni im Sand und Schlick auf
(Abb. 3.4C). Zwischen Juni und Oktober reduzierten sich die Rekrutierungen auf den
Kontrollflachen von ewa 800 auf 100 Ind m? (Sand) bzw. von 2500 auf 400 Ind m
(Schlick). Wie bei Cerastoderma wurden im Juni 1998 in den geschlossenen Kafigen
die hochsten Rekrutierungen aller Untersuchungsjahre registriert (3600 Ind m=2 im
Sand bzw. 23000 Ind m= im Schlick).
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Abb. 3.4C. Mittlere Rekrutierung + Standardfehler von Macoma in Rauber-Ausschluss-
Experimenten im Jahr 1998. Weitere Erlduterungen siehe Abb. 3.4B
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Mlya rekrutierte nur im Schlick zahlreich genug, um eine Auswertung vornehmen zu
kénnen. Nach dem strengen Winter war die Rekrutierung im Oktober in den ge-
schlossenen Kafigen mehr als doppelt so hoch wie in den offenen Kafigen und auf
den Kontrollflachen (Abb. 3.5A). Allerdings bestand nur zwischen geschlossenen
und offenen Kafigen ein signifikanter Unterschied (Tukey’s HSD-Test, p<0,05). Auf
den Kontrollflachen reduzierte sich die Rekrutierung zwischen August und Oktober
von 677 Ind m2 auf 49 Ind m2,

Nach dem maBigen Winter wurde im August ein Predationseffekt festgestellt (Abb.
3.5B). Im September und Oktober waren dann keine Mya mehr vorhanden. Nach
dem milden Winter war nur im Juni ein Predationseffekt feststellbar (Abb. 3.5C). Im
August und Oktober befanden sich weniger als 20 Ind m? auf den Kontrollflachen.
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Abb. 3.5A. Mittlere Rekrutierung + Standardfehler von Mya in Rauber-Ausschluss-Experimenten
im Jahr 1996. Weitere Erlauterungen siehe Abb. 3.4B
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Abb. 3.5B. Mittlere Rekrutierung + Standardfehler von Mya in Rauber-Ausschluss-Experimenten

im Jahr 1997. Weitere Erlduterungen siehe Abb. 3.4B
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Zusammenfassend traten bei allen Arten Predationseffekte nach dem maBigen und
dem milden Winter, jedoch nicht nach dem strengen Winter auf (Tab. 3.2). AuBBer-
dem war bei allen Arten die Rekrutierung bis zum Oktober nach dem strengen Win-
ter hoher als bis zum Oktober nach den milderen Wintern (Abb. 3.6).
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Abb. 3.6. Mittlere Rekrutierung von Cerastoderma, Macoma (Mévenbergwatt + Gréningwatt)
und Mya (nur Groningwatt) im Konigshafen im Oktober der Jahre 1996 bis 1998.
Skalierung linke y-Achse fur Cerastoderma bzw. Macoma, rechte y-Achse far Mya
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Tabelle 3.2. Statistische Angaben (F- und P-Werte) zu den Rauber-Ausschluss-Experimenten
der Jahre 1996-1998. Zusatzlich ist angegeben, in welchen Experimenten
Predationseffekte auftraten (Rekrutierung innerhalb der Kafige war signifikant
hoher als in beiden Behandlungen mit Rauberzugang)

Cerastoderma Macoma Mya

Datum F P  Pred.- F P  Pred.- F P Pred.-
Effekt Effekt Effekt

7/96 Sand 0,41 0,668 nein 0,95 0,401 nein
8/96 Sand 1,90 0,175 nein| 24,48 0,000 nein
8/96 Schlick 1,13 0,341 nein| 10,66 0,000 nein | 0,01 0,988 nein
10/96 Sand 0,73 0,492 nein 3,78 0,040 nein
10/96 Schlick | 0,40 0,678 nein| 3,08 0,067 nein | 6,76 0,005 nein
7/97 Sand 10,59 0,000 ja 1,99 0,162 nein
7/97  Schlick 2,77 0,09 nein 2,28 0,127 nein | 2,77 0,086 nein
8/97 Sand 77,79 0,000 ja 11,03 0,000 ja
8/97 Schlick | 119,93 0,000 ja 17,17 0,000 ja |15,74 0,000 ja
9/97 Sand 0,76 0,48 nein| 3,13 0,065 nein

9/97 Schlick 1,00 0,385 nein| 11,71 0,000 nein - - nein
10/97 Sand 9,02 0,001 nein 0,22 0,801 nein
10/97 Schlick 1,63 0,219 nein 4,59 0,022 nein - - nein

6/98 Sand 82,89 0,000 ja 40,85 0,000 ja
6/98 Schlick [ 172,09 0,000 ja |115,44 0,000 ja |40,86 0,000 ja
8/98 Sand 36,04 0,000 ja 1,54 0,229 nein
8/98 Schlick 6,00 0,000 ja 11,05 0,000 nein | 4,44 0,025 nein
10/98 Sand 92,64 0,000 ja 0,51 0,605 nein
10/98 Schlick 0,07 0,929 nein 4,76 0,019 nein | 0,17 0,847 nein
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Kafigartefakte

Mit Hilfe von offenen Kafigen wird versucht, zwischen dem Effekt des Rauber-Aus-
schlusses und den Kafigartefakten zu unterscheiden. Keine oder nur geringe Unter-
schiede zwischen offenen Kafigen und Kontrollflachen deuten auf geringe Kafig-
artefakte hin. Bei Macoma gab es jedoch in allen Jahren einige Experimente, bei
denen die Rekrutierung in den offenen Kafigen signifikant geringer als auf den Kon-
trollflachen war (Abb. 3.4A, B, C). Das gleiche Phanomen trat bei Cerastoderma und
Mya im Jahr 1998 auf (Abb. 3.3C, 3.5C). Die geringere Rekrutierung in den offenen
Kafigen kdnnte auf héhere Predation zurlickzufihren sein. Generell befanden sich
innerhalb der offenen Kafige mehr Individuen von Carcinus der GréBe 5-30 mm
Carapaxbreite und Crangon der Lange 10-25 mm als auf den Kontrollflachen und in
den geschlossenen Kafigen (Tabelle 3.3). Vermutlich nutzten die Krebse die offenen
Kéafige als Schutz vor Feinden. Wahrend einiger Experimente kam es zu starkem
Larvenfall von Carcinus, sodass sich bis zu 65 Individuen einer GréBe von 2-5 mm
Carapaxbreite in einem geschlossenen Kafig befanden. Diese kleinen Carcinus er-
nahren sich jedoch anscheinend noch nicht von juvenilen Muscheln, denn es Be-
stand keine signifikante Korrelation (Spearman R, p>0,05) zwischen der Anzahl der
Muscheln und Carcinus <5 mm in den geschlossenen Kafigen.

Bei Macoma trat ein weiterer Kafigartefakt auf: Im August 1996 im Sand (Abb. 3.4A)
war die Rekrutierung auf den Kontrollflachen signifikant héher als in den geschlosse-
nen Kafigen. Vermutlich ist Macoma wahrend des Experimentes in das Untersuchungs-
gebiet eingewandert, konnte jedoch nicht in die geschlossenen Kafige gelangen.
Alternativ konnte der Unterschied auf erhdhte Mortalitat in den Kafigen zurtickzu-
flhren sein. Dies ist allerdings unwahrscheinlich, da in den Kafigen keine Mortalitats-
spuren in Form von leeren Schalen gefunden wurden.

Tabelle 3.3. Summe aller Carcinus (5 mm Carapaxbreite) und Crangon (10-25 mm Lange)
innerhalb geschlossener und offener Kafige sowie auf Kontrollflachen in den Kafigex-
perimenten in den Jahren 1996 bis 1998

Carcinus Crangon
Jahr Kafig  offener Kafig Kontrolle | Kafig offener Kafig Kontrolle
1996 7 27 4 12 39 0
1997 13 92 7 18 313 45
1998 14 87 10 16 118 1"
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Entwicklung der GroBenverteilung juveniler Muscheln

Bei Cerastoderma und Mya korrespondierte das Wachstum mit dem Auftreten der
Predationseffekte. Nach dem strengen Winter konnten keine Predationseffekte nach-
gewiesen werden und bei beiden Arten kam es zu einer kontinuierlichen Langenzu-
nahme der Schalen im Laufe des Sommers. Im Oktober 1996 dominierten innerhalb
der geschlossenen Kafige die Langenklassen 6-8 mm bei Cerastoderma (Abb. 3.7A)
und 4-6 mm bei Mya (Abb. 3.7B). Nach den beiden milderen Wintern (1997 und
1998) wurden dagegen Predationseffekte nachgewiesen und gleichzeitig erreichten
nur wenige Individuen eine Lange von mehr als 3 mm. Im Gegensatz dazu unter-
schieden sich die Langen-Haufigkeitsverteilungen von Macoma in den drei Untersu-
chungsjahren kaum (Abb. 3.7C). Im Oktober aller Jahre war die Langenverteilung
anndhernd normalverteilt und es dominierten die Ldngenklassen 2-5 mm.
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Abb. 3.7.  Langen-Haufigkeitsverteilung von Cerastoderma (A), Mya (B, S. 470.) und Macoma
(C, S. 47u.) innerhalb der geschlossenen Kafige im Kénigshafen (Mdvenbergwatt +
Groningwatt) in den Jahren 1996-1998
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Mya arenaria
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Diskussion

Predationseffekte oder Kafigartefakte?

Bei allen drei Muschelarten konnte nach dem strengen Winter 1995/96 kein signifi-
kanter Schutzeffekt der geschlossenen Kafige nachgewiesen werden, wahrend es
nach den beiden milderen Wintern zumindest in einigen Experimenten zu héherer
Rekrutierung in den geschlossenen Kafigen als auf den Flachen mit Rauberzugang
kam. Sind diese Ergebnisse ausschlieBlich auf verringerte epibenthische Predation
nach dem strengen Winter zurlckzufthren oder kénnen sie auch mit Kafigartefak-
ten erklart werden? Die Hauptartefakttypen werden getrennt diskutiert.

1. Artefakte durch veranderte Hydrodynamik und Larvenattraktion

Kafige manipulieren nicht nur die Rauber-Dichte, sondern sie kdnnten auch das Stro-
mungsregime und die Ansiedlung von Larven verandern (Reise 1985; Olafsson et al.
1994). So kdnnte verringerte Stromung in den Kéafigen z.B. das Sediment stabilisie-
ren oder die Nahrungsbedingungen verbessern und somit die Mortalitat verringern.
Zusatzlich kénnte die Ansiedlung von Muschellarven durch verringerte Stromung
oder Attraktivitat der Gaze erhdht werden. Aus zwei Grinden kann dieser Artefakt-
typ die unterschiedlichen Kafigeffekte nach strengen und milden Wintern nicht er-
klaren: Zum einen missten diese Artefakte sowohl bei geschlossenen als auch bei
offenen Kafigen auftreten. Ich bin aber nur bei solchen Experimenten von Predati-
onseffekten ausgegangen, bei denen die Rekrutierung in den geschlossenen Kafi-
gen signifikant héher war als auf Flachen mit offenen Kafigen und gleichzeitig auf
Flachen ohne Kafige. Zum anderen mussten Strémungsartefakte im Schlickwatt
weniger ausgepragt sein, weil die Stromung dort geringer und die Deposition héher
ist als im Sandwatt. Wenn die signifikant héheren Rekrutierungen innerhalb der ge-
schlossenen Kafige im Vergleich zu den Flachen mit Rauberzugang nur im Schlick-
watt aufgetreten waren, gabe es daher bei der Interpretation der Ergebnisse Anlass
zur Vorsicht. Tatsachlich trat die erhdhte Rekrutierung aber in allen Fallen entweder
in beiden Sedimenttypen auf oder nur im Sand (Tab. 3.2).

2. Multiple kompensatorische Artefakte

Da die Dichte der epibenthischen Rauber Carcinus und Crangon in den offenen Ka-
figen hoher als auf den Kontrollflachen war, kénnte es zu multiplen kompensatori-
schen Artefakten gekommen sein (Summerson & Peterson 1984; Olafsson et al. 1994).
Damit ist gemeint, dass es zunachst innerhalb der geschlossenen und offenen Kafige
zu einer erhéhten Muschelansiedlung kam, da die Larven von der Gaze angezogen
wurden. Im Anschluss kame es durch die Attraktivitat der offenen Kafige fir Rauber
dort zu erhdhter Predation und am Ende des Experimentes ldge nur scheinbar ein
Schutzeffekt der geschlossenen Kafige vor. Dieser Artefakttyp spielte aber wahrschein-
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lich nur eine unbedeutende Rolle. Muschellarven hatten auch nach dem strengen
Winter von der Kdfiggaze angezogen werden mussen. Jedoch war die Rekrutierung
nach dem strengen Winter innerhalb der Kafige in keinem Experiment héher als auf
den Kontrollflachen. Dieses Ergebnis lasst sich daher am ehesten mit geringerer Pre-
dation erklaren.

3. Migrationsartefakte

Der Transport juveniler Mya erfolgt in erster Linie passiv durch Erosion des Sedimen-
tes (Emerson & Grant 1991; Armonies 1996). Da es sich beim inneren Kénigshafen
um eine geschltzte Bucht handelt und wahrend der Experimente keine Stlirme auf-
traten, war der Einfluss von Migrationsartefakten bei Mya unwahrscheinlich. Im Ge-
gensatz dazu zeigen Cerastoderma und Macoma auch bedeutende aktive und damit
weniger windabhangige Wanderungsbewegungen (Gunther 1991; Armonies 1992,
1996, 1998). Bei Cerastoderma ist die aktive Drift nach Neu- und Vollmond beson-
ders ausgepragt, bei Macoma gibt es dagegen eine Driftperiodizitdt von 10 Tagen,
die nicht an die Mondphasen gekoppelt ist (Armonies 1992). Um den Einfluss der
Driftaktivitat von Cerastoderma zu minimieren und zu standardisieren, wurden die
Experimente jeweils nur zwischen Neu- und Vollmond durchgefihrt. Tatsachlich gab
es bei den Ergebnissen keine Hinweise auf bedeutende Migrationsartefakte von
Cerastoderma und Mya. Dagegen konnte der 10tagige Driftrhythmus von Macoma
bei der Durchfiihrung der Experimente nicht berilicksichtigt werden. Somit ist wahr-
scheinlich zumindest ein Teil der relativ haufig aufgetretenen Kafigartefakte bei Ma-
coma durch Migrationseffekte zu erklaren. Es kam daher bei Macoma vermutlich zu
einer Uberlagerung der Faktoren Predation und Migration. Beide Prozesse konnten
nicht eindeutig voneinander getrennt werden.

4. Artefakte héherer Ordnung

Peterson & Black (1994) wiesen auf eine mogliche Inkonstanz von Artefakten hin
und préagten dafiir den Begriff Artefakte hoherer Ordnung. Ubertragen auf meine
Experimente kénnten z.B. Migrationsartefakte nach dem strengen Winter geringer
gewesen sein als nach den milderen Wintern. Uber die Bedeutung von Artefakten
hoéherer Ordnung liegen jedoch keine Untersuchungen vor und es scheint fraglich,
ob sie das Potenzial besitzen, die deutlichen Unterschiede der Kafigexperimente nach
strengen und milden Wintern zu erklaren.

Zusammenfassend gibt es bei Cerastoderma und Mya keine Hinweise auf bedeuten-
de Kafigartefakte. Somit konnte die Hypothese verringerter epibenthischer Predati-
on nach strengen Wintern bestatigt werden. Bei Macoma war die Predation nach
strengen Wintern wahrscheinlich auch verringert, allerdings ist bei dieser Interpreta-
tion zu berticksichtigen, dass es vermutlich zu einer Uberlagerung von Migrations-
und Predationseffekten kam.



60 3. Epibenthische Predation

Bedeutung der Predation

Die hohe Bedeutung der epibenthischen Predation fir die Populationsdynamik von
Cerastoderma, Macoma und Mya lasst sich an der Abundanzdynamik und zum Teil
auch an der GroBenentwicklung ablesen. Nach dem strengen Winter kam es im
K&nigshafen zu verringerter Predation und gleichzeitig waren bei allen drei Muschel-
arten die Abundanzen am Ende des Jahres hoher als nach den milderen Wintern
(Abb. 3.6). Am deutlichsten wirkte sich die unterschiedliche Predation nach dem
strengen und den milderen Wintern bei Cerastoderma aus. Sowohl im Sand als auch
im Schlick traten nach beiden milderen Wintern solange Predationseffekte auf, bis
kaum noch Cerastoderma im Gebiet vorhanden waren (Abb. 3.3B, C). Nur bei verrin-
gerter Predation nach dem strengen Winter konnte Cerastoderma eine Lange von
3 mm Uberschreiten (Abb. 3.7A). Im August 1996 hatte Cerastoderma bereits eine
mittlere Ldnge von etwa 4 mm erreicht und die Mortalitdt zwischen August und
Oktober war gering. Dieses Ergebnis spricht fur die Existenz einer kritischen Grole,
die erreicht werden muss bevor die Muscheln vor Predation geschitzt sind (Jensen &
Jensen 1985; Reise 1985; Moller 1986).

Bei Macoma und Mya waren die Predationseffekte zwar weniger hdufig, waren im
Falle ihres Auftretens jedoch groB genug, um damit die Abundanzriickgange des
ganzen Jahres erklaren zu kénnen (Abb. 3.4B, C; 3.5B, C). Bei Mya konnte zudem
eine ahnlich unterschiedliche GréBenentwicklung wie bei Cerastoderma beobachtet
werden (Abb. 3.7B). Allerdings war bei Mya die Mortalitat zwischen August und
Oktober nach dem strengen Winter héher als bei Cerastoderma. Da die Rekrutierung
bei Mya im Oktober innerhalb der geschlossenen Kafige mehr als doppelt so hoch
war wie auf den Flachen mit Rauberzugang, kann ein spater Predationseffekt nicht
ausgeschlossen werden. Dies wiirde bedeuten, dass Mya im Gegensatz zu Cerasto-
derma nach dem strengen Winter die kritische GréBe nicht erreichte. Dies wirde
auch die geringere Rekrutierung von Mya im Vergleich zu Cerastoderma auf den
Kontrollflachen erklaren (Abb. 3.6).

Bei Macoma konnten keine EinflUsse unterschiedlicher Predation auf die Langenver-
teilung beobachtet werden (Abb. 3.7C) und die Rekrutierungsunterschiede zwischen
dem strengen und den milderen Wintern waren weniger stark ausgepragt als bei
Cerastoderma und Mya (Abb. 3.6). Dies kénnte darauf hindeuten, dass die Populati-
onsdynamik von Macoma zusatzlich zur Predation auch von anderen Faktoren maf3-
geblich reguliert wird. Eine relativ geringe interannuelle numerische Variabilitat von
Macoma wurde auch im niederlandischen Wattenmeer beobachtet (Beukema 1982;
Beukema et al. 1983) und wurde mit dem besonderen Wanderungsverhalten von
Macoma erklart (Armonies & Hellwig-Armonies 1992).
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Welche Rauber sind fiir das Predationsmuster verantwortlich?

