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ABSTRACT: Population dynamics, productivity and energetics of the lugworm Arenicola marina 

(Annelida, Polychaeta). Dispersion, abundance dynamics, size-frequency, mortality, growth, 
biomass, productivity, energy flow, germ-celt development, sex ratio, breeding season, natality and 
fertility of Arenicola marina were investigated from }975 to 1977 at four intertidal study areas near 
Roscoff (Brittany, France). Numerical abundance is highest in the upper shore. Here the population 
consists chiefly of small immature worms. Towards the lower shore, abundance decreases whereas 
individual size increases. Annual variations in abundance are greatest in the upper shore. Variation in 
abundance is essentially influenced by wave movement. There is evidence supporting the view that, in 
spring, small lugworms migrate from the upper part of the shore all over the tidal flat area. Growth 
rates vary significantly within the areas examined. Generally they increase with increasing duration of 
submersion. A. marina is the most important producer among the polychaetes so far examined. 
Productivity is highest in sheltered flats and decreases with increasing disturbance by water move- 
ment. Energy budgets of lugworms are estimated. Energy requirements and energy supply are 
discussed, particularly the extent to which filtration in the headshaft of the burrow may cover food 
requirements. A brief description of gametogenesis is given. In 1975 at Penpoul the breeding season 
began in October and lasted two months. At the other study areas - Le Pouldu, Le Guillec and Le 
Dossen - spawning began in October and lasted one month. In 1976 spawning began earlier but 
terminated at the same time as in 1975. 

E I N L E I T U N G  

Arenicola marina ist eine Charakterart der Wattenboden-Lebensgemeinschaften, die 

in grof~er Individuendichte die hochgelegenen, sandigen Wattfl~ichen, die bei Niedrigwas- 

ser trockenfallen, besiedelt. Da der Wattwurm ohne Schwierigkeiten in seinem nattirlichen 

Lebensraum zu erreichen ist, sind bereits zahlreiche Untersuchungen zur Okologie dieses 

Polychaeten unternommen worden. Die meisten Arbeiten befassen sich mit der r~iumlichen 

Verbreitung und Besiedlungsdichte von A. marina an verschiedenen Kiisten (Amoureux, 

1966; Callame, 1955; Chapmann & Newell, 1949; Holme, 1949; Linke, 1939; Longbot- 

tom, 1970; Pirrie, Bruce & Moore, 1932; Rullier, 1959; Smidt, 1951; Thamdrup, 1935; 

Wohlenberg, 1937). Leider lassen diese Arbeiten oft nur in sehr beschr~inktem Matte eine 

vergleichende Betrachtung und kausale Aussagen zu, weil entweder die Besiedlungsdichte 

nicht exakt angegeben (Amoureux, 1966) oder die Auf~enfaktoren nur sehr unvollkommen 
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analysiert wurden (Chapmann & Newell, 1949; Callame, 1955; Holme, 1949; Longbot- 

tom, 1970; Pirrie, Bruce & Moore, 1932; Wohlenberg, 1937). Ein vertiefter Einblick in die 

Artenverteilung, ihre Abh~ingigkeit vom physikalisch-chemischen Faktorengef/ige des 

Lebensraumes sowie die wechselseitigen Beziehungen zwischen verschiedenen Faktoren 

l~if~t sich jedoch nur fiber den Einsatz exakt quantitativer Methoden erreichen. 

Das Studium der Entwicklung von Populationen im Jahresablauf ist yon wesentlicher 

Bedeutung ffir das Verstiindnis der Lebensprozesse innerhalb einer Bioz6nose. Erst fiber 

die Kenntnis der Populationsdynamik in Raum und Zeit wird auch die Wirkung der sich 

jahresperiodisch ~indernden Umweltfaktoren beurteilbar. Nur wenige Forscher haben 

bisher populationsdynamische Vorg~inge bei A. marina untersucht. Newell (1948) beob- 

achtete die Entwicklung einer Population bei Whitstable und Cazaux (1966) bei Arcachon. 