Die wichtigsten Predatoren juveniler Muscheln des Wattenmeeres sind die dekapo-
den Krebse Carcinus und Crangon (z.B. Reise 1985, van der Veer et al. 1998) sowie
die Plattfische Pleuronectes und Platichthys (de Vlas 1979). Plattfische kommen in
der Sylt-Remg Bucht jedoch nur in geringen Mengen vor (Herrman et al. 1998) und
ich habe sie zu keiner Zeit an den Probestellen angetroffen. Deshalb gehe ich davon
aus, dass sie nicht fir das beobachtete Predationsmuster verantwortlich sind. Im
Gegensatz zu Plattfischen befanden sich gelegentlich Grundeln Pomatoschistus spp.
in den offenen Kafigen. Wahrend sich Grundeln an der schwedischen Westkiste
hauptsachlich von kleineren Krebsen ernahrten (Pihl 1985), konsumierten sie in der
Ostsee auch juvenile Macoma (Aarnio & Bonsdorff 1993). Die haufigsten epibenthi-
schen Predatoren an den Probestellen waren jedoch Crangon und Carcinus. Daher
werden sie fir einen bedeutenden Teil der Muschelpredation im Kénigshafen verant-
wortlich sein. Aufgrund von Darmanalysen oder direkten Beobachtungen ist bekannt,
dass beide Krebsarten sich sowohl von Cerastoderma als auch von Macoma und Mya
erndhren kdnnen (Scherer & Reise 1981; Pihl & Rosenberg 1984; Reise 1985; Jensen
& Jensen 1985; Matilla et al. 1990; van der Veer et al. 1998). Wahrend die Predation
von Crangon allerdings auf Muscheln kleiner 3 mm beschrankt ist (Pihl & Rosenberg
1984), kann Carcinus prinzipiell alle Muscheln konsumieren, die kleiner sind als 84%
der jeweiligen Carapaxbreite (Jensen & Jensen 1985). Beide Arten erscheinen nach
kalten Wintern spater auf den Wattflachen als nach milderen Wintern (Beukema
1991, 1992b). Wahrend die planktischen Larven der Muscheln und von Carcinus
nach dem maBigen und dem milden Winter etwa gleichzeitig in der Sylt-Remg Bucht
auftraten, kam es nach dem strengen Winter 1995/96 zu einer zeitlichen Entkopp-
lung von Rauber und Beute (Kapitel 2). Es ist daher wahrscheinlich, dass Carcinus
zumindest teilweise fir das beobachtete Predationsmuster verantwortlich ist. Auf-
grund der hohen Bedeutung von Crangon fiur die Populationsdynamik juveniler
Muscheln im niederlandischen Wattenmeer (Beukema 1991; Beukema et al. 1998;
van der Veer et al. 1998), ist zu vermuten, dass auch der Predationsdruck von
Crangon im Konigshafen nach dem strengen Winter geringer als nach den milderen
Wintern war.

Schlussfolgerung

Bei der Durchfihrung von Rauber-Ausschluss-Experimenten mit Hilfe von Kafigen
kann die Gefahr von Kafigartefakten nie vollstandig ausgeschlossen werden. Jedoch
konnte in dieser Untersuchung die Wahrscheinlichkeit des Zusammenwirkens von
Predationseffekten und Kafigartefakten verringert werden, indem (i) die Experimen-
te unter gleichen auBeren Bedingungen, aber in unterschiedlichen Jahren stattfan-
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den und indem (ii) der Migrationsrhythmus von Cerastoderma berlcksichtigt wurde.
In weiteren Kafigexperimenten misste allerdings auch versucht werden, den Migra-
tionsrhythmus von Macoma zu berticksichtigen, da es bei dieser Art zu Uberlagerun-
gen von Predations- und Migrationseffekten kam.

Bei den Arten Cerastoderma, Macoma und Mya traten signifikante Predationseffekte
nach den beiden milderen Wintern, aber nicht nach dem strengen Winter auf. Au-
Berdem war bei allen Arten die Rekrutierung bis zum Oktober nach dem strengen
Winter héher als nach den milderen Wintern. Die Ergebnisse der Experimente stit-
zen somit die Hypothese, dass hohe Muschelrekrutierungen nach strengen Wintern
von verringerter epibenthischer Predation verursacht werden.

Die Analyse der Kafigexperimente, der Rekrutierungen bis zum Oktober und der
Langen-Haufigkeitsverteilungen legen den Schluss nahe, dass die Populationsdyna-
mik von Cerastoderma und Mya sogar hauptsachlich durch epibenthische Predation
reguliert wird. Dagegen gibt es bei Macoma auch noch andere bedeutende Regula-
toren wie z.B. Migration. Die zeitliche Entkopplung im Auftreten von Carcinus und
Muscheln nach dem strengen Winter 1995/96 spricht fur die hohe Bedeutung der
Strandkrabbe als Rauber juveniler Muscheln. Offenbar hatte Cerastoderma beim
Auftreten von Carcinus nach dem strengen Winter bereits eine GroBe erreicht, die
vor Predation vor diesem Rauber schiitzte (Abb. 3.8). Weitere Untersuchungen sind
jedoch notwendig, um die relative Bedeutung von Carcinus, Crangon und evtl. Fi-
schen fur die hohen Muschelrekrutierungen nach strengen Wintern differenzieren
zu koénnen.

Nach
strengem

Winter e e @@@@

Nach S . -
mildem T

Winter

Abb. 3.8. Nach strengen Wintern kommt es zu einem verzogerten Auftreten von Carcinus, wah-
rend Cerastoderma kontinuierliches Wachstum im Laufe des Jahres zeigt. Nach milden
Wintern treten Carcinus und Cerastoderma annahernd zeitgleich auf. Epibenthische Pre-
dation verhindert, dass die Muscheln eine GroéBe von 3 mm Uberschreiten konnen
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4. Rekrutierung der Muscheln Cerastoderma
edule, Macoma balthica und Mya arenaria
nach einem strengen, einem maBigen und
einem milden Winter

Recruitment of the bivalves Cerastoderma edule,
Macoma balthica and Mya arenaria after a severe,
a moderate and a mild winter

Zusammenfassung Die Rekrutierung der Muscheln Cerastoderma edule,
Macoma balthica und Mya arenaria wurde nach dem strengen Winter 1995/96, dem
maBigen Winter 1996/97 und dem milden Winter 1997/98 groBraumig entlang ei-
nes etwa 20 km langen Kistenstreifens in der Sylt-Remg Bucht untersucht. Von
friheren Untersuchungen ist bekannt, dass es nach strengen Wintern bei diesen
Arten haufig zu auBergewodhnlich hohen Rekrutierungen kommt. Nach dem stren-
gen Winter 1995/96 kam es im Sommer jedoch nur bei Cerastoderma zu der erwar-
tet hohen Rekrutierung. Der zeitliche Verlauf der Rekrutierung war bei allen drei
Arten durch ein Rekrutierungsmaximum am Anfang der Saison und eine starke Ab-
nahme der Rekrutierung zum Ende des Jahres hin gepragt. Das Rekrutierungsmaxi-
mum zu Beginn der Saison war bei allen Arten nach dem milden Winter am héch-
sten. Die hohe Rekrutierung bis Ende des Sommers bei Cerastoderma wurde durch
verringerte Mortalitdt im Laufe der Saison verursacht. Dieses Ergebnis unterstreicht
die Bedeutung von "post-settlement processes” wie epibenthischer Predation fir
die Populationsdynamik benthischer Organismen. Mogliche Griinde fur die von fru-
heren Untersuchungen abweichend geringe Rekrutierung von Macoma und Mya
nach dem strengen Winter werden diskutiert.

Abstract Recruitment of the bivalves Cerastoderma edule, Macoma balthica and Mya
arenaria was studied after the severe winter of 1995/96, the moderate winter of
1996/97 and the mild winter of 1997/98 on a large scale (about 20 km of coastline) in the
Sylt-Remg Bight. Exceptionally high recruitment of these bivalves has previously been
frequently reported in the year after a severe winter. However, after the severe winter of
1995/96 the expected high recruitment in summer was only observed in Cerastoderma. The
temporal course of the recruitment was characterized in all three bivalves by a peak at the
beginning of the season and a subsequent strong decline until the end of the season. In all
three bivalves the recruitment peak at the beginning of the season was highest after the
mild winter. The high recruitment of Cerastoderma until the end of summer was brought
about by reduced mortality in the course of the season. These results highlight the im-
portance of post-settlement processes such as epibenthic predation as major regulators for
the population dynamics of benthic marine organisms. Possible causes for the unexpected
low recruitment of Macoma and Mya after the severe winter are discussed.
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Einleitung

Die Populationsdynamik der Muscheln Cerastoderma edule, Macoma balthica, Mya
arenaria und Mytilus edulis zeigt im Wattenmeer auffallige interannuelle Rekrutie-
rungsschwankungen (Beukema 1982, 1992a). Zumindest teilweise scheinen diese
Schwankungen mit der Strenge des vorangegangenen Winters im Zusammenhang
zu stehen. Wahrend der Fortpflanzungserfolg nach milden Wintern gegen Null ten-
dieren kann, wurden nach strengen Wintern oft Rekrutierungen in der GréBenord-
nung von 10* - 10° Ind m beobachtet (z.B. Smidt 1951; Reichert & Dorjes 1980;
Reise 1987a). Das Phanomen hoher Muschelrekrutierung nach strengen Wintern ist
dabei nicht auf das Wattenmeer beschrdnkt. An europaischen Kisten wurde bei
folgenden Arten von hoher Rekrutierung nach strengen Wintern berichtet: Bei Cerasto-
derma edule im Wattenmeer (Thamdrup 1935; Kreger 1940; Smidt 1951; Kristensen
1957; Reichert & Dérjes 1980; Jensen & Jensen 1985; Reise 1987a; Obert & Michae-
lis 1991; Beukema 1982, 1992a), an der schwedischen Westklste (Méller &
Rosenberg 1983) und der britischen Kiste (Hancock 1973; Yankson 1986); bei Ma-
coma balthica im Wattenmeer (Smidt 1951; Kuhl 1955; Reichert & Dorjes 1980;
Jensen & Jensen 1985; Reise 1987a; Obert & Michaelis 1991; Beukema 1982, 1992a);
bei Mya arenaria im Wattenmeer (Smidt 1951; Kuhl 1955; Madsen 1982; Jensen &
Jensen 1985; Reise 1987a; Obert & Michaelis 1991; Beukema 1982; 1992a) und an
der schwedischen Westkuste (Méller 1986); bei Mytilus edulis im Wattenmeer (Bahr
1950; Obert & Michaelis 1991) und an der britischen Kuste (Savage 1956; Dijkema
1992; Young et al. 1996).

Die Rekrutierung von Cerastoderma, Macoma und Mya wurde nach dem strengen
(1995/96), dem maBigen (1996/97) und dem milden (1997/98) Winter in der Sylt-
Rama Bucht untersucht. Zusatzlich standen Rekrutierungsdaten aus einem weiteren
Jahr nach einem milden Winter zur Verfligung (Strasser 1996). Zunachst wird in
diesem Kapitel der Frage nachgegangen, ob das Phdnomen hoher Muschelrekrutie-
rungen nach strengen Wintern allgemein giltigen Charakter hat. In diesem Fall mUsste
die Rekrutierung im Sommer 1996 bei allen Arten hoher ausgefallen sein als in den
drei Jahren nach milderen Wintern.

Desweiteren soll die Frage untersucht werden, welche Ursachen die hohe Rekrutie-
rung nach strengen Wintern hat. Die Abundanzen juveniler Muscheln erreichen nor-
malerweise einen Spitzenwert kurz nach der Hauptansiedlungszeit am Anfang der
Saison und fallen dann in den Folgemonaten ab (siehe van der Veer et al. 1998). In
einer friheren Untersuchung im Kénigshafen zeigte sich, dass die Hauptansiedlung
der Larven innerhalb einer einzigen Periode von etwa zwei Wochen Dauer erfolgte
und spatere Ansiedlungen quantitativ bedeutungslos blieben (Armonies 1996). Au-
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Bergewdhnlich hohe Muschelrekrutierung bis zum Ende eines Jahres kann ihre Ursa-
che einerseits in auBergewohnlich hoher Rekrutierung am Anfang der Saison haben.
Dies ware ein Hinweis auf die hohe Bedeutung von “pre-settlement processes” wie
erhohter Eiproduktion (Beukema 1992a). Andererseits kann hohe Rekrutierung bis
zum Ende des Jahres aber auch von relativ niedriger Mortalitat im Laufe der Saison
verursacht werden. Dies wirde die hohe Bedeutung von “post-settlement proces-
ses” wie epibenthischer Predation (Reise 1985) unterstreichen.

In Kapitel 2 wurde gezeigt, dass die Larvenabundanzen von Cerastoderma, Macoma
und Mya am Lister Fahranleger nach dem strengen Winter nicht erhdht waren. In
Kapitel 3 wurde dargestellt, dass epibenthische Predation im Kd&nigshafen, einem
Teilgebiet der Sylt-Ramg Bucht, nach dem strengen Winter vermindert war. Wenn
diese Ergebnisse reprasentativ fir die gesamte Wattenmeerbucht sind, misste hohe
Rekrutierung nach dem strengen Winter durch verringerte Mortalitat im Laufe der
Saison verursacht worden sein. Zur Ermittlung der Muschelrekrutierung im Sommer
wurde eine groBraumige Kartierung entlang eines etwa 20 km langen Kustenstrei-
fens im westlichen Teil der Sylt-Remg Bucht durchgefuhrt. Zusatzlich wurde die sai-
sonale Dynamik der Rekrutierung auf gleichem Mal3stab, aber mit einer geringeren
Zahl von Probestellen durch mehrmalige Beprobungen untersucht.

Material & Methoden

Benthosprobenahme im Eulitoral
Sommerrekrutierung

FUr die Bestimmung der Rekrutierung von Cerastoderma, Macoma und Mya wurde
eine Kartierung aus dem Jahre 1995 (Strasser 1996) in den Jahren 1996 bis 1998
wiederholt. Entlang eines etwa 20 km langen Kistenstreifens ostlich der Inseln Sylt
und Rgmg wurden jedes Jahr einmalig 146 Probestellen mit Hilfe eines “global posi-
tioning system” (Garmin GPS 50) aufgesucht (Abb. 4.1). Die Probestellen wurden
1995 in einem stratifizierten Zufallsverfahren ausgewahlt (siehe Strasser 1996). Da-
bei lagen 22 Stellen Uber Normalnull (0,0 m), 46 Stellen zwischen 0,0 m und -0,5 m,
36 Stellen zwischen -0,5 m und -0,7 m und 42 Stellen unter -0,7 m. Die ungleiche
Zahl der Probestellen je Gezeitenniveau entspricht etwa den Flachenproportionen
der Sylt-Ramg Bucht. Etwa die Halfte der Probestellen befand sich im Sandwatt (Korn-
gréBenanteil der Fraktion <0,063 mm betrug 0-10%), die andere Halfte im Misch-
watt (KorngréBenanteil der Fraktion <0,063 mm betrug 10-50%,).
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In Abhangigkeit von den Wetterbedingungen nahm die Kartierung drei bis vier
Wochen in Anspruch. An jeder Stelle wurden finf oder sechs Stechrohrproben von
20 cm? (1995) bzw. 10 cm? (1996-1998) und 3 cm Tiefe zufallig im Umkreis von
etwa 9 m2 entnommen. Die Proben wurden in einem mit Hexamethylentetramin
gepufferten 5%igen Formalin-Meerwassergemisch konserviert. Die juvenilen Mu-
scheln wurden mit einem Rotations-Dekantierverfahren (Armonies & Hellwig 1986)
vom Sediment getrennt und in einem Sieb von 500 um Maschenweite aufgefangen.
Unter einem Binokular mit 10facher VergréBerung wurden die Muscheln bestimmt,
quantifiziert und mit Hilfe eines Messokulars vermessen. Um eine gréoBtmogliche
Vergleichbarkeit der Ergebnisse zu erzielen, erfolgte der Beginn der Kartierung erst,
wenn der groBte Teil der Muscheln eine Lange von mindestens 0,8 mm erreicht
hatte. Dementsprechend fiel die Kartierungszeit in die Monate Juli/August 1995,
September/Oktober 1996, Juli/August 1997 und August 1998.

Saisonale Dynamik

FUr eine Analyse des zeitlichen Verlaufes der Rekrutierung in den Jahren 1996 bis
1998 wurden zehn Transekte im gleichen Untersuchungsgebiet eingerichtet (Linien
in Abb. 4.1). Jedes Transekt bestand aus je einer Probestelle in Ufernahe, im mittleren
Gezeitenbereich und in Nahe der Niedrigwasserlinie. Je Probestelle wurden vier Un-
terproben entnommen. Die Transektbeprobung erfolgte vier oder funf Mal pro Jahr
in etwa funfwdchigem Abstand. Im Mai 1996 wurden nur 24 der 30 Stellen beprobt.
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Deutsche

Abb. 4.1.  Lage der Kartierungsprobestellen (x, n = 146), der eulitoralen Transekte (diinne
gerade Linien, n = 10) und der sublitoralen Transekte (dicke gerade Linien, n = 4)
vor den Ostkisten von Remg und Sylt. Das Eulitoral ist durch Schattierung, die
5 m Isolinie durch unterbrochene Linien gekennzeichnet
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Im Laufe eines Jahres nimmt die Dichte der Muscheln ab und die Eingrabtiefe erhoht
sich. Dementsprechend wurde die Flache und die Tiefe der Unterproben vergroBert.
Im Mai und Juni 1996 betrug die beprobte Flache 5 cm2 * 1 cm Tiefe, im August
10 cm2 * 3 cm Tiefe. In den Jahren 1997 und 1998 betrug die beprobte Flache
10 cm2 * 1 cm Tiefe im April (1997), Mai (1997 und 1998) und Juni (1997) sowie
20 cm2 * 3 cm Tiefe im Juli (1998) und August (1997 und 1998). Die Behandlung der
Proben erfolgte wie oben beschrieben, aber die verwendete Siebweite betrug
125 um. Im September (1997) und Oktober (1996 und 1998) wurde eine Flache von
284 cm? * 10 cm Tiefe beprobt. Da die Muscheln zu diesem Zeitpunkt eine GréBe
von mindestens 1 mm erreicht hatten, wurde ein Sieb mit 1000 pm Maschenweite
verwendet. Zur Bestimmung der Wintermortalitat wurde im April 1997 zusatzlich
eine Flache von 434 cm2 * 10 cm Tiefe beprobt und ebenfalls Gber 1000 um gesiebt.
Durch die Zunahme der Probeflache im Laufe eines Jahres kénnte ein systematischer
Messfehler entstanden sein, wenn die Streuung um den Mittelwert mit der Probefla-
che korreliert. Der Variationskoeffizient (CV = Standardabweichung/Mittelwert) diente
als Streungsmal des Probenmittelwertes. Bei allen drei Muschelarten bestand keine
signifikante Korrelation (Spearman R, p>0,05) zwischen dem durchschnittlichen CV
des jeweiligen Probenmonats und der entsprechenden Probeflache. Ich gehe des-
halb davon aus, dass die Veranderung der Probefldche die Messgenauigkeit nicht
signifikant beinflusste.

Benthosprobenahme im Sublitoral

Juvenile Cerastoderma, Macoma und Mya wurden entlang von vier Transekten paral-
lel zum Hauptpriel Lister Ley im August/September der Jahre 1996 bis 1998 beprobt
(Abb. 4.1). In diesen Gebieten traten in einer friheren Untersuchung zum Teil hohe
Muschelabundanzen auf (Riesen & Reise 1982). Zwei Transekte bestanden aus finf
Probestellen und zwei aus zehn Probestellen. Die Wassertiefe betrug zwischen 2 und
6 m. Die Sedimente variierten von schlickig bis grobsandig. An jeder Stelle wurde mit
einem Kastengreifer eine Flache von 200 cm2 entnommen. Die Probetiefe betrug je
nach Sedimenttyp 6-25 cm. Da die Muscheln eine Mindestgré3e von 1 mm aufwie-
sen, wurde das Sediment durch ein Sieb mit 1000 pm Maschenweite gespilt. Der
Siebrest wurde in 5 %igem, mit Hexamethylentetramin gepuffertem Formalin kon-
serviert und die Muscheln im Labor von Hand aussortiert und gezahlt.

Statistische Analysen

Statistische Vergleiche der Rekrutierung in verschiedenen Jahren wurden mit Hilfe
der Varianzanalyse (ANOVA) durchgefthrt (Underwood 1997). Inhomogenitat der
Varianzen (getestet mit Bartlett’s Chi-Quadrat-Test) konnte in einigen Fallen nicht
beseitigt werden, wurde aber durch logarithmische Transformation abgemildert. Fir
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Post-Hoc Vergleiche wurde der Newman-Keuls-Test verwendet. Die statistischen Be-
rechnungen erfolgten mit dem Programm Statistica (StatSoft 1997).

Ergebnisse

Rekrutierung im Sommer

Im Eulitoral unterschied sich die Rekrutierung in der Sylt-Rgmg Bucht sowohl bei
Cerastoderma als auch bei Macoma und Mya signifikant zwischen den Jahren 1995
bis 1998 (ANOVA; F, =8,7; F,, = 25,5; F, = 33,3; df = 3, 580; p<0,001). Aller-
dings war die Rekrutierung nur bei Cerastoderma nach dem strengen Winter hoher
als nach den milderen Wintern (Abb. 4.2). Mit 838 Ind m war die Abundanz 1996
etwa doppelt so hoch wie 1998 (417 Ind m=?) und etwa 5 Mal hoéher als 1995
(164 Ind m2) und 1997 (145 Ind m). Dieser Unterschied war zwischen den Jahren

1996 und 1997 signifikant (Newman-Keuls-Test, p<0,001).
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Abb. 4.2. Mittlere Abundanz + Standardfehler juveniler Cerastoderma, Macoma und
Mpya >0,8 mm im Sommer der Jahre 1995 bis 1998
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Die Langen-Haufigkeitsverteilung zeigt fir Cerastoderma 1996 einen Peak in der
GroBenklasse 7-8 mm (Abb. 4.3). Die mittlere GroBe betrug 8,2 mm, die maximale
GroBe 12-13 mm. In den Jahren 1997 und 1998 war die haufigste GréBenklasse
1-2 mm. Die mittleren GréBen betrugen 1,8 mm bzw. 4,4 mm. Wahrend 1997 kein
Individuum gréBer als 6 mm wurde, erreichten 1998 23% der Cerastoderma
6-11 mm. Diese relativ groBen Individuen stammten Uberwiegend von drei Probe-
stellen mit >3000 Ind m=2.

Bei Macoma wurde nach dem strengen Winter die niedrigste Rekrutierung ermittelt
(161 Ind m2), wahrend die hdchste Rekrutierung (2125 Ind m2) nach dem maBigen
Winter 1996/97 auftrat (Abb. 4.2). Signifikante Unterschiede traten zwischen allen
Jahren auf (Newman-Keuls-Test, p<0,001), auBer zwischen 1996 und 1998. Die hau-
figste GroBenklasse der Jahre 1996-1998 war jeweils die Kategorie 1-2 mm (Abb.
4.3). Die mittlere GroBe betrug 2,9 mm (1996, 1998) bzw. 2,5 mm (1997).
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Abb. 4.3.  Langen-Haufigkeitsverteilung juveniler Muscheln im Sommer der Jahre 1996 bis 1998
(Cerastoderma und Macoma) bzw. 1995 bis 1998 (Mya)
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Bei Mya waren die Rekrutierungen nach dem strengen und maBigen Winter (64
bzw. 58 Ind m=2) niedriger als nach den beiden milden Wintern (1995: 247 Ind m??,
1998: 260 Ind m?2). Diese Unterschiede waren zwischen allen Jahren signifikant
(Newman-Keuls-Test, p<0,01), auBer zwischen 1996 und 1997. Wie bei Macoma
war auch bei Mya die haufigste GroBenklasse der Jahre 1996-1998 die Kategorie
1-2 mm (Abb. 4.3). Die mittlere GroBe betrug 2,0 mm (1995), 5,4 mm (1996),
2,1 mm (1997) und 2,9 mm (1998). Wahrend 1996 etwa 20% der Individuen eine
GroBe von 10-20 mm erreichten, betrug die maximale GréBe der anderen Jahre
8 mm.

Im Sublitoral kam es bei Cerastoderma nach dem strengen Winter mit 3600 Ind m
zu einer starken Rekrutierung (Abb. 4.4), wahrend bei Macoma und Mya lediglich
7 Ind m2 bzw. 95 Ind m* ermittelt wurden. Nach dem maBigen und dem milden
Winter blieb die Rekrutierung bei allen Arten <10 Ind m2. Sowohl bei Cerastoderma
als auch bei Mya war die Rekrutierung nach dem strengen Winter signifikant héher
(Newman-Keuls-Test, p<0,001) als nach den milderen Wintern.
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Abb. 4.4.  Mittlere Abundanz + Standardfehler juveniler Cerastoderma, Macoma und Mya von
jeweils 30 im Aug/Sept der Jahre 1996 bis 1998 beprobten sublitoralen Probestellen
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Saisonale Abundanzdynamik

Der zeitliche Verlauf der Rekrutierung war charakterisiert durch ein Rekrutierungs-
maximum zu Beginn der Saison und eine starke Abnahme der Rekrutierung zum
Ende des Jahres hin (Abb. 4.5). Je milder der Winter war, desto friiher wurde das
Rekrutierungsmaximum eines Jahres erreicht. So trat z.B. bei Macoma das Maximum
nach dem maBigen und dem milden Winter schon im Mai auf, wahrend es nach dem
strengen Winter erst im Juni erreicht wurde. Bei Cerastoderma und Mya fiel das
Maximum nach dem milden Winter in den Mai, nach dem maBigen Winter in den
Juni und nach dem strengen Winter in den August. Sowohl die Hohe der Rekrutie-
rungsmaxima als auch die Abnahmerate im Laufe des Jahres variierte zwischen den
Jahren und den Arten. Das Rekrutierungsmaximum am Anfang der Saison war bei
keiner Art nach dem strengen Winter am héchsten, sondern nach dem milden Win-
ter 1997/98 (Abb. 4.5). Es bestand kein Zusammenhang zwischen der Rekrutierung
zu Beginn der Saison und der Rekrutierung bis zum Ende eines Jahres. Bei Cerasto-
derma z.B. wurde das héchste Rekrutierungsmaximum zwar nach dem milden Win-
ter erreicht (6800 Ind m™), die héchste Rekrutierung am Ende des Jahres jedoch nach
dem strengen Winter (900 Ind m2). Den maBigen Winter 1996/97 Uberlebten aller-
dings lediglich 6% der Juvenilen (56 Ind m2). Nach dem maBigen Winter waren
sowohl| das Rekrutierungsmaximum zu Beginn der Saison als auch die Rekrutierung
bis zum Ende des Jahres am niedrigsten von allen Untersuchungsjahren.

Bei Macoma waren die Rekrutierungsmaxima zu Beginn der Saison nach dem maBi-
gen und dem milden Winter etwa gleich hoch (11000 bzw. 12000 Ind m?) und
damit etwa 4 Mal héher als nach dem strengen Winter (3000 Ind m). In allen Jahren
reduzierte sich die Rekrutierung zum Ende des Jahres allerdings auf <100 Ind m2. Die
Rekrutierungsmaxima von Mya waren nach dem strengen Winter (1100 Ind m) und
nach dem milden Winter (1200 Ind m2) hoéher als nach dem maBigen Winter
(400 Ind m). Wie bei Macoma war die Rekrutierung am Jahresende relativ gering.
Nach dem strengen und dem maBigen Winter betrug sie <50 Ind m?, nach dem
milden Winter 133 Ind m=.
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Abb. 4.5.
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Saisonale Abundanzdynamik (Mittelwert + Standardfehler) juveniler Cerastoderma,
Macoma und Mya von 30 Probestellen der Sylt-Remg Bucht in den Jahren 1996-
1998. Zum Vergleich kennzeichnen die schattierten Balken den Zeitraum der Som-

merkartierung mit 146 Probestellen und die Hohe der dabei ermittelten Rekrutierung
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Diskussion

Unterschiedliche Rekrutierung im Sommer nach dem
strengen Winter

Der Rekrutierungserfolg der Muscheln im Sommer nach dem strengen Winter 1995/96
unterschied sich fir die einzelnen Arten. Bei Cerastoderma kam es zu der erwartet
hohen Rekrutierung, bei Macoma und Mya dagegen nicht. Dieses Muster war im
Sublitoral noch ausgepragter als im Eulitoral. Aus zwei Grinden ist wahrscheinlich,
dass die Ergebnisse das Rekrutierungsmuster der drei Muschelarten in der Sylt-Remg
Bucht korrekt beschreiben. (i) Die Probestellen waren groBraumig Uber einen etwa
20 km langen Kdistenstreifen verteilt und es wurden sowohl die vorherrschenden
Sedimenttypen als auch verschiedene Gezeitenniveaus berlcksichtigt. Dadurch wur-
den Fehler vermieden, die entstehen, wenn lokale Ergebnisse auf groBere MaBstabe
Ubertragen werden. (i) Die verwendete Kartierungsstrategie, in der zuféllig ausge-
wahlte Stellen in den Folgejahren erneut aufgesucht werden, ist besonders gut ge-
eignet, um jahrliche Abundanzschwankungen von benthischen Meeresorganismen
zu ermitteln (van der Meer 1997). Ein Nachteil der groBraumigen Kartierung ist aller-
dings der lange Zeitraum (3-4 Wochen) der benétigt wurde, um alle Probestellen
aufzusuchen. Da die Muschelabundanzen im Laufe eines Jahres normalerweise stark
abnehmen (van der Veer et al. 1998), kann die Vergleichbarkeit von zeitlich weit
auseinanderliegenden Proben in Frage gestellt werden. Ein Vergleich zwischen den
Ergebnissen der Kartierung und dem saisonalen Verlauf der Rekrutierung bestatigte
jedoch die Richtigkeit der Kartierungsergebnisse. Fur die Untersuchung des saisona-
len Verlaufes der Rekrutierung wurden 30 Probestellen im gleichen Untersuchungs-
gebiet innerhalb von 5 Tagen aufgesucht. Bei allen Arten und in jedem Jahr stimm-
ten die Kartierungsergebnisse des Sommers mit dem Rekrutierungsverlauf des ganzen
Jahres Uberein (Abb. 4.5).

Hypothesen zur Erkldarung hoher Muschelrekrutierungen
nach strengen Wintern

Sowohl Cerastoderma als auch Macoma produzieren nach strengen Wintern mehr
Eier als nach milderen Wintern (Honkoop & van der Meer 1997, 1998; Beukema et
al. 1998). Wenn dieser "pre-settlement” Faktor entscheidend fir hohe Rekrutierun-
gen von Muscheln nach strengen Wintern ware, misste die erhéhte Eizahl zu erhéh-
ter Larvenanlieferung, zu erhdhter Ansiedlung und zu erhohter Rekrutierung am
Anfang der Saison fuhren. Meine Ergebnisse geben jedoch keinen Hinweis auf er-
hohte Rekrutierung am Anfang der Saison nach dem strengen Winter, denn bei allen
drei Arten wurde das hdchste Rekrutierungsmaximum im Frihjahr nach dem milden
Winter erreicht (Abb. 4.5). Bei Cerastoderma - der einzigen Art mit hoher Sommerre-
krutierung nach dem strengen Winter - war das Rekrutierungsmaximum am Anfang
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der Saison nach dem strengen Winter sogar um 50% niedriger als nach dem milden
Winter. Da die Mortalitdtsrate juveniler Muscheln kurz nach der Ansiedlung beson-
ders hoch ist (siehe van der Veer et al. 1998 und dort zitierte Literatur), kénnen
Rekrutierungsmaxima verschiedener Jahre nur dann miteinander verglichen werden,
wenn der Zeitraum zwischen der Hauptansiedlung und der erfolgten Probenahme
ungefahr gleich lang ist. In einer friiheren Untersuchung im Kénigshafen erfolgte die
Hauptansiedlung von Cerastoderma, Macoma und Mya innerhalb eines Zeitraumes
von zwei Wochen, wahrend spatere Ansiedlungen quantitativ bedeutungslos blie-
ben (Armonies 1996). Es kann davon ausgegangen werden, dass es auch in den
Jahren 1996 und 1998 zu solch einer Hauptansiedlungsphase kam, da in beiden
Jahren die hochsten Larvenpeaks am Anfang der Saison beobachtet wurden (siehe
Abb. 2.4D-F in Kapitel 2). Im Jahre 1996 betrug die zeitliche Differenz zwischen dem
Hauptlarvenpeak im Plankton (1.7.1996, siehe Kapitel 2) und der Benthosprobenah-
me (3.-8.8.1996) etwa 5 Wochen. Im Jahr 1998 betrug die Differenz dagegen etwa
3,5 Wochen (Larvenpeak am 5.5.1996, Benthosprobenahme 27.-30.5.1996). Da die
Mortalitatsrate zwischen August und Oktober 1996 nur etwa 10% pro Woche be-
trug, ist der Vergleich der Rekrutierungsmaxima der Jahre 1996 und 1998 gerecht-
fertigt. Im Gegensatz dazu kam es 1997 zu mehreren Larvenpeaks im Laufe des
Sommers, sodass es in diesem Jahr vermutlich auch zu mehreren Ansiedlungsphasen
kam und das Rekrutierungsmaximum am Anfang der Saison nicht mit den anderen
beiden Jahren verglichen werden sollte.

Zusammenfassend zeigt das relativ geringe Rekrutierungsmaximum am Anfang der
Saison 1996, dass die hohe Rekrutierung bis zum Ende der Saison nicht durch "pre-
settlement processes” wie erhdhte Eiproduktion oder verringerte Larvenmortalitat
nach strengen Wintern erklart werden kann. Dieses Ergebnis bestatigt die auf den
Larvenabundanzen basierende Schlussfolgerung aus Kapitel 2. Zu dem gleichen Er-
gebnis kamen Honkoop et al. (1998) flir Macoma im niederlandischen Wattenmeer.

Die hohe Rekrutierung von Cerastoderma im Sommer und Herbst nach dem stren-
gen Winter wurde durch verringerte Mortalitat im Laufe des Jahres verursacht (Abb.
4.5) und unterstreicht damit die gro3e Bedeutung von "post-settlement processes”
fur die Populationsstruktur mariner Organismen mit pelagischen Larven (Olafsson et
al. 1994). Die verringerte Mortalitat kann in erster Linie mit geringerer epibenthi-
scher Predation nach dem strengen Winter erklart werden (siehe Kapitel 3), andere
Faktoren kénnen aber nicht vollstandig ausgeschlossen werden. Alternativ kénnte
verringerte Nahrungs- und Raumkonkurrenz zu geringerer Mortalitat gefthrt haben,
da kalteempfindliche Organismen in strengen Wintern haufig starke Verluste erlei-
den (Mdller & Rosenberg 1983). Tatsachlich fuhrte der strenge Winter 1995/96 zu
erheblich geringeren Dichten von adulten Cerastoderma, Mytilus (Strasser et al. 2000)
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und Lanice conchilega (Kapitel 6). Allerdings traf diese Situation an den meisten
Stellen auch auf das Jahr 1997 zu. Zwar kam es bei Cerastoderma zu einer starken
Rekrutierung nach dem strengen Winter, doch der maBige Winter 1996/97 dezi-
mierte diesen Jahrgang wieder erheblich (siehe auch Kapitel 5). Bei Lanice erfolgte
eine starke Rekrutierung dagegen erst im Jahr 1998 (Kapitel 6). Obwohl die Dichten
potenzieller Konkurrenten demnach auch im Jahr 1997 relativ gering waren, schlug
die Rekrutierung fast vollstandig fehl (Abb. 4.5). Es ist daher unwahrscheinlich, dass
verringerte Konkurrenz einen bedeutenden Beitrag zur hohen Rekrutierung von
Cerastoderma nach dem strengen Winter 1995/96 geleistet hat.

Warum kam es nach dem strengen Winter zu hoher Rekrutierung bei Cerastoderma,
aber nicht bei Macoma und Mya? Der unterschiedliche Rekrutierungserfolg der drei
Muscheln nach dem strengen Winter 1995/96 war Uberraschend, denn er steht im
Widerspruch zu friheren Untersuchungen im Wattenmeer, in denen die Rekrutie-
rung verschiedener Muschelarten nach strengen Wintern beschrieben wurde. Nach
dem Winter 1941/42 kam es sowohl| bei Cerastoderma als auch bei Macoma und
Mya zu auBergewodhnlich hoher Rekrutierung im danischen Wattenmeer (Smidt 1951).
Ahnliche Ergebnisse wurden nach dem Winter 1978/79 fur das deutsche und nieder-
landische Wattenmeer berichtet (Reichert & Dorjes 1980; Beukema 1982; Reise 1987a3;
Obert & Michaelis 1991). Ebenso zeigten die Arten Cerastoderma, Macoma, Mya
und Mytilus in einer Langzeitstudie im niederlandischen Wattenmeer Ubereinstim-
mend hohe Rekrutierungen nach strengen Wintern (Beukema 1992a).

Obwohl das Rekrutierungsmaximum der drei Arten am Anfang der Saison nach dem
strengen Winter die gleiche GréBenordnung aufwies (Cerastoderma 3500 Ind m??,
Macoma 3000 Ind m?, Mya 1000 Ind m2), zeigte nur Cerastoderma eine verringerte
Mortalitat im Sommer und infolgedessen eine hohe Rekrutierung bis zum Oktober
(Abb. 4.5). Im ersten Jahr kdnnen Cerastoderma, Macoma und Mya GréBen von
15 mm, 10 mm bzw. 20 mm erreichen (Beukema et al. 1993). Die Langenklassen
von Cerastoderma waren nach dem strengen Winter 1995/96 annahernd normalver-
teilt mit einem Maximum in der Langenklasse 7-8 mm (Abb. 4.3). Im Gegensatz dazu
zeichneten sich alle anderen Langen-Haufigkeitsdiagramme von Cerastoderma, Ma-
coma und Mya durch eine linksschiefe Verteilung aus, wobei die meisten Individuen
eine Lange von 3 mm nicht Uberschritten. Diese Ergebnisse stitzen die Hypothese,
dass Muscheln eine kritische GréBe Uberschreiten mussen, bevor sie vor epibenthi-
schen Predatoren geschitzt sind (Reise 1985; Moller 1986). Anscheinend gelang es
in allen Untersuchungsjahren nur Cerastoderma, und zwar im Jahr 1996, Uber diese
kritische GréBe im gesamten Untersuchungsgebiet hinauszuwachsen. Allerdings kann
es auch in Jahren mit relativ niedriger mittlerer Rekrutierung lokal zu hohen Abun-
danzen kommen. Dies war z.B. 1998 bei Cerastoderma der Fall. Wahrend die mitt-
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lere Rekrutierung an 146 Probestellen 60
417 Ind m? betrug, wurden an drei Pro-
bestellen zwischen 3000 und 8000 Ind
m-2 gezahlt. Die Langen-Haufigkeitsver-
teilung an diesen drei Stellen war wie
1996 annahernd normal verteilt (Abb. 20
4.6) bei einer mittleren GroéBe von 5,9

mm. Im Gegensatz dazu war die Lan-
gen-Haufigkeitsverteilung aller 146 Pro- O 3 5 7 © 1 mm
bestellen linksschief (Abb. 4.3) und die  Abb. 4.6.  Lingen-Haufigkeitsverteilung juve-
Muscheln wiesen lediglich eine mittle- ”milifr>g%€ét%%egzairinﬁdziuiiellggg
re GroBe von 2,9 mm auf. Da sich die

drei Probestellen im mittleren Eulitoral befanden, ist es unwahrscheinlich, dass bes-
sere Wachstumsbedingungen fur den GréBenunterschied verantwortlich waren. Viel-
mehr kam es an diesen Stellen vermutlich entweder zu ungewdhnlich geringer Pre-
dation oder besonders hoher Muschelanlieferung (Larven oder Juvenile), wodurch es
vielen Individuen gelang, die kritische GréBe zu Uberschreiten. Eine Hypothese fiir
die unterschiedliche Rekrutierung nach dem strengen Winter lautet daher, dass
Cerastoderma diese kritische GroBe durch eine relativ robuste Schale schneller er-
reichte als die diinnwandigen Macoma und Mya. Ein erhéhter Schutz durch eine
relativ robuste Schale kénnte auch fir Mytilus gelten, die ebenfalls eine hohe Rekru-
tierung nach dem strengen Winter zeigte (Hertlein pers. Mitt.). In Laborexperimen-
ten mit juvenilen Strandkrabben Carcinus maenas als Rauber und 2-6 mm groB3en
Cerastoderma und Macoma als Beute war allerdings Cerastoderma die bevorzugte
Wahl (Jensen & Jensen 1985). Weitere Experimente mit verschiedenen GréBenklas-
sen und weiteren Predatoren wie Garnelen Crangon crangon sind notwendig, um
die Hypothese zu testen.