Beide Arbeiten lassen jedoch das Geffige der Auf~enfaktoren fast v611ig unberficksichtigt. 

Um zu quantitativen Aussagen fiber die Bedeutung einer Population innerhalb eines 

Okosystems zu gelangen, fiihrt man in neuerer Zeit Messungen des Energiehaushaltes 

bzw. Energieflusses der untersuchten Komponente der Bioz6nose durch. Bei Verwendung 

der Kalorie als Mat~einheit* lassen sich die Parameter des Energiehaushaltes, n~imlich 

Produktion, Konsumption und Assimilation verschiedener Arten direkt miteinander ver- 

gleichen. Es liegen jedoch bisher nur wenige Arbeiten vor, die sich mit der Produktion 

einer Art (Burke & Mann, 1974; Dame, 1976; Hibbert, 1976; Kisseleva, 1972; Klein, 

Rachor & Gerlach, 1975; Mass~, 1971; Nichols, 1975; Peer, 1970; Rachor, 1976; Teal, 

1962) oder der Makrofauna (Hibbert, 1976; Warwick & Price, 1975) des Eulitorals 

befassen. 
Da bisher keine Untersuchungen zum Energiefluf~ bei A. marina unternommen 

worden sind, wird in der vorliegenden Arbeit die r~iumliche Verteilung, Dynamik und 

Produktion von Arenicola-Populationen der Kanalkiiste Frankreichs dargestellt. Neben 

den fortlaufenden Untersuchungen der chemischen und physikalischen Faktoren des 

Lebensraumes wurden zwei Wege mit unterschiedlicher Zielsetzung beschritten. Die 

Grundlage verallgemeinernder Aussagen fiber Dispersion und Abundanz bildete die 

vergleichende Bearbeitung mehrerer Biotope mit unterschiedlicher Beeinflussung durch 

die Auf~enfaktoren. Ffir die Erfassung der dynamischen Prozesse und der Produktion der 

Lebensgemeinschaft wurden die ausgew~ihlten Gebiete in regelm~it~igen Abst~inden stu- 
diert. 

In einem weiteren Teil der Arbeit wurden anhand der Befunde zur Populationsdyna- 

mik und Produktion sowie der Ergebnisse zus~itzlicher Untersuchungen die Assimilation 

und Konsumption der Arenicola-Populationen errechnet und Energiebilanzen erstellt. Die 

genaue Darstellung der Untersuchungsgebiete, des chemischen und physikalischen Fakto- 

rengefiJges sowie die Ergebnisse der Untersuchungen zur Dispersion, Populationsdynamik 

und Produktion der begleitenden Makro- und Meiofauna sind an anderer Stelle (Pollack, 
1978) dargestellt. 

MATERIAL UND METHODE 

Um die Gesetzm~it~igkeiten der jahreszeitlichen Entwicklung zu erfassen, wurden von 

Oktober 1975 bis Oktober 1977 vier Biotope in der Gegend um Roscoff (Bretagne) in 

* Umrechnung in Joules: 1 cal = 4,19 J 
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regelm~igigen Abst~inden bearbeitet. Es sind dies das stark-lotische Watt von Le Dossen, 

die mittel-lotischen Watten yon Le Pouldu und Le Guillec und das schwach-lotische Watt 

des Port de Penpoul (Abb. 1). Die Auswahl der Untersuchungsgebiete erfolgte nach 

folgenden Kriterien: (1) Sie weisen auf gleichem Niveau zur Wasserlinie eine homogene 

Besiedlungsdichte durch Arenicola marina L. auf. (2) Sie liegen in unterschiedlicher 

Exposition zu verschiedenen Aut~enfaktoren, insbesondere zur Wasserbewegung, Sedi- 

mentzusammensetzung, N~ihrstoffgehalt des Sandes und Salzgehalt des Wassers. 