1998
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Eine alternative Hypothese fir den unterschiedlichen Rekrutierungserfolg nach dem
strengen Winter ist artspezifische Anfalligkeit fUr passive Resuspension der juvenilen
Muscheln in die Wassersaule. Im August 1996 wehte der Wind fir diese Jahreszeit
N ungewohnlich haufig aus 6stlichen Richtungen
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(Abb. 4.7), wovon an 12 Tagen Windstarken >4
WNW oNo Beaufort erreicht wurden. Bei Ostwind sind die Ost-
kusten der Inseln Sylt und Remg - wo sich alle Pro-
o bestellen befanden - héherer Wellenenergie aus-
gesetzt. Diese Wellen wiihlen das Sediment auf und
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Abb. 4.7. Haufigkeit (in Stunden) verschiedener Windrich-

SSW 550 tungen auf Sylt im August 1996 nach Angaben der Wet-
S terstation List, Deutscher Wetterdienst
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kdnnten die im August noch kleinen Jungmuscheln erodiert und abtransportiert ha-
ben. Da Macoma und Mya deutlich anfélliger fUr passive Resuspension sind als Cerasto-
derma und Mytilus (Armonies 1996, Tabelle 3), kdnnte auch dieser Faktor die unter-
schiedliche Rekrutierung im Sommer und Herbst des Jahres 1996 erklaren. Wahrend
Cerstoderma und Mytilus im Untersuchungsgebiet verblieben und aufgrund vermin-
derter Predation hohe Dichten erreichten, wurden Macoma und Mya verstarkt in die
Wassersdule verfrachtet und erlitten entweder hohe Mortalitat oder wurden aus dem
Untersuchungsgebiet heraustransportiert.

Schlussfolgerung

Nach dem strengen Winter 1995/96 kam es zu der erwartet hohen Rekrutierung bei
Cerastoderma, jedoch nicht bei Macoma und Mya. Das Rekrutierungsmaximum am
Anfang der Saison war bei keiner Art nach dem strengen Winter am hdchsten, son-
dern nach dem milden Winter 1997/98. Daher konnte die Hypothese, dass erhdhte
Eiproduktion nach strengen Wintern das Phanomen erhéhter Rekrutierung nach stren-
gen Wintern erklart, nicht bestatigt werden. Die hohe Rekrutierung von Cerasto-
derma resultierte aus relativ geringer Mortalitat im Laufe des Sommers und unter-
streicht die hohe Bedeutung von "post-settlement processes” flr die Populationsdy-
namik von Cerastoderma. Wahrend die Analyse von Langen-Haufigkeitsverteilungen
verschiedener Jahre die Hypothese von verringerter epibenthischer Predation nach
strengen Wintern unterstltzt, wird der Faktor verringerter Raum- und Nahrungskon-
kurrenz als weniger bedeutend angesehen. Die Schlussfolgerungen Uber die Ursa-
chen der hohen Rekrutierung bei Cerastoderma stimmen mit den Ergebnissen aus
Kapitel 2 (Larvenangebot) und Kapitel 3 (Rauber-Ausschluss-Experimente) Uberein.

Der artspezifische Rekrutierungserfolg im Jahr 1996 zeigte, dass es nach strengen
Wintern nicht zwangslaufig bei allen Muschelarten zu auBergewdhnlich hoher Re-
krutierung kommen muss. Nach dem strengen Winter kam es aus ungeklarten Grin-
den bei Macoma und Mya zu hdherer Mortalitat als bei Cerastoderma. Dies kdnnte
seine Ursache in artspezifischer Anfalligkeit flr passive Verdriftung haben. AuBer-
dem schlage ich vor die Hypothese zu priifen, dass Macoma und Mya aufgrund einer
dinneren Schale generell eine bevorzugte Beute fur epibenthische Predatoren dar-
stellen.
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5. Mortalitat juveniler Cerastoderma edule
im Winter

Mortality of juvenile Cerastoderma edule in winter

Zusammenfassung Bei der kalteempfindlichen Herzmuschel Cerastoderma
edule kommt es in strengen Wintern regelmaBig zu Massensterben eulitoraler Teil-
populationen. Bei juvenilen Cerastoderma kann es jedoch auch in weniger strengen
Wintern lokal zu erheblichen Mortalitaten kommen. So war im milden Winter 1998/99
die Mortalitatsrate an den meisten Probestellen zwar gering, an einer Probestelle
fihrte wahrscheinlich Predation durch Vdgel jedoch zur Vernichtung der Jungmu-
scheln. Im maBigen Winter 1996/97 fuhrte vermutlich eine dreiwdchige Frostperi-
ode zu einer durchschnittlichen Mortalitat von 94%. Es wird deshalb postuliert, dass
die Etablierung eines Jahrganges von zwei kritischen Phasen bestimmt wird: Der
Rekrutierung im ersten Sommer und dem Uberleben des ersten Winters. Beide Pha-
sen tragen maBgeblich zum fleckenhaften Verbreitungsmuster von Cerastoderma
bei.

Abstract After severe winters the cold sensitive cockle Cerastoderma edule regularly
suffers mass extinctions in the intertidal zone. In addition, juvenile cockles may locally suffer
high mortalities also during less severe winters. For example during the mild winter of 1998/99
the mortality rate was low at most sampling stations but at one station the juveniles were
eliminated, most likely by bird predation. An average observed mortality rate of 94% after
the moderate winter of 1996/97 has probably been caused by a frost period of three weeks.
It is therefore suggested that the establishment of strong cockle year classes depends on
two critical phases: the recruitment in the first summer and the survival of the first winter.
Both phases contribute considerably to the patchy distribution pattern of Cerastoderma.



80 5. Mortalitat juveniler Cerastoderma edule im Winter

Einleitung

Die Herzmuschel Cerastoderma edule ist im Wattenmeer ein weit verbreiteter Be-
wohner des Eulitorals und des flachen Sublitorals. Als Filtrierer von Phytoplankton
und als Beute von Krebsen, Fischen und Vogeln ist Cerastoderma ein wichtiges
Verbindungsglied in der Nahrungskette des Okosystems Wattenmeer (Verwey 1981).
Die Populationsdynamik von Cerastoderma zeigt auffallige interannuelle Schwan-
kungen von Abundanz und Biomasse (Thamdrup 1935; Smidt 1951; Beukema 1979;
Beukema et al. 1983; Reise 1985). Zum einen werden diese Schwankungen mit stark
wechselhafter Rekrutierung im Sommerhalbjahr erklart (Beukema 1982, 1992a), zum
anderen mit hoher Mortalitat in strengen Wintern. Zu Massensterben von eulitoralen
Cerastoderma kam es z.B. im Winter 1928/29 (Blegvad 1929; Smidt 1944), im Win-
ter 1941/42 (Smidt 1944), im Winter 1946/47 (Smidt 1951; Kristensen 1957), im
Winter 1978/79 (Beukema 1979; Dorjes 1980; Figge et al. 1980; Reise 1985) und im
Winter 1995/96 (Strasser et al. eingereicht). Uberlebt eine Generation die kritische
Phase des ersten Sommers und kommt es nicht zu strengen Wintern, dominiert die-
ser Jahrgang haufig die Gesamtpopulation in den Folgejahren (Reise 1985).

Nach dem strengen Winter 1995/96 kam es in der Sylt-Remg Bucht zu hoher Rekru-
tierung von Cerastoderma mit einer mittleren Abundanz von 900 Ind m=2 im Oktober
(siehe Kapitel 4). Da der Winter 1996/97 nur maBig kalt ausfiel (siehe Kapitel 1),
rechnete ich mit geringer Wintermortalitat. Im April 1997 betrug die mittlere Abun-
danz jedoch nur noch 56 Ind m2. Eine ahnlich hohe Mortalitdt wurde nach einem
milden Winter auch im niederlandischen Wattenmeer beobachtet: Dort hatten nur
2% der juvenilen Cerastoderma den Winter 1990/91 Uberlebt, woflr es keine ein-
leuchtende Erklarung gab (Beukema 1993).

Welche Ursachen kénnen zum Sterben juveniler Cerastoderma im Winter fihren?

1) Als kalteempfindliche Art ist Cerastoderma durch Frostperioden gefahrdet
(siehe oben).

2) Auch Winterstirme kénnen zur Mortalitat beitragen (Hancock & Urquhart 1964).
Vor allem im Winter ist Auswaschung und passiver Transport mdglich,
da sich Cerastoderma bei niedrigen Temperaturen schlechter eingraben kann
(Kristensen 1957).

3) Unter den biotischen Faktoren ist Predation in Betracht zu ziehen. Wahrend in der
Sylt-Remg Bucht dekapode Krebse und Fische im Winter nur relativ geringe
Abundanzen aufweisen (Hermann et al. 1998), sind karnivore Vogel zahlreich
vertreten (Nehls et al. 1997; Nehls & Scheiffarth 1998).

4) Hohe Parasitierungsgrade mit Trematoden kénnen das Eingraben der Tiere
verhindern und so zu hohen Mortalitdten fihren (Lauckner 1984).
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Fur die Untersuchung der Ursachen des stark wechselhaften Rekrutierungserfolges
eulitoraler Muscheln wurden in dieser Arbeit bislang “pre- and post-settlement pro-
cesses” im Sommerhalbjahr betrachtet (Kapitel 2-4). In diesem Kapitel untersuche
ich die relative Bedeutung verschiedener "post-settlement processes” fur die Popu-
lationsdynamik juveniler Cerastoderma im Winterhalbjahr. Dazu wurde die Abun-
danzdynamik juveniler Cerastoderma an Stellen hoher Dichte (>1000 Ind m?2) im
milden Winter 1998/99 verfolgt. Wenn Frostperioden zu Mortalitat fihren, sollte es
zu einer abrupten Abnahme der Abundanzen lebender Cerastoderma kommen, wobei
die toten Muscheln als intakte Doppelschalen zunachst im Gebiet verbleiben. Stirme
wirden ebenfalls eine abrupte Abnahme lebender Cerastoderma bewirken, wobei
die fehlenden Individuen allerdings in andere Gebiete transportiert wiirden. Predati-
on und Parasitismus kénnten sowohl zu einem abrupten als auch allmahlichen Rick-
gang der Abundanzen fihren. Wahrend bei Mortalitat durch Parasitismus intakte
Schalen im Gebiet verbleiben wirden, kédnnte Predation zu FraBspuren in Form von
Schalenresten fihren. Zusatzlich zu diesen Beobachtungen wurde die Hypothese,
dass Abundanzriickgéange von Cerastoderma im Laufe eines Winters auf Predation
durch Vogel zurickzufihren sind, mit Hilfe von Ausschluss-Experimenten getestet.

Mit Hilfe der gewonnen Erkenntnisse Uber die Mortalitatsfaktoren im milden Winter
1998/99 werden dann RickschlUsse auf die Ursachen der Mortalitat im maBigen
Winter 1996/97 gezogen.

Material und Methoden

Beprobung juveniler Cerastoderma

Zur Untersuchung der Mortalitatsrate juveniler Cerastoderma im maBigen Winter
1996/97 wurden im Oktober 1996 und im April 1997 insgesamt 30 Stellen entlang
von zehn Transekten in der Sylt-Remg Bucht mit Hilfe eines “global positioning
system” (Garmin GPS 50) aufgesucht und beprobt (gerade Linien in Abb. 5.1). Jedes
Transekt bestand aus je einer Probestelle in Uferndhe, im mittleren Gezeitenbereich
und in Nahe der Niedrigwasserlinie. Von im Spulsaum befindlichen Anhaufungen
leerer Doppelschalen juveniler Cerastoderma wurden Stichproben zur GréBenbestim-
mung entnommen.

FUr eine detailliertere Untersuchung der Mortalitatsfaktoren juveniler Cerastoderma
im milden Winter 1998/99 wurden im Oktober/November 1998 vier Stellen mit Dich-
ten >1000 Ind m ausgewahlt. Drei Stellen lagen vor Remg, eine im Kdénigshafen
von Sylt (Abb. 5.1). Alle Stellen befanden sich zwischen 0,0 m und -0,5 m NN. Die
Abundanzdynamik der Herzmuscheln wurde an diesen vier Stellen etwa 14taglich
bis Ende April 1999 verfolgt.
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Abb. 5.1.  Lage der 30 Probestellen entlang von zehn Transekten (gerade Linien) im Winter
1996/97 und der vier Probestellen (1-4) im Winter 1998/99 in der Sylt-Remg Bucht.
Die schattierten Bereiche kennzeichnen das Eulitoral

In beiden Wintern wurden je Probestelle vier zufallig ausgewahlte Unterproben in
einem Umkreis von 100 m2 entnommen. Die beprobte Flache betrug in der Regel
284 cm?, im April 1997 dagegen 434 cm?2. Das Sediment wurde mindestens 3 cm tief
mit einer Handschaufel entnommen und im Freiland durch ein Sieb der Maschenwei-
te 1 mm gespult. Im Labor wurde der Siebrest in Schalen Uberfuhrt und die Herzmu-
scheln von Hand aussortiert, gezahlt und mit Hilfe von Millimeterpapier auf 1 mm
genau vermessen. Im Winter 1998/99 wurden auch leere Doppelschalen quantifi-
ziert sowie Schalen, bei denen nur eine Schalenhalfte zerbrochen war.

Vogel-Ausschluss-Experimente

Zur Untersuchung des Einflusses von Végeln auf die Mortalitat juveniler Herzmu-
scheln wurden zwischen November 1998 und April 1999 Vogel-Ausschluss-Experi-
mente durchgefihrt. Jedes Experiment bestand aus drei unterschiedlichen Behand-
lungen der Untersuchungsflache. In einer Behandlung wurde VVégeln der Zugang zur
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Untersuchungsflache verwehrt. Drahtgitter einer Flache von 1225 cm? (35 * 35 cm)
und einer Maschenweite von 5 mm wurden an den duB3eren Ecken mit Eisenhaken
etwa 3 cm horizontal Gber dem Wattboden installiert (Abb. 5.2A). In einer weiteren
Behandlung wurden die Eisenhaken ohne Gitter im Boden verankert, sodass Vogel
freien Zugang zur Untersuchungsflache hatten (Abb. 5.2B). Auf den Kontrollflachen
wurden weder Gitter noch Haken installiert. Es wurden sechs Experimente mit einer
Laufzeit von jeweils zwei bis vier Wochen durchgefihrt. Bei Ende der Experimente
wurden auf einer Flache von 284 cm? die Herzmuscheln wie oben beschrieben quan-
tifiziert. Im November und Dezember 1998 wurde je ein Experiment im Kénigshafen
durchgeflhrt, im Dezember 1998, Marz und April 1999 bei Havneby sowie im Marz
1999 bei Dsterby. Die Experimente wurden in der Regel mit sechs Parallelen durch-
gefthrt, im November 1998 nur mit vier Parallelen. Alle statistischen Berechnungen
wurden mit Hilfe der Varianzanalyse (ANOVA) durchgefiihrt, nachdem der Bartlett
Chi-Quadrat-Test in allen Fallen eine Homogenitat der Varianzen ergab (Underwood
1997). Fur Post-Hoc Vergleiche wurde der Newman-Keuls-Test verwendet. Die stati-
stischen Berechnungen erfolgten mit dem Programm Statistica (StatSoft 1997).

Abb. 5.2.  Vogel-Ausschluss-Experimente. A: Drahtgitter (35 * 35 cm, 5 mm Maschenweite),
mit Eisenhaken 3 cm Uber dem Boden installiert. B: Flachen mit Eisenhaken, aber
ohne Gitter

Ergebnisse

Mortalitdt von Cerastoderma im maBigen Winter 1996/97

Nach dem strengen Winter 1995/96 kam es zu einer starken Rekrutierung von Cerasto-
derma im Eulitoral der Sylt-Remg Bucht (siehe Kapitel 4). Im Oktober 1996 betrug
die mittlere Abundanz der 30 Probestellen 898 Ind m2 mit einem Maximalwert von
6550 Ind m?2. Die mittlere GréBe der Muscheln betrug 8,7 mm + SD 1,86 mm
(n = 3346). Bis Ende April 1997 reduzierte sich die mittlere Herzmuschelabundanz
auf 56 Ind m, was einer Mortalitatsrate von 94% entspricht. An fast allen Stellen
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wurden <100 Ind m? gefunden. Lediglich im unteren Eulitoral auf dem Leghdrn
befanden sich noch 1160 Ind m2. Jedoch war auch hier die Mortalitat relativ hoch
(82%). Im April 1997 befanden sich in den Spulsaumen vor Sylt und Rema gréBere
Mengen leerer intakter Doppelschalen juveniler Cerastoderma. Diese Schalen hatten
die gleiche GroBe (8,7 mm = SD 1,73 mm, n = 1087) wie die lebenden Muscheln im
Oktober 1996, sodass es sich hierbei wahrscheinlich um Individuen des Jahrgangs
1996 handelte, die vermutlich durch Frost oder Stirme getdtet wurden. Im maBigen
Winter 1996/97 erfolgte Eisbildung auf den Wattflachen der Sylt-Remg Bucht in
einer intensiven Kaltephase mit Uberwiegend 6stlichen Winden zwischen dem
21.12.1996 und dem 13.1.1997. Die Wassertemperatur sank in dieser Zeit bis auf
fast -3 °C ab (Abb. 5.3). Wahrend des Ubrigen Winters blieben die Wattflachen
eisfrei. Zwischen Oktober und April gab es zwei Stirme der Windstarke 9 Beaufort
(6.11.1996, 11.4.1997) und einen Sturm der Windstarke 10 Beaufort (29.10.1996).
Die Wassertemperatur betrug an diesen Tagen 7°C oder mehr.

12
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1998/99
[2]
=
[72]
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O
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Abb. 5.3, Wassertemperatur bei List im Winter 1996/97 und im Winter 1998/99

Abundanzverlauf juveniler Cerastoderma im milden Winter 1998/99

Im Herbst 1998 betrugen die Abundanzen von juvenilen Cerastoderma 4000-5000
Ind m-2 an den drei Beprobungsstellen vor Remg und etwa 1000 Ind m2 an der Stelle
im Konigshafen (Abb. 5.4). Vor Remg hatte Cerastoderma eine mittlere GréBe von
10,6 mm = SD 1,59 (n = 1604), im Koénigshafen von 12,3 mm = SD 2,05 mm (n =
115). Wahrend es im Kénigshafen, bei Havneby und bei @sterby zu einer signifikan-
ten Abnahme der Herzmuschelabundanzen zwischen November 1998 und April 1999
kam (t-test, p<0,001), unterschieden sich die Abundanzen bei Kirkeby nicht signifi-
kant voneinander (t-test, p=0,39). Im Kénigshafen kam es im Verlauf des Winters zu
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Abb. 5.4.  Mittlere Abundanz + Standardfehler lebender juveniler Cerastoderma und Schalen
mit einer zerbrochenen Halfte an vier Probestellen im Kénigshafen und vor Remg
zwischen Oktober 1998 und April 1999. Schattierte Bereiche kennzeichnen Frostperi-
oden. Zu beachten ist die unterschiedliche Skalierung
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einer kontinuierlichen Abnahme der Abundanzen, die zur vollstandigen Ausléschung
der Teilpopulation im April 1999 fihrte. Bei Havneby und @sterby nahmen die Abun-
danzen im Verlauf des Winters zwar um 40% und 55% ab, im April waren aber
immer noch etwa 3000 bzw. 2000 Ind m? vorhanden. Bei Kirkeby waren im April
1999 fast ebenso viele Cerastoderma vorhanden (3500 Ind m2 = 86%) wie im No-
vember 1998 (4050 Ind m?).

Die Abundanzen von Schalen mit einer zerbrochenen Schalenhalfte stiegen im
Koénigshafen zwischen November 1998 und Februar 1999 auf fast 400 Schalen m
an und blieben bis April 1999 konstant bei etwa 180 Schalen m™. Die drei Stellen vor
Rgmg wiesen in der Regel weniger als 100 zerbrochene Schalen m2auf. Die Abun-
danzen intakter, leerer Doppelschalen blieb bei allen vier Stellen meist unter 100
Schalen m™. In den Spulsdaumen von Sylt und Remg wurden keine auffalligen Men-
gen leerer Doppelschalen gefunden.

Im milden Winter 1998/99 fielen die Wassertemperaturen nicht unter 0 °C (Abb.
5.3). Dennoch kam es auf den Wattflachen zu lokaler Eisbildung wahrend zweier
Frostperioden vom 19.-25. November und 6.-12. Dezember (schattierte Bereiche Abb.
5.4). Unterhalb des Eises blieb aber stets eine ungefrorene Wasserschicht. Wahrend
der ersten Frostperiode war die Stelle bei Kirkeby eisbedeckt, wahrend der zweiten
Eisperiode die Stelle im Kénigshafen. Am 5. Februar 1999 kam es zu einem Sturm
der Windstarke 9 Beaufort. Die Wassertemperatur betrug zu diesem Zeitpunkt
2,4 °C. Weder der Sturm noch die Frostperioden beeinflussten den Abundanzverlauf
der juvenilen Cerastoderma (Abb. 5.4).

Predationseffekte im milden Winter 1998/99

Im November traten signifikante Unterschiede im Vogel-Ausschluss-Experiment im
Kdnigshafen auf (ANOVA; F = 20,36; df = 2, 9; p<0,001). Dieser Unterschied beruh-
te auf niedrigeren Herzmuschelabundanzen auf den Flachen mit Vogelzugang als
auf den Flachen wo V6gel ausgeschlossen waren (Newman-Keuls-Test, p<0,01) (Abb.
5.5). Mit 757 Ind m2waren auf den Kontrollflachen 28% weniger Cerastoderma
vorhanden als unter den Schutzgittern (1048 Ind m?). In finf weiteren Vogel-Aus-
schluss-Experimenten im Koénigshafen, bei Havneby und bei @sterby gab es keine
signifikanten Unterschiede (p>0,05) zwischen den Behandlungen.
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Abb. 5.5.  Mittlere Abundanz + Standardfehler von Cerastoderma in Vogel-Ausschluss-Experi-

menten im Kénigshafen, Havneby und @sterby. Die Experimentdauer betrug zwei bis
drei Wochen bei vier oder sechs Replikaten pro Behandlung. Gitter: Végel hatten
keinen Zugang zur Probeflache; Stangen und Kontrolle: Végel hatten Zugang zur
Probeflache. ** =p<0,01; *** = p<0,001
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Diskussion

Mortalitat im milden Winter 1998/99

Generell steigt die Uberlebensrate von Cerastoderma im Winter mit zunehmender
Temperatur (Beukema 1985). Daher war im milden Winter 1998/99 mit einer relativ
niedrigen Mortalitat zu rechnen. Die Uberlebensraten von 45% bis 86% in Remg
entsprechen im Wesentlichen den Uberlebensraten von ca. 25% bis 70% in ver-
gleichbar milden Wintern im niederlandischen Wattenmeer (Beukema 1985, Abb.
2a). Die Ausldschung der Teilpopulation im Kénigshafen zeigt allerdings, dass relativ
hohe Wintertemperaturen keine Gewahr fiir das Uberleben sind.

Eine Beeintrachtigung von Cerastoderma durch Parasiten (Lauckner 1971) kann aus-
geschlossen werden, da der Parasitierungsgrad gering war (Polte pers. Mitt.). Wah-
rend Eisbildung und Sturm auch keinen Einfluss auf die Abundanzdynamik von
Cerastoderma hatten, weisen das Rauber-Ausschluss-Experiment im November und
der relativ hohe Anteil an zerbrochenen Schalen daraufhin, dass die Herzmuscheln
im Koénigshafen wahrscheinlich von Végeln gefressen wurden. Da die adulten Strand-
krabben Carcinus maenas im Winter ins Sublitoral abwandern (Klein Breteler 1976b),
kdnnen sie nicht fur die zerbrochenen Schalen verantwortlich sein.

Die Form der Schalenreste mit intaktem Umbo und nur einer zerbrochenen Halfte ist
typisch fur FraBspuren des Austernfischers (Hancock & Urquhart 1965, Tafel 8). Zwar
fressen Austernfischer bevorzugt ein- und mehrjdhrige Cerastoderma (Drinnan 1957,
Hancock & Urquhart 1965; Brown & O'Connor 1974), bei Nahrungsknappheit kén-
nen sie ihr Spektrum aber auf Juvenile ausweiten (O’'Connor & Brown 1977). Da
Miesmuscheln im Kénigshafen nur entlang der Niedrigwasserlinie vorkommen und
mehrjahrige Cerastoderma selten waren, standen sie im mittleren und oberen Eulito-
ral als Nahrungsalternativen nicht zur Verfigung. Unter den karnivoren Végeln, die
im Konigshafen vorkommen, bricht nur der Austernfischer die Schale mit seinem
Schnabel auf, sodass eine intakte und eine zerbrochene Schalenhalfte zuriick bleibt.
Enten und Méwen verschlucken die Muscheln dagegen im Ganzen und zerbrechen
sie im Muskelmagen (Meire 1993). Ausgeschiedene Muschelfragmente wurden im
gesamten Winter zahlreich an der Probestelle im Kénigshafen angetroffen. Da ich
bei Niedrigwasser in der Nahe der Probestelle im Kénigshafen im gesamten Winter
kleinere Ansammlungen an Austernfischern, Brandenten und Silberm&wen beob-
achtete, sind sie vermutlich die Ursache der Wintermortalitat der juvenilen Cerasto-
derma. Eiderenten, die im Winter zahlreich im duBeren Kénigshafen anzutreffen sind
(Nehls et al. 1997), kdnnten zusatzlich bei Hochwasser im Kdénigshafen gefressen
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haben. Da Knutts erst Ende Marz vor Sylt Rast machten, kommen sie als Rauber in
den ersten Wintermonaten nicht in Frage.

Die vollstandige Vertilgung der Herzmuscheln ist Uberraschend, da Végel Muschel-
populationen normalerweise nur teilweise konsumieren (siehe Review von Meire 1993).
Dies kann mit dem sinkenden Nutzen/Kosten Verhaltnis bei geringer Nahrungsdichte
erklart werden. FUr Ringelganse konnte z.B. gezeigt werden, dass die Nahrungsauf-
nahme unprofitabel wird, sobald das Nahrungsangebot (Seegras) eine gewisse Dich-
teschwelle unterschreitet (Evans & Dugan 1984). Die Tiere nutzen dann entweder
ein anderes GroBenspektrum, andere Futterarten oder suchen andere Nahrungsge-
biete auf. Horwood & Goss-Custard (1977) geben fir Austernfischer eine profitable
Dichteschwelle von 50-100 einjahriger Cerastoderma pro m2 an. Allerdings zeigen
die ausgeschiedenen Muschelfragmente, dass Austernfischer nur fir einen Teil der
Predation im Koénigshafen verantwortlich waren. Moéglicherweise haben
Austernfischer nur bis zu einer bestimmten Dichteschwelle zu der Herzmuschelmor-
talitat beigetragen. Der Anteil der Schalen mit einer zerbrochenen Halfte stieg bis
Mitte Februar kontinuierlich an (Abb. 5.4). Zu diesem Zeitpunkt betrug die Abun-
danz der lebenden Cerastoderma noch 400 Ind m2. Danach kamen keine weiteren
Schalen mit einer zerbrochenen Halfte hinzu, obwohl die Abundanz der lebenden
Muscheln weiter abnahm. Die Vertilgung der restlichen Herzmuscheln kénnte dann
durch Fra3 von Brandenten und M&wen hervorgerufen worden sein. Im Gegensatz
zum Austernfischer sind diese Arten nicht auf Muscheln spezialisiert (Goethe 1983a,b;
Hulscher 1983). Durch ihr relativ breites Nahrungsspektrum wird ein unprofitabler
Nahrungsschwellenwert daher nicht durch eine einzige Futterart festgelegt. StoBen
die Vogel bei der Nahrungssuche auf juvenile Herzmuscheln, nehmen sie diese aber
vermutlich auch mit auf.

Es stellt sich die Frage, warum die Teilpopulation im Kénigshafen vollstandig vernich-
tet wurde, wahrend die dichteren Teilpopulationen vor Remg keine FraBBspuren auf-
wiesen. Eine héhere Konsumtion durch Vogel im Kénigshafen als in der Gbrigen Sylt-
Remg Bucht wurde auch von Scheiffarth & Nehls (1997) beobachtet. Sie erklarten
dieses Ergebnis (i) mit der geringen GréBe des Kénigshafens, (ii) dem groBen Anteil
an hoher liegenden Wattflachen, die langer trocken fallen und (iii) nahe gelegenen
Rastplatzen. Wahrend im Kénigshafen groBraumige Rastplatze bei der Insel Uthorn,
der Salzwiese im Groéning (Nehls & Tiedemannn 1993) und dem Lister Koog (Derned-
de 1992) vorhanden sind, fehlen vergleichbare Strukturen in Nahe der Probestellen
vor Remg. Fir Knutts ist zwar bekannt, dass sie mehrere 10 km? absuchen kénnen
und ihnen dadurch ein gutes Nahrungsgebiet kaum entgeht (Zwarts et al. 1992),
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allerdings lehnen sie Cerastoderma als Nahrung ab, solange Macoma balthica in
ausreichenden Mengen vorhanden ist (Zwarts & Blomert 1992). Tatsachlich war
Macoma in der Sylt-Remg Bucht zumindest im Herbst 1998 in ahnlich hohen Dich-
ten vorhanden wie Cerastoderma (siehe Kapitel 4).

Mortalitdt im maBigen Winter 1996/97

Wahrend im milden Winter 1998/99 die meisten Probestellen nur geringe Mortalitat
aufwiesen (<55%), betrug die durchschnittliche Mortalitatsrate im maBigen Winter
1996/97 94%. Lediglich eine Stelle wies noch eine hohe Abundanz von Gber 1000
Ind m2 auf. Jedoch war die Mortalitdt mit 82% auch an dieser Stelle relativ hoch.
Zwar wurde der Einfluss von Végeln in diesem Winter nicht speziell untersucht, den-
noch ist unwahrscheinlich, dass sie einen groBen Anteil an der hohen Mortalitat
hatten. Zum einen kénnen die groBen Mengen leerer, intakter Doppelschalen in den
Spulsaumen von Sylt und Ramg nicht durch Vogelpredation verursacht worden sein.
Zum anderen erlitt Cerastoderma entlang der gesamten Ostkste der Sylt-Rama Bucht
hohe Verluste. Die Untersuchungen aus dem milden Winter lassen jedoch vermuten,
dass Predation durch Vogel nur lokal und unter besonderen Gegebenheiten zu einer
hohen Mortalitat fihrt. Zwar wurde eine erhebliche groBrdumige Dezimierung von
Cerastoderma durch Winterpredation von Vdgeln 1991 im niederlandischen Wat-
tenmeer beobachtet (Beukema 1993). Jedoch war in diesem Jahr das Nahrungsan-
gebot dort infolge schlechter Rekrutierung und hoher Befischung auBBergewodhnlich
gering. Im Gegensatz dazu stand Cerastoderma im Herbst 1996 durch die hohe
Rekrutierung in groBen Mengen zur Verfligung, sodass Nahrungsmangel fiir die Vogel
ausgeschlossen werden kann.

Obwohl der Winter 1996/97 insgesamt nur mafBig kalt war, gab es doch eine inten-
sive Kaltephase mit Eisbildung auf den Wattflachen von Ende Dezember bis Mitte
Januar, in der die Wassertemperatur fast bis auf -3 °C absank (Abb. 5.3). Gleichzeitig
vorherrschende Ostwindlagen verstarkten den Kalteeinfluss auf die Muscheln, weil
ablandige Winde die Zeit der Wasserbedeckung in der Sylt-Rama Bucht verklrzen.
Da trockenliegende Cerastoderma in Experimenten bereits Temperaturen von
-1,8 °C nicht mehr tolerierten (Kristensen 1957), kann diese Kalteperiode durchaus
zum Tod der meisten Herzmuscheln gefiihrt haben, die dann im Laufe des Winters
an die Kiste gespult wurden. Die Stelle auf dem Leghérn, an der auch nach dem
Winter noch mehr als 1000 Ind m? vorhanden waren, zeichnete sich durch ihre
besondere Lage im unteren Eulitoral in einer Senke zwischen einer Miesmuschelbank
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und einer sandigen Erhéhung aus. Durch die Senke konnte mdglicherweise eine
ungefrorene Wasserschicht zwischen Eis und Boden bestehen bleiben, die ein voll-
standiges Einfrieren der Muscheln verhinderte. Eine kurze Frostperiode im Februar
1954 fuhrte auch im niederldndischen Wattenmeer zu groB3flachiger Mortalitat von
Cerastoderma (Kristensen 1957). Auch dort Uberlebte Cerastoderma an einigen we-
nigen Stellen.

Eine alternative Erklarungsmdglichkeit fur die hohen Wintermortalitdten und die
angespulten Schalen ist Ausspilung der Muscheln bei starken Stirmen (Kreger 1940;
Hancock & Urquhart 1964). Thamdrup (1935) beobachtete “Massenwanderungen”
von Cerastoderma, die im starken Gezeitenstrom Uber den Wattboden rollten. Bei
Wassertemperaturen von unter 2 °C kénnen sich freigelegte Cerastoderma nicht
mehr eingraben (Kristensen 1957) und sind daher anfallig flr passiven Transport.
Allerdings betrug die Wassertemperatur zur Zeit der Stirme (Windstarke 9-10 Beau-
fort) mehr als 7 °C und bei diesen Temperaturen graben sich die Muscheln bereits
innerhalb von 7-30 Minuten wieder ein (Kristensen 1957). AuBerdem fihrte im mil-
den Winter 1998/99 ein Sturm der Starke 9 Beaufort selbst bei einer Wassertempera-
tur von 2 °C nicht zur Verfrachtung der Muscheln. Es ist daher wenig wahrscheinlich,
dass die hohe Mortalitat von Cerastoderma in Winter 1996/97 durch Stiirme verur-
sacht wurde. Da die Muscheln im Herbst 1996 nur gering parasitiert waren (Polte
pers. Mitt.) scheidet dieser Mortalitdtsfaktor aus.
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Schlussfolgerung

Nach dem strengen Winter 1995/96 kam es in der Sylt-Remg Bucht groBflachig zu
einer starken Rekrutierung von Cerastoderma. Diese Generation wurde jedoch im
Winter 1996/97 vermutlich wahrend einer dreiwtchigen Kalteperiode an den mei-
sten Stellen stark dezimiert. Nur an wenigen geschitzten Stellen konnte Cerasto-
derma in groBeren Dichten Uberleben. Nach dem milden Winter 1997/98 kam es
dagegen nur an wenigen Stellen zu einer hohen Rekrutierung. Wahrend die Uberle-
bensrate dieser Rekruten im Winter 1998/99 an den meisten Stellen hoch war, fihr-
te wahrscheinlich starke Vogelpredation in einem der Untersuchungsgebiete zur Ver-
nichtung des Jahrganges.

Trotz des unterschiedlichen Verlaufes des ersten Lebensjahres wiesen die beiden Jahr-
gange nach dem ersten Winter eine dhnliche mosaikartige Besiedlungsstruktur auf:
Eine vorwiegend geringe Grunddichte mit vereinzelt eingestreuten Flecken mit
hoher Dichte. Die Etablierung eines Jahrganges von Cerastoderma wird daher maB-
geblich von zwei kritschen Phasen bestimmt: Dem Uberleben des ersten Sommers
und dem Uberleben des ersten Winters (Abb. 5.6).

Cerastoderma edule

w g
o

'@@,@ "

Ansiedlung E::’ @

Frahjahr Sommer Herbst Winter

Abb. 5.6.  Eine starke Herzmuschelgeneration kann sich entwickeln, wenn es ihr gelingt zwei
kritische Phasen nach der Ansiedlung der Larven zu lberstehen: 1) Im Sommer sind
die juvenilen Muscheln Beute von Krebsen und Fischen. 2) Im Winter sind sie anfallig
gegen Frost und kénnen Vogeln zum Opfer fallen
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6. Wiederbesiedlung eines eulitoralen Sandwatts
durch den Polychaeten Lanice conchilega nach
dem strengen Winter 1995/96

Recolonization of an intertidal sand flat by the polychate
Lanice conchilega after the severe winter of 1995/96

Zusammenfassung Die Wiederbesiedlung eines eulitoralen Sandwatts durch
den Polychaeten Lanice conchilega wurde im Oddewatt des Sylter Kénigshafens un-
tersucht, nachdem die eulitorale Teilpopulation durch den strengen Winter 1995/96
vernichtet wurde. Nach geringer Rekrutierung in den ersten beiden Jahren fihrte
eine starke Rekrutierung im dritten Jahr zu einer vollstandigen Erholung der Teilpo-
pulation mit ahnlicher Besiedlungsdichte und Verteilung wie vor dem strengen Win-
ter. Frihere Untersuchungen zeigten, dass sich die Larven von Lanice bevorzugt an
den Rohren von Adulten ansiedeln. Allerdings erfolgte auch in Gebieten ohne Adul-
te eine hohe Rekrutierung, sodass die fordernde Wirkung durch Adulte fir den Wie-
derbesiedlungsprozess von geringer Bedeutung war. Dagegen weist die Korrelation
von Larvenabundanzen und Rekrutierung auf die hohe Bedeutung des Larvenange-
botes fir die Populationsdynamik von Lanice hin. Vermutlich war die Metapopulati-
on von Lanice im Sylter Tidenbecken und im kistennahen Sublitoral in den ersten
Jahren nach dem strengen Winter zu klein, um gentgend Larven fur die Wiederbe-
siedlung des Eulitorals zu produzieren. Diese hohe Bedeutung eines " pre-settlement
process” fur die Populationsdynamik ist auf Weichbdden bislang eine Ausnahme.

Abstract The recolonization process of an intertidal sand flat by the polchaete Lanice
conchilega has been studied on a sand flat called Oddewatt in Kénigshafen Bay after the
intertidal population had been wiped out by the severe winter of 1995/96. Recruitment was
low in the first two years after the severe winter. Due to high recruitment, the subpopula-
tion fully recovered in the third year and reached a similar density and distribution pattern to
that which was observed before the severe winter. Previous studies had shown that Lanice
larvae settle preferentially at the tubes of adult conspecifics. However, the high recruitment
in 1998 was also observed in areas devoid of adults, indicating that settlement facilitation
by adult Lanice was of minor importance for the recolonization process. It can be assumed
instead that larval supply was of high importance for the population dynamics since the
recruitment pattern corresponded well with the larval abundance. Presumably, in the first
two years, the metapopulation in the Sylt-Remg tidal basin and in the coastal subtidal was
too small to release sufficient numbers of larvae to bring about a successful recolonization
of the intertidal zone. The high importance of a pre-settlement process is up till now an
exception in the population dynamics of soft sediment organisms.
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Einleitung

Der Baumchenréhrenwurm Lanice conchilega ist im Wattenmeer ein typischer Be-
wohner des Eulitorals und des flachen Sublitorals, wo er haufig in Flecken dichter
Besiedlung vorkommt (Ziegelmeier 1969). Lanice baut eine charakteristische Rohre,
die am oberen Ende eine Fransenkrone tragt und wenige Zentimeter aus dem Sedi-
ment herausragt. Bevor Lanice zum Bodenleben bergeht, wird eine etwa zweimo-
natige Larvalperiode im Plankton durchlebt (KeBler 1963; Heimler 1981). Nach vier
bis sechs Tagen baut sich die Larve eine Schleimroéhre, mit deren Hilfe sie in der
Wassersaule schwebt (Heimler 1981). Nach KeBler (1963) wird dieses Larvalstadium
Auléphora genannt.

Lanice gehoért ebenso wie die Herzmuschel Cerastoderma edule zu den kalteemp-
findlichen Arten des Wattenmeeres (Beukema 1990). Wahrend Lanice im Watten-
meer in einigen Jahren Abundanzen bis zu 1500 Ind m im Eulitoral (Wohlenberg
1937) und bis zu 10 000 Ind m* im Sublitoral (Ziegelmeier 1952) erreicht, kommt es
in strengen Wintern regelmaBig zur fast vollstandigen Vernichtung von Bestanden
im Eulitoral und teilweise sogar im Sublitoral: Im Winter 1962/63 im Eulitoral der
stdenglischen Kuste (Crisp 1964) und im Sublitoral der Deutschen Bucht (Ziegelmei-
er 1964); im Winter 1978/79 im Eulitoral des niederlandischen Wattenmeeres (Beu-
kema 1979) und im Sublitoral des Weser Astuars (Buhr 1981); im Winter 1995/96 im
Eulitoral des niedersachsischen Wattenmeeres (Glnther & Niesel 1999). Im nieder-
landischen Wattenmeer fuhrten alle Gberdurchschnittlich kalten Winter zum
kompletten Verschwinden eulitoraler Lanice (Beukema 1979). Dadurch zeigte Lanice
die héchste interannuelle Abundanzvariabilitdt unter den zehn haufigsten Arten des
Makrozoobenthos (Beukema et al. 1983).

Trotz der hohen Bedeutung der Wintermortalitat fir die Populationsdynamik von
Lanice wurde der Prozess der Wiederbesiedlung nach strengen Wintern bislang noch
nicht detailliert untersucht. Nach dem strengen Winter 1995/96 ergab sich die M6g-
lichkeit, das Wiederbesiedlungsmuster im Oddewatt des Kénigshafens zu verfolgen,
da fur dieses Gebiet eine Zustandsbeschreibung der Teilpopulation durch eine Kartie-
rung aus dem Jahre 1995 vorlag (Pieloth 1996).

Die Populationsstruktur benthischer Organismen scheint auf Weichbdden Gberwie-
gend von “post-settlement processes” wie epibenthischer Predation bestimmt zu
werden, wahrend "pre-settlement processes” wie Larvenverhalten oder Larvenan-
gebot nur ein geringer Stellenwert beigemessen wird (Olafsson et al. 1994). Dage-
gen ist an Felskisten die hohe Bedeutung des Larvenangebotes vielfach belegt (z.B.
Gaines & Roughgarden 1985; Bertness et al. 1992) und spielt besonders bei niedri-
ger Rekrutierung eine wichtige Rolle (Todd 1998). Da es nach strengen Wintern auch
bei Lanice oft zunadchst nur zu geringer Rekrutierung kommt (Buhr 1981; GUnther &
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Niesel 1999), untersuche ich in diesem Kapitel die Bedeutung von zwei " pre-settle-
ment processes”, die das Wiederbesiedlungsmuster von Lanice bestimmen kdnnten.
(1) Es wurde beobachtet, dass sich die Larven von Lanice bevorzugt an den Réhren
der adulten Wirmer ansiedeln (Carey 1987; Pieloth 1996; Heuers et al. 1998). Wenn
die Wiederbesiedlung in erster Linie von diesem "facilitation-process” gesteuert wird,
muUsste die Rekrutierung im ersten Jahr besonders gering ausfallen, da nach dem
strengen Winter samtliche Adult-Réhren im Eulitoral vernichtet waren und die aus
dem Sublitoral angelieferten Larven keine attraktiven Reize zur Ansiedlung fanden.
In den Folgejahren kame es zu einem allmahlichen Anstieg der Abundanzen. (2) Wie
bereits in Kapitel 2 fir die Muscheln untersucht, kénnte die Rekrutierung eine Funk-
tion des Larvenangebotes sein. Zur Untersuchung der Bedeutung des Larvenangebo-
tes fUr die Wiederbesiedlung wurden zusatzlich zur Benthoskartierung auch die Lar-
ven von Lanice in den drei Jahren nach dem strengen Winter 1995/96 quantifiziert.

Material & Methoden

Benthoskartierung

FUr die Untersuchung des raumlichen Ansiedlungsmusters von Lanice in den Jahren
1996 bis 1998 im Oddewatt des Kénigshafens wurde eine Kartierung aus dem Jahre
1995 (Pieloth 1996) wiederholt. Die Kartierungen erfolgten im Juli/August 1995,
September 1996, Oktober/November 1997 und November 1998. Fiir die Kartierun-
gen wurde das Oddewatt in ein Proberaster mit 206 Probestellen im Abstand von
etwa 50 m eingeteilt (Abb. 6.1). Die Halfte der Probestellen befand sich im oberen
Bereich des Eulitorals (oberhalb -0,5 m Normalnull), 28 % im mittleren Bereich
(-0,5 m bis-0,8 m), 12% im unteren Bereich (-0,8 m bis -1,0 m) und 10 % im flachen
Sublitoral (unterhalb -1,0 m). Die Probestellen des Sublitorals waren nur bei Ostwind-
lagen zugdnglich. An jeder Probestelle wurden die sichtbaren Fransenkronen der
Réhren von Lanice in zehn zuféllig verteilten Unterproben mit Hilfe eines Zahlrah-
mens von 0,0625 m2 gezahlt. Die Zahl der Fransenkronen je Unterprobe wurde mit
einem Korrekturfaktor multipliziert (Pieloth 1996). Die Korrekturfaktoren betrugen
0,5 fur <444 Kronen m2, 0,7 fur 444 - 1333 Kronen m? und 0,8 fir >1333 Kronen
m2. Der Mittelwert der zehn korrigierten Werte ergab dann die durchschnittliche
Dichte von Lanice je Probestelle. Um plétzliche Populationsschwankungen zu erken-
nen, wurde - zusatzlich zur Kartierung - das Untersuchungsgebiet jedes Jahr minde-
stens einmal monatlich zwischen Marz und November aufgesucht.
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Abb. 6.1.  Proberaster mit 206 Probestellen im Oddewatt des Kénigshafens. Isolinien kennzeich-
nen die Gezeitenhdhe (0,0 = Normalnull, -1,0 = Springtidenniedrigwasser)

Planktonprobenahme

Zur Quantifizierung der Auléphora-Larven wurden Planktonschépfproben (10 Liter,
40 pm Sieb) im Zeitraum Mai 1996 bis Dezember 1998 Uberwiegend tdglich vom
Lister Fahranleger aus genommen. Fir genauere Angaben zur Probenahme siehe
Kapitel 2. Da der Durchmesser der jingsten Rohre der Auléphora etwa 150 pm
betragt (KeBler 1963, Tafel 2), wurden auch die kleinsten Auléphora-Larven erfasst.

Ergebnisse

Besiedlungsmuster von Lanice vor und nach dem strengen Winter

Im Sommer vor dem strengen Winter 1995/96 war Lanice im gesamten Bereich des
unteren und mittleren Eulitorals vertreten (Abb. 6.2). In dem fleckenhaften Vertei-
lungsmuster dominierten die Dichtekategorien 6-50 Ind m~ und 51-200 Ind m™. Die
durchschnittliche Dichte im gesamten Gebiet betrug 23,5 Ind m. In zwei Bereichen
Uberstieg die Dichte 200 Ind m™2 bei einem Maximum von 350 Ind m. Mehr als 98%
aller kartierten Réhren befanden sich unterhalb -0,5 m NN.
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Abb. 6.2. Verteilung von Lanice im Oddewatt vor und nach dem strengen Winter 1995/96
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Der eulitorale Bestand wurde durch den Winter 1995/96 vermutlich vollstandig zer-
stort. Die nach Abschmelzen des Eises im Marz 1996 noch aus dem Sediment ragen-
den Réhren wiesen keine Fransenkronen mehr auf. Bis Juni 1996 waren fast alle
Rohren vollstandig zerfallen. Im Sommer 1996 fand nur eine geringe Rekrutierung
statt. Am Ende des Jahres 1996 wurden lediglich im Bereich der Niedrigwasserlinie
vereinzelt Tiere gefunden (Abb. 6.2). Die mittlere Dichte betrug nur 0,1 Ind m (Ma-
ximum 4,8 Ind m2). Im Jahr 1997 konnte ein leichter Anstieg der Lanice-Rekrutie-
rung und eine Ausbreitung des Siedlungsbereiches zum mittleren Bereich der Gezei-
tenzone hin verzeichnet werden. Die mittlere Dichte betrug mit 0,9 Ind m=2 (Maximum
8,8 Ind m2) aber nur 4% der Dichte vor dem strengen Winter, sodass auch in diesem
Jahr nur von einer geringen Rekrutierung gesprochen werden kann.

Im Juni 1998 beobachtete ich dagegen eine hohe Rekrutierung im Untersuchungs-
gebiet. Juvenile Lanice siedelten sowohl im unteren Eulitoral als auch im mittleren
und oberen Eulitoral, wo bislang keine Rdhren der Adulten vorhanden waren. Bei
starken Ostwindlagen fielen auch Bereiche des Sublitorals trocken, die seewarts des
Kartierungsgebietes lagen. Auch hier hatte eine starke Rekrutierung in Abwesenheit
von adulten Lanice stattgefunden. Das Muster der Kartierung am Ende des Jahres
1998 wies dann weit gehende Ubereinstimmung mit dem Muster vor dem strengen
Winter auf (Abb. 6.2). Wiederum dominierten die Dichtekategorien 6-50 Ind m=
und 51-200 Ind m=2 und der gréBte Teil der Rohren (91%) befand sich unterhalb
-0,5 m NN. Die mittlere Dichte von 22,3 Ind m entspricht 95% der Dichte von 1995.
Der Maximalwert betrug 208 Ind m=.

Angebot von Larven

Die zunehmende Rekrutierung von Lanice im Oddewatt in den Jahren 1996 bis 1998
korrelierte mit den Larvenabundanzen am Lister Fahranleger. Nach dem strengen
Winter wurde im gesamten Jahr nur eine Larve gefunden (Abb. 6.3). Im Jahr 1997
betrug die kumulierte Larvensumme bereits 185. Es wurden zwei Larvenpeaks im
Juni registriert. Der Maximalwert betrug 1800 Larven m3. Im darauf folgenden Jahr
1998 erhohte sich die kumulierte Larvensumme um etwa das 5fache auf 895. Der
groBte Teil der Larven erschien im Mai und Juni bei einem Maximalwert von 7600
Larven m3. Vereinzelt wurden Larven noch bis November gefunden.



6. Wiederbesiedlung eines Sandwatts durch Lanice conchilega

60| O A U SRS

1996

QO |t

L R RIRIIEE TEIEEIE RIPIEE SRR TRPE FETRS PR

J F M A M J J A S O N D
80

3

BO [

40 3 3 3 3 3 L

20 |

Lanice-Larven m

J FM A M J J A S O N D

80

6O b

A0 [l

200 W

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

Abb. 6.3.  Larvenabundanzen von Lanice in den Jahren 1996-1998 am Lister Fahranleger.
Probenahme (10 Liter, 40 um Sieb) erfolgte jeweils innerhalb der Stunde vor
Hochwasser
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Diskussion

Verzégerte Wiederbesiedlung nach dem strengen Winter 1995/96

Die Vernichtung eulitoraler Populationen von Lanice nach strengen Wintern ist ein
bekanntes Phanomen (z.B. Crisp 1964; Beukema 1979; Gunther & Niesel 1999).
Allerdings wurde der Prozess der Wiederbesiedlung bislang noch nicht detailliert
untersucht. Nach der Vernichtung von Lanice im Eulitoral des niedersachsichen Wat-
tenmeeres durch den strengen Winter 1995/96 ist lediglich bekannt, dass sich die
Bestdnde bis Herbst 1996 noch nicht vollstandig erholt hatten (Glinther & Niesel
1999). Nach der Zerstérung einer Massensiedlung von Lanice im Weser Astuar durch
den Winter 1978/79 hatte bis Ende der Untersuchung im Juli 1980 noch keine Wie-
derbesiedlung eingesetzt (Buhr 1981). Im Oddewatt dauerte es drei Jahre, bis sich
die Lanice Population von der Ausléschung durch den Winter 1995/96 erholt hatte.

Die Hypothese, dass der Wiederbesiedlungsprozess in erster Linie durch die Férde-
rung der Ansiedlung durch adulte Lanice gesteuert wird, kann nicht bestatigt wer-
den. Die bevorzugte Ansiedlung der Larven an den Rohren der Adulten wurde zwar
mehrfach beobachtet (Carey 1987; Pieloth 1996; Heuers et al. 1998), die Larven
scheinen aber nicht zwingend auf die Unterstiitzung durch adulte Lanice angewie-
sen zu sein. Nach zwei Jahren mit geringer Rekrutierung kam es im dritten Jahr auch
in denjenigen Gebieten zu einer hohen Rekrutierung, in denen bislang keine Adul-
ten vorhanden waren. Experimentelle Untersuchungen zeigten, dass die bevorzugte
Larvenansiedlung an Réhren nicht auf chemischen Anziehungsstoffen der Adulten
beruht, da sich die Larven auch an réhrendhnliche Strukturen wie Holz- und Metall-
stabe (Heuers et al. 1998) oder Borsten von Kunststoffbesen (Pieloth 1996) ansie-
deln. Im Oddewatt war allerdings selbst in Abwesenheit von réhrendhnlichen Struk-
turen oder anderen auffalligen epibenthischen Substraten eine hohe Rekrutierung
maoglich. Die Anwesenheit von adulten Lanice scheint auch im niederlandischen
Wattenmeer keine Voraussetzung fur die Wiederbesiedlung des Eulitorals zu sein.
Dort flhrten nicht nur alle Gberdurchschnittlich kalten Winter zur Vernichtung der
Lanice-Bestande (Beukema 1979), sondern auch kurzzeitige Kalteperioden in Gber-
durchschnittlich warmen Wintern (Beukema 1985). Trotz fehlender Adulttiere er-
reicht Lanice dort gewdhnlich bereits nach ein bis zwei Jahren wieder dhnliche Abun-
danzen wie vor der Ausldéschung (Beukema 1990). Im Jahr nach dem strengsten
Winter in diesem Jahrhundert (1946/47) wurden sogar ungewdhnlich viele Jungtiere
von Lanice im niederlandischen Wattenmeer beobachtet (Kristensen 1957).

Wahrend das Wiederbesiedlungsmuster nicht mit der férdernden Wirkung von adul-
ten Lanice erklart werden kann, deutet die Korrelation von Larvenabundanzen und
Rekrutierung auf eine hohe Bedeutung des Larvenangebotes fir die Populations-
dynamik von Lanice hin. Wenn es zur Ausléschung von eulitoralen Populationen
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sedentarer Polychaeten wie Lanice kommt, ist der Wiederbesiedlungsprozess auf die
Produktion von Larven durch die Gberlebenden sublitoralen Populationen angewie-
sen. Der strenge Winter 1995/96 fuhrte aber nicht nur zur Ausléschung von Lanice
im Eulitoral, sondern auch zu einer starken Abnahme der Abundanzen im kistenna-
hen Sublitoral (Armonies et al. 2000). Vermutlich war die gesamte Metapopulation
von Lanice im Sylter Tidebecken und den kistennahen Bereichen zu klein, um in den
ersten Jahren nach dem strengen Winter gentigend Larven fir eine Wiederbesied-
lung des Eulitorals zu produzieren. Das fehlende Larvenangebot im ersten Jahr nach
dem strengen Winter (Abb. 6.3) fihrte dann zum fast vollstandigen Ausbleiben der
eulitoralen Rekrutierung (Abb. 6.2). Erst die allmahliche Rickkehr von Lanice ins
kUstennahe Sublitoral im dritten Jahr nach dem strengen Winter (Armonies pers.
Mitt.) bewirkte vermutlich die relativ hohe Larvenanlieferung in die Sylt-Remg Bucht
(Abb. 6.3), welche dann zur vollstandigen Wiederbesiedlung des Eulitorals mit ahn-
lichen Abundanzen wie vor dem strengen Winter fuhrte. Reduzierte Larvenabund-
anzen nach strengen Wintern wurden auch in anderen Gebieten beobachtet (Buhr
1981; GUnther & Niesel 1999). Die relativ schnelle Wiederbesiedlung des Eulitorals
im niederlandischen Wattenmeer ist ein weiterer Hinweis fir die hohe Bedeutung
des Larvenangebotes fur die Populationsdynamik von Lanice. Da die Wassertempe-
raturen im Winter im Wattenmeer von Stdwesten nach Nordosten abnehmen, sind
die negativen Auswirkungen strenger Winter auf kdlteempfindliche Arten im westli-
chen Wattenmeer geringer als im nérdlichen (Beukema et al. 1988). Wenn die subli-
toralen Lanice wenig geschadigt werden, kann deren Larvenproduktion bereits in
den ersten beiden Jahren nach strengen Wintern zu einer vollstandigen Wiederbe-
siedlung des Eulitorals fihren. AuBerdem wird der westliche Teil des Wattenmeeres
mit Larven von der stdlichen NordseekUste versorgt, wo die Wassertemperaturen
selbst in strengen Wintern kaum unter O °C fallen (Beukema et al. 1988).

Mit maximalen Abundanzen von 350 Ind m2 (1995) bzw. 208 Ind m=2 (1998) lag
Lanice sowohl vor als auch nach dem strengen Winter deutlich unter der Tragfahig-
keit des Untersuchungsgebietes. In den Jahren 1977-78 sowie 1990-1993 wurden
Abundanzen von etwa 1000 Ind m™ erreicht (Reise pers. Mitt.) und auch im Jahr
1999 wurde eine dichtere Besiedlung des Eulitorals beobachtet.

Schlussfolgerung

Die Population von Lanice konzentriert sich im Wattenmeer hauptsachlich auf das
untere Eulitoral und das flache Sublitoral. Nach strengen Wintern kommt es haufig
zur Vernichtung von eulitoralen Teilpopulationen und die Wiederbesiedlung hangt
dann von der Anlieferung von Larven aus dem Sublitoral ab (Abb. 6.4). Die Populati-
onsdynamik von Lanice im Oddewatt wird in erster Linie Uber die Menge der angelie-
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ferten Larven als einem "pre-settlement process” gesteuert und nicht - wie bei den
eulitoralen Muscheln - Uber "post-settlement processes” wie epibenthische Predati-
on oder Migration. Wahrend die hohe Bedeutung des Larvenangebotes an Felski-
sten fUr mehrere marine Arten belegt ist, stellt Lanice fir Weichbdden bislang einen
Sonderfall dar. Warum "post-settlement” Faktoren wie epibenthische Predation in
der Populationsdynamik von Lanice im Oddewatt nur eine relativ geringe Rolle spie-
len, wurde bislang nicht untersucht. Méglicherweise bietet aber die Wohnréhre und
die tiefe Siedlungsweise besonders guten Schutz gegenlber Feinden wie Seester-
nen, Strandkrabben, Plattfischen (Ziegelmeier 1952; Buhr 1979) sowie Vbgeln wie
Brachvogel, Rotschenkel und Méwen (Boere & Smit 1983a, b; Petersen & Exo 1999).
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Abb. 6.4.  Modell Gber den Verlauf der Wiederbesiedlung des Eulitorals im Oddewatt durch
Lanice nach Ausléschung des Bestandes im strengen Winter 1995/96. In den Jahren
1996 und 1997 erfolgte auf Grund geringer Larvenanlieferung nur eine schwache
Rekrutierung. Erst 1998 war die Metapopulation im kistennahen Sublitoral gro
genug, um genlgend Larven fur eine hohe Rekrutierung im Eulitoral zu produzieren
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Gesamtdiskussion

Der Untersuchungsansatz

Der Anlass zu dieser Untersuchung war der Winter 1995/96, der gemessen an der
Dauer der Eisbedeckung zu den 10 strengsten dieses Jahrhunderts an der deutschen
Nordseekiste gehort (Kapitel 1). In der Vergangenheit kam es nach dhnlich strengen
Wintern oft zu auBergewdhnlich hohen Rekrutierungen der Muscheln Cerastoderma
edule, Macoma balthica, Mya arenaria und Mytilus edulis (z.B. Bahr 1950; Smidt
1951; Beukema 1982; Reise 1987a; Moller & Rosenberg 1983), jedoch sind die Ursa-
chen dieses Phdnomens bislang nicht geklart. Durch den strengen Winter 1995/96
ergab sich daher die Gelegenheit zu untersuchen, welche Faktoren fir die hohen
Muschelrekrutierungen verantwortlich sind. Mit dem maBigen Winter 1996/97 und
dem milden Winter 1997/98 folgten zwei geeignete Vergleichswinter, denn dadurch
konnte eine groBe Bandbreite moglicher Winterauspragungen untersucht werden.

Generell wird die Populationsstruktur benthischer Organismen mit pelagischen Lar-
ven durch Faktoren vor und nach dem Ubergang zum Bodenleben (pre- and post-
settlement processes) bestimmt (Tab. G.1). Basierend auf bisherigen Forschungser-
gebnissen kénnten sowohl “pre-" als auch “post-settlement processes” zu hohen
Muschelrekrutierungen fhren. Daraus resultierte die Notwendigkeit, benthische und
pelagische Untersuchungen miteinander zu verkntpfen.

Tabelle G.1. Einige pelagische und benthische Faktoren mit potenziell hohem Einfluss auf die Po-
pulationsstruktur von benthischen Organismen mit pelagischen Larven in Klstenre-

gionen
Pre-settlement processes Post-settlement processes
Ei- oder Larvenproduktion Epibenthische Predation
Hydrographische Einflusse Intra- und interspezifische Konkurrenz
Planktische Predation Biologische und physikalische Stérungen
Planktisches Nahrungsangebot Parasitismus und Krankheiten
Larvenqualitat Migration und Drift
Larvenverhalten
Adult-Larven-Interaktionen
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Als "pre-settlement process” kénnte z.B. die erhdhte Eiproduktion von Cerastoderma,
Macoma und Mytilus nach strengen Wintern (Honkoop & van der Meer, 1997, 1998;
Beukema et al. 1998) zu hoher Rekrutierung fuhren. AuBerdem kdnnte die durch
filtrierende adulte Muscheln hervorgerufene Larvenmortalitat nach strengen Winter
reduziert sein (André & Rosenberg 1991), da adulte Muscheln in strengen Wintern
hohe Mortalitaten erleiden kénnen (Blegvad 1929; Smid 1944; Crisp 1964; Ziegel-
meier 1964; Dorjes 1980; Strasser et al. eingereicht). Andere "pre-settlement pro-
cesses” wurden zwar bislang nicht explizit mit hohen Muschelrekrutierungen nach
strengen Wintern in Verbindung gebracht, waren aber ebenfalls denkbar. So kénnte
z.B. die Larvenmortalitdat nach strengen Wintern auch durch verringerte planktische
Predation oder ein besseres Nahrungsangebot verringert sein. Im Rahmen dieser Ar-
beit war es nicht mdglich, alle potenziell wichtigen Prozesse zu untersuchen. Statt
gezielt einen der moglichen Prozesse herauszugreifen und andere zu vernachlassi-
gen, entschied ich mich, einen Faktor zu untersuchen, der sowohl die Prozesse Eipro-
duktion als auch zum Teil planktische Mortalitat integriert: das Larvenangebot. Wenn
"pre-settlement processes” einen wesentlichen Anteil an hohen Muschelrekrutie-
rungen nach strengen Wintern haben, sind auffallige Signale in Form von erhéhtem
Larvenangebot nach dem strengen Winter 1995/96 im Vergleich zu den beiden mil-
deren Wintern 1996/97 und 1997/98 wahrscheinlich. Diese Vorgehensweise hatte
zudem den Vorteil, dass mit nur einer Beprobungsmethode sowohl alle Muschelar-
ten als auch die Larven des epibenthischen Raubers Carcinus maenas erfasst werden
konnten. Eine hochfrequente (tagliche) Probenahme im Sommerhalbjahr sollte ge-
wahrleisten, dass auch kurzfristige Abundanzanderungen erfasst wirden. Es sei al-
lerdings darauf hingewiesen, dass Larvenmortalitaten als Folge des FraBdruckes durch
adulte Muscheln nur in Kombination mit benthischen Untersuchungen bewertet
werden kdnnen (siehe unten).

Als "post-settlement process” kdnnte verringerte epibenthische Predation zu hohen
Muschelrekrutierungen nach strengen Wintern beitragen (Reise 1985), da die bei-
den bedeutenden Muschelpredatoren Carcinus und Crangon crangon nach stren-
gen Wintern spater und in geringerer Zahl auf den Wattflachen erscheinen als nach
milderen Wintern (Beukema 1991, 1992b). Diese Hypothese wurde mit Hilfe von
Rauber-Ausschluss-Experimenten in zwei Sedimenttypen im Kénigshafen getestet.
Dabei wurden Predationseffekte nach dem strengen Winter mit Predationseffekten
nach den beiden milderen Wintern verglichen. Diese nur lokal durchfihrbaren Expe-
rimente wurden mit groBrdumigen Muschelkartierungen entlang eines etwa 20 km
langen Kustenstreifens kombiniert. Dadurch wurden Fehler vermieden, die entste-
hen kdnnen, wenn nicht reprasentative lokale Phanome auf gréBere MaBstabe Uber-
tragen werden. Zudem ist bekannt, dass Migration einen bedeutenden Einfluss auf
das Verteilungsmuster juveniler Muscheln haben kann (Armonies 1996). Aus diesem
Grunde wurden bei den Muschelkartierungen sowohl unterschiedliche Gezeitenni-



Gesamtdiskussion 105

veaus des Eulitorals bertcksichtigt als auch die Mdglichkeit der Abwanderung ins
Sublitoral untersucht. Wenn verringerte epibenthische Mortalitat einen bedeuten-
den Beitrag zu hohen Rekrutierungen nach strengen Wintern leistet, muss die ben-
thische Mortalitat im Laufe eines Jahres geringer sein als nach milderen Wintern.
Deshalb wurde - ebenfalls groBraumig unter Berlcksichtigung verschiedener Gezei-
tenstufen - auch die saisonale Abundanzdynamik juveniler Muscheln verfolgt. In der
Kopplung von Untersuchungen des Larvenangebotes mit Untersuchungen der Mu-
schelrekrutierung kurz nach der Ansiedlung lassen sich dann auch Ruckschlisse auf
die Bedeutung der oben erwahnten Larvenmortalitat durch filtrierende adulte Mu-
scheln ziehen. Ist beispielsweise das Larvenangebot nach dem strengen Winter rela-
tiv gering, die Rekrutierung kurz nach der Ansiedlung dagegen relativ hoch, kénnte
dies ein Hinweis auf geringeren FraBdruck durch die adulten Muscheln sein.

Durch die Entscheidung, umfangreiche mikroskalige Benthosexperimente mit ma-
kroskaligen Kartierungen bei gleichzeitiger Bertcksichtigung der saisonalen Dyna-
mik zu verbinden, mussten an anderer Stelle Kompromisse eingegangen werden. So
war es z.B. nur moglich, drei der vier haufigen Muschelarten angemessen zu unter-
suchen. Die Rekrutierung von Cerastoderma, Macoma und Mya konnte mit der glei-
chen Methodik untersucht werden, da sie gemeinsam auf den Wattflachen vorkom-
men. Dagegen siedeln sich juvenile Mytilus bevorzugt auf Mytilus-Banken an. Die
Untersuchung der Rekrutierung von Mytilus hatte somit eine eigenstandige Metho-
dik erfordert, was im Rahmen dieser Arbeit jedoch zeitlich nicht leistbar war.

Abstriche mussten auch bei der Prifung einer weiteren ”post-settlement”-Hypothe-
se zur Erklarung hoher Muschelrekrutierungen nach strengen Wintern gemacht wer-
den. Da infolge von hoher Wintermortalitat die Wattflachen nach strengen Wintern
in der Regel relativ gering besiedelt sind, kénnte auch verringerte Raum- bzw. Nah-
rungskonkurrenz zu hohen Muschelrekrutierungen fiihren (Méller & Rosenberg 1983).
Aus zwei Griinden habe ich zugunsten von Experimenten zur verringerten epiben-
thischen Predation auf die detaillierte Untersuchung des Faktors Konkurrenz verzich-
tet. Zum einen wurden Konkurrenzphanomene bei Muscheln bisher vor allem an der
schwedischen Westkiste beobachtet (Mdller & Rosenberg 1983; Moller 1986), wo
die Muschelabundanzen oft um ein bis zwei Zehnerpotenzen héher liegen als im
Wattenmeer. Konkurrenz tritt jedoch selten auf, solange die Tragfdhigkeit des Le-
bensraums nicht erreicht wird (Reise 1985). Zum anderen sind durch die fleckenhafte
Besiedlung von Cerastoderma (Reise & Lackschewitz 1998) und Mya (Strasser et al.
1999) in der Sylt-Remga Bucht Konkurrenzphanomene vor allem an diesen Stellen
dichter Besiedlung zu erwarten. Die hohen Muschelrekrutierungen nach strengen
Wintern treten jedoch weitrdumig auf und es erscheint daher fraglich, ob der Faktor
Konkurrenz im Wattenmeer das Potenzial besitzt, die hohen Muschelrekrutierungen
nach strengen Wintern zu erklaren.
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Der Anspruch dieser Arbeit liegt zum einen darin, einen Beitrag zur Klarung der
Ursachen starker Muschelrekrutierungen nach strengen Wintern zu leisten. Diese
spezielle Fragestellung spiegelt jedoch gleichzeitig eine allgemeine Diskussion in der
Populationsodkologie wider, die in gleichem MafBe auch andere Organismengruppen
betrifft: Die relative Bedeutung von “pre- and post-settlement processes” fur die
Populationsstruktur benthischer Organismen mit pelagischen Larven (Olafsson et al.
1994). Exemplarisch wurde daher auch die Rekrutierung des Polychaeten Lanice
conchilega nach dem strengen Winter und den beiden milderen Wintern untersucht.
Der Untersuchungsansatz wies dabei Parallelen zur Erforschung der Ursachen der
wechselhaften Muschelrekrutierungen auf. Auch bei Lanice wurden benthische und
pelagische Untersuchungen gekoppelt, indem Uber drei Jahre eine hochfrequente
Planktonbeprobung und eine Benthoskartierung durchgefihrt wurden. Allerdings
war es fur Lanice im Rahmen dieser Arbeit nicht méglich, die Bedeutung einzelner
"post-settlement processes” wie epibenthischer Predation zu prifen. So integrierte
die Quantifizierung des Larvenangebots die vorausgegangenen " pre-settlement pro-
cesses” und die Benthoskartierung die zwischen Ansiedlung und Rekrutierung wir-
kenden "post-settlement processes”.

Im Folgenden soll zunachst auf die Ursachen von hohen Muschelrekrutierungen nach
strengen Wintern eingegangen werden. Daran anschlieBend wird unter Ber{cksich-
tigung der beiden Arten Cerastoderma und Lanice die relative Bedeutung von Fakto-
ren vor und nach der Ansiedlung auf Weichbdden diskutiert.

Ursachen hoher Muschelrekrutierungen nach strengen Wintern

Gemessen an der Dauer der Eisbedeckung war der Winter 1995/96 ahnlich streng
wie der Winter 1978/79 (Stribing 1996a). Da es im Sommer 1979 im Wattenmeer
zu hohen Rekrutierungen der Muschelarten Cerastoderma, Macoma, Mya und
Mytilus kam (Reichert & Dorjes 1980; Madsen 1982; Reise 1987a; Beukema 1992a),
rechnete ich auch 1996 mit hohen Muschelrekrutierungen der vier Arten. Der Rekru-
tierungserfolg in der Sylt-Rema Bucht zeigte 1996 jedoch artspezifische Unterschie-
de. Wahrend im Sommer 1996 sowohl im Eulitoral als auch im Sublitoral eine hohe
Rekrutierung von Cerastoderma festgestellt wurde, fiel die Rekrutierung von Ma-
coma und Mya unerwartet niedrig aus (Kapitel 4). Bei Mytilus kam es ebenfalls zu
erhdhter Rekrutierung (Hertlein pers Mitt.). Im Folgenden wird daher zunachst far
Cerastoderma und Mytilus diskutiert, welche Faktoren zu der erhdhten Rekrutierung
im Jahr 1996 gefiihrt haben und welche Schlussfolgerungen sich daraus fur das
generelle Phanomen hoher Muschelrekrutierungen nach strengen Wintern ableiten
lassen. AnschlieBend werden die abweichenden Ergebnisse bei Macoma und Mya
erortert.
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Cerastoderma und Mytilus

Im Sommer 1996 erfolgte bei Cerastoderma sowohl im Eulitoral als auch im Sublito-
ral die erwartet hohe Rekrutierung. Wenn Faktoren vor der Ansiedlung wie erhéhte
Eiproduktion oder verminderte planktische Predation fur die hohe Sommerrekrutie-
rung von Cerastoderma verantwortlich gewesen waren, hatten auch das Larvenan-
gebot und die Rekrutierung am Anfang der Saison erhéht sein missen. Jedoch war
sowohl das Larvenangebot von Cerastoderma (Kapitel 2) als auch die Rekrutierung
am Anfang der Saison (Kapitel 4) nach dem strengen Winter 1995/96 geringer als
nach dem milden Winter 1997/98. Tatsachlich war die hohe Rekrutierung nach dem
strengen Winter aber eine Folge verringerter benthischer Mortalitdt im Laufe des
Sommers, also eines " post-settlement process” (Kapitel 4). Damit scheidet auch der
"pre-settlement process” verringerten FraBBdruckes durch filtrierende adulte Muscheln
(André & Rosenberg 1991) als Erklarung fir die hohe Rekrutierung von Cerasto-
derma aus.

Die verringerte Mortalitat war aus drei Grinden wahrscheinlich durch verminderte
epibenthische Predation verursacht:

1. Nach dem strengen Winter flhrte das spate Erscheinen der Larven von Carcinus
zu einer zeitlichen Entkopplung im Auftreten der Larven von Carcinus und
Cerastoderma (Kapitel 2). Dadurch hatte Cerastoderma im Benthos einen
Wachstumsvorsprung vor Carcinus.

2. Rauber-Ausschluss-Experimente im Kénigshafen zeigten, dass die epibenthische
Predation nach dem strengen Winter geringer war als nach zwei milderen Wintern
(Kapitel 3). Dies fuhrte im Kénigshafen zu erhéhter Rekrutierung.

3. Cerastoderma erreichte nach dem strengen Winter eine GréBe von 7-8 mm,
wdahrend nach den milderen Wintern nur wenige Individuen tber eine GréBe von
3 mm anwuchsen (Kapitel 3 und 4). Vermutlich konnte Cerastoderma nach dem
strengen Winter seinen Fressfeinden entwachsen.

Alternativ kénnte die geringere benthische Mortalitat auf verringerte Raum- oder
Nahrungskonkurrenz zurtickzufthren sein, da nach strengen Wintern oft weniger
Organismen die Wattflachen bevolkern (Moller & Rosenberg 1983). Jedoch waren
die Wattflachen auch nach dem maBigen Winter 1996/97 nur gering von méglichen
Raum- und Nahrungskonkurrenten wie adulten Cerastoderma oder Lanice conchile-
ga besiedelt (Kapitel 5 und 6). Dennoch kam es 1997 nur zu geringer Rekrutierung
(Kapitel 4). Deshalb messe ich dem Faktor Konkurrenz eine untergeordnete Rolle bei.

Bei Cerastoderma sprechen demnach alle Teilaspekte dafir, dass die hohe Rekrutie-
rung nach dem strengen Winter 1995/96 in erster Linie durch verminderte epiben-
thische Predation als einem Faktor nach der Ansiedlung verursacht wurde. Die verrin-
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gerte epibenthische Predation ist wahrscheinlich eine Folge der zeitlichen Entkopp-
lung von Rauber und Beute gewesen. Da das verspatete zeitliche Auftreten von
Carcinus bzw. Crangon auch nach anderen strengen Wintern beobachtet wurde (Klein
Breteler 1976a; Pihl & Rosenberg 1982; Beukema 1991, 1992b), kommt dem Faktor
verminderter epibenthischer Predation wahrscheinlich auch fur das generelle Phano-
men hoher Muschelrekrutierungen nach strengen Wintern eine SchlUsselrolle zu.

Allerdings fallt auf, dass das Ausmal3 der hohen Muschelrekrutierungen nach stren-
gen Wintern sehr unterschiedlich ausfallen kann. So betrug die mittlere Rekrutie-
rung von Cerastoderma 1996 in der Sylt-Rema Bucht etwa 3000 Ind m2 am Anfang
der Saison und etwa 900 Ind m bis zum Ende der Saison. Dagegen wurden nach
anderen strengen Wintern auch Rekrutierungen von Cerastoderma in der GréBen-
ordnung 10* bis 10° Ind m~ beobachtet (Smidt 1951; Reise 1987a; Obert & Michaelis
1991). Es erscheint denkbar, dass die Hohe des Rekrutierungserfolges nach strengen
Wintern Uber das Larvenangebot modifiziert wird. So legten z.B. Modellrechnungen
Uber die Ansiedlung von Cerastoderma im Wash-Estuar in England den Schluss nahe,
dass das Larvenangebot stark von windinduzierten Strémungen beeintrachtigt wird
(Young et al. 1996, 1998). Je nach Windrichtung zur Zeit des Hauptlarvenaufkom-
mens kdnnten sich in einem Jahr mehr Larven in der Sylt-Remg Bucht befinden als in
anderen. Das Larvenangebot in der Sylt-Remg Bucht kénnte aber auch generell rela-
tiv niedrig sein, wenn die Populationsstarke von Cerastoderma im Einzugsgebiet der
Bucht niedriger ist als in anderen Wattgebieten. Regional vergleichende Untersu-
chungen zur Populationsstarke von Cerastoderma sind mir jedoch nicht bekannt.

Im Rahmen dieser Arbeit konnte bei Mytilus nach dem strengen, dem maBigen und
dem milden Winter nur das Larvenangebot quantifiziert werden. Wie bei Cerasto-
derma gab es keine Hinweise darauf, dass die hohe Rekrutierung nach dem strengen
Winter durch " pre-settlement processes” wie erhéhter Eiproduktion verursacht wur-
de, da auch hier das Larvenangebot nach dem strengen Winter 1995/96 geringer
war als nach dem milden Winter 1997/98 (Kapitel 2). Die zeitliche Entkopplung von
Muschellarven und Carcinus-Larven traf auch auf Mytilus zu und dies flhrte wahr-
scheinlich auch zu verringerter epibenthischer Predation. Dieses Ergebnis unterstitzt
die Vermutung, dass auch die hohen Muschelrekrutierungen von Mytilus nach stren-
gen Wintern wesentlich auf den "post-settlement process” verringerter epibenthi-
scher Predation zurtickzufihren sind.

Macoma und Mya

Die geringe Rekrutierung von Macoma und Mya im Jahr 1996 zeigte, dass es nach
strengen Wintern nicht zwingend zu hohen Muschelrekrutierungen kommen muss.
Dieses Ergebnis war unerwartet, da nach vergleichbar strengen Wintern in der Ver-
gangenheit auch bei diesen Arten hohe Rekrutierungen beobachtet wurden (z.B.
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Smidt 1951; Kuhl 1955; Reise 1987a). Obwohl die erwarteten hohen Rekrutierun-
gen ausblieben, enthalten die Ergebnisse aus benthischen und pelagischen Untersu-
chungen nach verschieden strengen Wintern Erklarungsansatze fur das Phdnomen
winterabhangiger Rekrutierungserfolge. So gab es auch bei Macoma und Mya keine
Hinweise darauf, dass es generell nach strengen Wintern durch héhere Eiproduktion
(Honkoop & van der Meer 1997, 1998) oder geringere planktische Mortalitat zu
erhdhtem Larvenangebot und zu erhdhter Rekrutierung am Anfang der Saison kommt.
Nach dem strengen Winter 1995/96 war das Larvenangebot bei Mya geringer als
nach dem milden Winter 1997/98, bei Macoma war es nur wenig hdher als nach
dem maBigen Winter 1996/97 (Kapitel 2). Bei beiden Arten war die frihe Rekrutie-
rung nach dem strengen Winter geringer als nach dem milden Winter (Kapitel 4). Im
Gegensatz dazu konnte die Hypothese verringerter epibenthischer Predation nach
strengen Wintern auch fir Macoma und Mya bestatigt werden. Bei beiden Arten
konnten im K&nigshafen Predationseffekte nach dem maBigen und dem milden Winter
nachgewiesen werden, jedoch nicht nach dem strengen Winter (Kapitel 3). Die ver-
ringerte epibenthische Predation war wahrscheinlich zumindest teilweise auf die zeit-
liche Entkopplung im Auftreten der Larven von Macoma und Mya im Vergleich zu
Carcinus (Kapitel 2) zurGckzufthren. Zwar kam es bei Macoma und Mya nach dem
strengen Winter im Kénigshafen zu einer hoheren Rekrutierung als nach den beiden
milderen Wintern (Kapitel 3), jedoch nicht in der groBraumigen Kartierung in der
Sylt-Remg Bucht (Kapitel 4). Warum es in der Sylt-Remg Bucht bei Cerastoderma
und Miytilus zu erhdhter Rekrutierung kam, jedoch nicht bei Macoma und Mya, konnte
nicht genau ermittelt werden. Das Larvenangebot und die friihe Rekrutierung befan-
den sich bei Cerastoderma, Macoma und Mya in der gleichen GréBenordnung (Kapi-
tel 2 und 4). Jedoch war die benthische Mortalitat bei Macoma und Mya hoher. Da
Macoma und Mya anfalliger fr passive Verdriftung sind als Cerastoderma und
Mytilus (Armonies 1996), war die erhdhte benthische Mortalitat moglicherweise durch
ungewohnliche Ostwindlagen im August 1996 verursacht (Kapitel 4). AuBerdem schla-
ge ich vor zu prifen, ob Macoma und Mya aufgrund einer dinneren Schale die
bevorzugte Beute von epibenthischen Raubern sind.

Die Frage, warum es nach friheren strengen Wintern auch bei Macoma und Mya zu
hohen Rekrutierungen kam, kann nicht abschlieBend beantwortet werden. Es kann
jedoch davon ausgegangen werden, dass verringerte epibenthische Predation dabei
einen wesentlichen Faktor darstellte. Epibenthische Predation wird als Hauptregula-
tionsfaktor der Rekrutierungsschwankungen von Macoma und Mya im Wattenmeer
angesehen (Beukema et al. 1998; van der Veer et al. 1998; Strasser et al. 1999).
Dagegen konnte unterschiedliche Eiproduktion lediglich 7% der Rekrutierungsvaria-
tion von Macoma erklaren (Honkoop et al. 1998). Mdglicherweise ist bei Macoma
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und Mya aber ein hdheres Larvenangebot als in 1996 notwendig, damit es nach
strengen Wintern zu einer hohen Rekrutierung kommt.

Zusammenfassend sind die hohen Muschelrekrutierungen von Cerastoderma und
Mytilus nach strengen Wintern in erster Linie durch den "post-settlement process”
verringerter epibenthischer Predation erklarbar (Abb. G.1). Dieser Prozess ist wahr-
scheinlich auch bei Macoma und Mya von wesentlicher Bedeutung, jedoch reichte er
alleine nicht aus, um nach dem strengen Winter 1995/96 eine hohe Rekrutierung zu
ermoglichen. Ob z.B. ein hoheres Larvenangebot erforderlich gewesen ware, kann
nur durch weitere bentho-pelagische Untersuchungen nach zukinftigen strengen
Wintern Uberprift werden.

Cerastoderma edule

Mytilus edulis
Strenger verringerte epi- Hohe Muschel-
Winter Larvenangebot benthische Predation rekrutierung

=

Macoma balthica

Mya arenaria

Abb. G.1.  Vermuteter Stellenwert der Faktoren Larvenangebot und epibenthische Predation ftr
das Phanomen hoher Muschelrekrutierungen nach strengen Wintern bei den Arten
Cerastoderma, Mytilus, Macoma und Mya
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Relative Bedeutung von Faktoren vor und nach der
Ansiedlung auf Weichbéden

Bereits vor vielen Jahren hielten Meeresbiologen die Larvenzufuhr fir einen bedeu-
tenden Faktor fur die Struktur und Dynamik benthischer Populationen und Lebens-
gemeinschaften (Thorson 1950; Young 1990). Dennoch beriicksichtigten Modelle
zur Populationsdynamik bis Mitte der 1980er Jahre Uberwiegend "post-settlement
processes” wie Konkurrenz, Predation und physikalische Stérungen (Lewin 1986;
Underwood & Fairweather 1989). Besonders durch die Arbeiten von Roughgarden
et al. (1985) und Gaines & Roughgarden (1985) erlebte der Faktor Larvenangebot
wieder eine starkere Beachtung und der Begriff “supply side ecology” wurde ge-
pragt (Lewin 1986). Seitdem beschaftigte sich eine Vielzahl von Untersuchungen mit
der relativen Bedeutung von “pre- and post-settlement processes” fur die Struktur
und Dynamik benthischer Populationen und Lebensgemeinschaften: Wahrend an
Felskisten (Connell 1985; Gaines & Roughgarden 1985), in Korallenriffen (Doherty
& Fowler 1994) und in Aufwuchsgemeinschaften (Todd 1998) sowohl Faktoren vor
als auch nach dem Ubergang zum Bodenleben eine hohe Bedeutung haben kénnen,
kamen Olafsson et al. (1994) in einem Review-Artikel zu dem Schluss, dass der
Faktor Larvenangebot auf Weichbdden nur eine untergeordnete Rolle spielt. Im
Folgenden wird die relative Bedeutung von “pre- and post-settlement processes”
auf Weichbdden anhand der kalteempfindlichen Arten Herzmuschel Cerastoderma
edule und Baumchenréhrenwurm Lanice conchilega diskutiert. Beide Arten wurden
durch den strengen Winter 1995/96 im Eulitoral der Sylt-Remg Bucht fast vollstandig
eliminiert. Das Wiederbesiedlungsmuster wurde jedoch durch unterschiedliche Pro-
zesse gesteuert.

Bei Cerastoderma kam es schon im ersten Jahr nach dem strengen Winter zu einer
starken Wiederbesiedlung (Kapitel 4). Dieser Prozess wurde nicht durch erhéhtes
Larvenangebot verursacht (Kapitel 2), sondern durch verringerte benthische Mortali-
tat (Kapitel 4), wahrscheinlich infolge verringerter epibenthischer Predation durch
dekapode Krebse (Kapitel 3). Die Populationsstruktur von Cerastoderma wird zusatz-
lich durch weitere Faktoren nach der Ansiedlung beeinflusst. Das Besiedlungsmuster
wird im ersten Sommer durch aktive und passive Verdriftung der juvenilen Muscheln
verandert (Armonies 1992, 1996). Im Winter kdnnen regional Frostperioden und
lokal Predation durch Vogel zu erheblichen Mortalitaten fihren (Kapitel 5).
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Bei Lanice kam es dagegen erst im dritten Jahr nach dem strengen Winter zu einer
starken Wiederbesiedlung (Kapitel 6). Da auch die Larvenabundanzen von Lanice in
den ersten beiden Jahren erheblich geringer als im dritten Jahr waren, ist ein enger
Zusammenhang zwischen Larvenangebot und Rekrutierung wahrscheinlich. Offen-
bar sind "post-settlement processes” wie epibenthische Predation in den ersten Le-
bensmonaten von untergeordneter Bedeutung, denn das Besiedlungsmuster von
Lanice spiegelte noch im Herbst das Larvenangebot des jeweiligen Jahres wider (Ka-
pitel 6). Zusammenfassend wird das Wiederbesiedlungsmuster nach strengen Win-
tern bei Cerastoderma in erster Linie von Faktoren nach der Ansiedlung und bei
Lanice von Faktoren vor der Ansiedlung bestimmt (Abb. G.2). Die hohe Bedeutung
des Larvenangebotes fur das Wiederbesiedlungsmuster von Lanice steht im Wider-
spruch zu der Ansicht, dass die Struktur und Dynamik benthischer Organismen mit
pelagischen Larven auf Weichb&éden hauptsachlich durch “post-settlement proces-
ses” bestimmt wird (Olafsson et al. 1994).

Cerastoderma edule

<

Pre-settlement Post-settlement
processes processes

I

Lanice conchilega

Abb. G.2.  Relative Bedeutung von “pre- and post-settlement processes” fir die Rekrutierung
von Cerastoderma edule und Lanice conchilega

Es soll daher die Frage erortert werden, ob Lanice eine Ausnahme darstellt oder ob
die Bedeutung des Larvenangebots auch auf Weichbdden eine gréBere Rolle spielt
als bisher angenommen.

Aus mehreren Grinden ist eine hohe Bedeutung von “pre-settlement processes” fir
Organismen mit pelagischen Larven relativ schwer nachzuweisen:

1) Ein Nachweis ist nur moéglich, wenn planktische und benthische Untersuchungen
miteinander kombiniert und Uber einen langeren Zeitraum (mehrere Generationen
des zu untersuchenden Organismus) oder mit hoher raumlicher Auflésung
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durchgeflhrt werden. ”Post-settlement processes” wie Predation oder physikalische
Stérungen kénnen dagegen auch lokal, in kurzer Zeit und allein mit benthischen
Untersuchungen entdeckt werden.

2) Die groBBe Bedeutung von "post-settlement processes” ist fir die meisten
Organismengruppen unstrittig (z.B. Olafsson et al. 1994; Gosselin & Qian 1997;
Hunt & Scheibling 1997). Selbst starke Signale im Larvenangebot kdnnen bei
ungenigender zeitlichen Auflésung der Probenahme maskiert werden (Todd 1998).

3) Auf Weichbdden kommt eine besondere Schwierigkeit hinzu: Aus logistischen
Grunden ist eine hohe Bedeutung des Larvenangebotes leichter bei festsitzenden
Organismen nachzuweisen, denn bei mobilen Arten ist eine hdhere rdaumliche
Auflésung der Probenahme notwendig. Durch die geringe Lagestabilitat der meisten
Organismen auf Weichbdden ist der Nachweis in diesem Lebensraum erschwert.

Aufgrund der genannten Schwierigkeiten ist es durchaus maéglich, dass in der Litera-
tur eine gewisse Schieflage zugunsten von Faktoren nach der Ansiedlung entstan-
den ist. In den letzten Jahren haufen sich allerdings Berichte, in denen auch fir
Weichbdden Faktoren vor der Ansiedlung eine hohe Bedeutung fir die Populations-
truktur benthischer Organismen beigemessen werden. So kamen z.B. Thiébaut et al.
(1998) in einer Untersuchung in der Seine-Bucht zu dem Schluss, dass das zeitliche
und rdumliche Verbreitungsmuster des Polychaeten Pectinaria koreni nur durch eine
Kombination von “pre- and post-settlement processes” erklart werden kann. Young
et al. (1996) folgerten aus einer statistischen Untersuchung, dass die Rekrutierung
von Cerastoderma im Wash-Estuar in hohem MaBe vom Larvenangebot beeinflusst
wird. Auch far das Verbreitungsmuster von Mya in der Sylt-Remg Bucht wird ein
gemeinsamer Einfluss von “pre- and post-settlement processes” vermutet (Strasser
et al. 1999).

Obwohl die hohe Rekrutierung von Cerastoderma nach dem strengen Winter
1995/96 in der Sylt-Remg Bucht hauptsachlich durch einen Faktor nach der Ansied-
lung verursacht wurde, gibt es auch Anhaltspunkte dafir, dass in Jahren nach milde-
ren Wintern das Larvenangebot eine wichtige Rolle spielen kann. So schlug die Re-
krutierung von Cerastoderma nach dem maBigen Winter 1996/97 - bei geringem
Larvenangebot (Kapitel 2) - fast vollstandig fehl, wahrend es nach dem milden Win-
ter 1997/98 - bei hohem Larvenangebot - zumindest lokal zu hohen Rekrutierungen
kam (Kapitel 5). Bislang sind Okologen noch nicht in der Lage, eine zufrieden stellen-
de Beurteilung der relativen Bedeutung von “pre- and post-settlement processes”
auf Weichbdden vornehmen zu kénnen. Die pauschale Ansicht einer generellen Do-
minanz von " post-settlement processes” erscheint jedoch schon heute als nicht mehr
gerechtfertigt.
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Maoglicherweise lasst sich die relative Bedeutung von Faktoren vor und nach dem
Ubergang zum Bodenleben treffender mit einem Kontinuum bzw. Gradienten be-
schreiben (Abb. G.3). Die theoretischen Extreme auf diesem Gradienten sind, dass
die Struktur und Dynamik einer Population entweder ausschlieBlich von ”pre-settle-
ment” oder ausschlieBlich von "post-settlement processes” bestimmt werden. In der
Realitat befinden sich alle Arten und Lebensgemeinschaften aber irgendwo zwischen
diesen Extremen. Die Lage von Lanice ist auf dem Gradienten stark in Richtung "pre-
settlement processes” verschoben. Folgende Merkmale von Lanice kénnen dazu
beigetragen haben: Eine relativ lange pelagische Larvalphase von zwei Monaten,
hohe Ortstreue nach der Ansiedlung und ein relativ guter Schutz vor benthischen
Predatoren durch eine Rohre und eine tiefe Siedlungsweise (vgl. Kapitel 6). Eigen-
schaften, die die Lage auf dem Gradienten in Richtung "post-settlement processes”
verschieben kénnen sind demgegentber: Keine oder eine kurze pelagische Larval-
phase, fortgesetzte Migration nach der Ansiedlung und hohe Anfalligkeit gegen-
Uber benthischer Predation.

Pre-settlement—— Ansiedlung———Post-settlement

* lange pelagische e kurze pelagische
Larvalphase Larvalphase

e festsitzende Lebensweise ¢ fortgesetzte Migration
nach der Ansiedlung nach der Ansiedlung

e Schutz vor benthischer ¢ hohe Anfalligkeit
Predation durch Gehause, gegenlber benthischer
Rohre oder tiefe Siedlung Predation

Abb. G.3. Modell eines Kontinuums der relativen Bedeutung von Faktoren vor und nach der
Ansiedlung bei benthischen Organismen mit pelagischen Larven sowie Merkmale des
Lebenszyklus, die das Kontinuum beeinflussen kénnen

Wo auf dem Gradienten befinden sich die dominanten Arten des Okosystems
Wattenmeer? Mehr als 85% der Biomasse des Wattenmeeres stellen die vier Mu-
schelarten Cerastoderma, Macoma, Mya und Mytilus sowie der Wattwurm Arenicola
marina, die Wattschnecke Hydrobia ulvae und der Seeringelwurm Nereis diversicolor
(Beukema 1989; Reise et al. 1994, Reise & Lackschewitz 1998). Bei den drei Arten
Arenicola, Hydrobia und Nereijs ist die Lage auf dem Gradienten vermutlich in Rich-
tung "post-settlement processes” verschoben, da ihr Lebenszyklus keine ausgeprag-
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te pelagische Larvalphase beinhaltet (Thorson 1946; Hartmann-Schréder 1996). Die
Populationsdynamik der vier Muschelarten wird in den meisten Jahren zumindest
zum grofBen Teil von epibenthischer Predation bestimmt (Reise 1985, Beukema et al.
1998; van der Veer et al. 1998), also ebenfalls von einem Faktor nach der Ansied-
lung. Flr die dominanten Arten des Wattenmeeres spielen Faktoren vor der Ansied-
lung daher eher eine untergeordnete Rolle. Zum Gesamtverstandnis der 6kologi-
schen Prozesse innerhalb des Wattenmeeres sind jedoch weiter gehende
Untersuchungen zur relativen Bedeutung von Faktoren vor und nach dem Ubergang
zum Bodenleben zu beflrworten. Dadurch kann geklart werden, ob der Faktor Lar-
venangebot nur flr die Rekrutierung von Lanice eine hohe Bedeutung hat oder ob er
auch hohe Relevanz fur andere Arten im Gesamtsystem Wattenmeer besitzt.

Bedeutung von strengen Wintern fiir die Populationsentwick-
lung von Muscheln und Lanice im Wattenmeer

Die vorliegende Arbeit liefert einen Beitrag zu einem gréBeren Verstandnis des allge-
meinen Phanomens starker Populationsschwankungen von marinen Invertebraten in
Kistenregionen (z.B. Beukema 1982; Beukema et al. 1983). Das Verstandnis der
Ursachen der langfristigen Dynamik mariner Organismen ist die Grundlage fur eine
nachhaltige Nutzung und ein effektives Klistenzonenmanagement. Bei den Muscheln
Cerastoderma, Mytilus, Macoma und Mya kommt es in vielen Fallen nach strengen
Wintern zu einer auBergewodhnlich hohen Rekrutierung. Dadurch werden die bei
Cerastoderma und Mytilus haufig wahrend der strengen Winter erlittenen Mortalita-
ten (z.B. Smidt 1951; Beukema 1979; Reise 1985) sofort wieder ausgeglichen. Insge-
samt haben dadurch strenge Winter bei allen vier Muschelarten positive Auswirkun-
gen auf die Populationsstrukturen, da sie zu einer Verjingung der Bestande fihren
und so den Erhalt der Gesamtpopulationen sichern. Demgegeniber haben strenge
Winter fUr die Bestéande von Lanice ausschlieBlich negative Auswirkungen. Die wah-
rend der Winter im Eulitoral und teilweise auch im kistennahen Sublitoral auftreten-
den Mortalitaten werden nur langsam innerhalb von mehreren Jahren wieder ausge-
glichen. Eine Abnahme der Haufigkeit von strengen Wintern kénnte demzufolge zu
einer Starkung des Bestandes von Lanice fihren. Bei Muscheln kénnte es dagegen
zu einer kontinuierlichen Schwachung der Bestande kommen, sofern die heutigen
Rauber-Beute-Beziehungen weiterhin die populationsbestimmenden Faktoren
bleiben.
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