Abb. 1: rdbersichtskarte der Gegend um Roscoff mit den Untersuchungsgebieten Le Guillec, Le 
Dossen, Le Pouldu und Penpoul. Die Probenorte sind dutch Punkte gekennzeichnet 

Zum Studium der r~iumlichen Verteilung und Besiedlungsdichte wurden an den 

Untersuchungsgebieten jeweils drei Profile quer zur Wasserlinie durch das Watt gelegt. An 

jedem Profil wurden mit Hilfe eines Nivelierger~ites zw61f Untersuchungsstationen mit 

jeweils 50 cm H6henunterschied festgelegt. Als Nullinie diente die mittlere Niedrigwasser- 

linie. Es ergaben sich damit in jedem Untersuchungsgebiet Felder mit gleicher Exposition 

zur mittleren Niedrigwasserlinie und somit gleicher Wasserbedeckungszeit. Um die Unter- 

suchungsfelder wiederzufinden, wurden Kunststoffleinen, auf denen die Lage der Untersu- 

chungsfelder durch Knoten markiert waren, zwischen markanten, unver~inderlichen Punk- 

ten gespannt. Abbildung 2 zeigt die Lage der Untersuchungsstationen in den verschiede- 

nen Biotopen. An jeder Station wurden die Kothaufen einer Fl~iche von zehn bis dreigig 

nebeneinanderliegenden Quadratmetern gez~ihlt. Dann wurde an jeder zweiten Untersu- 

chungsstation der drei Profile zweimal '/2 m 2 Bodenfl~iche 30 cm tier ausgehoben und der 

Sand auf eine Plastikplane geworfen, welche verhinderte, dafg die Wiirmer nach unten 

entweichen konnten. Der Sand wurde rein zerkriimelt, alle Tiere herausgelesen und in 

Einweckgl~isern gesammelt. Aus der Anzahl der Kothaufen und der Zahl der dann 

tats~ichlich gefundenen Wiirmer wurde die prozentuale Abweichung der Besiedlungsdichte 

von der Dichte der Kothaufen ermittelt und hiermit die Werte korrigiert, die durch das 

Z~ihlen der Kothaufen gewonnen wurden. 

Die Gr6i~e der Tiere wurde durch Gewichtsbestimmungen ermittelt. Um Fehlerquel- 

len, die aus einem unterschiedlichen Fiillungszustand des Darms resultieren k6nnen, 

auszuschalten , wurden die Tiere zun~ichst 24 Stunden lang zur Kotentleerung in Wasser- 
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becken gehalten. Die Wiirmer wurden anschlieBend mit Filterpapier so lange oberfl[ichlich 

abgetrocknet, bis das Filterpapier nicht mehr sichtbar feucht wurde. Da aufgrund fort- 

schreitender Verdunstung das Feuchtgewicht nicht konstant bleibt, wurden Trocknung 

und anschlief~ende W[igung auf der Analysenschnellwaage stets m6glichst schnell und 

gleichm~iflig vorgenommen. 

Um den Wassergehalt der Tiere festzustellen, wurden diese nach der Feuchtgewichts- 

Bestimmung in Tiegeln bei 95 ~ im Trockenschrank bis zur Gewichtskonstanz getrock- 

net. Die Bestimmung des Aschegehaltes erfolgte durch Verbrennung der organischen 

Substanz im Muffelofen. Dabei wurde die Temperatur schrittweise gesteigert, so daft 

zun[ichst die vollst~ndige Verkohlung eintrat. Die anschlief[ende Veraschung wurde bei 

650 ~ durchgefiihrt (Lang, 1955). 

S~imtliche W~igungen zur Trocken- und Aschegewichtsbestimmung wurden vollzo- 

gen, nachdem die Proben im Anschluf~ an die Trocknung mindestens drei Stunden im 

Exsikkator fiber Silicagel aufbewahrt worden waren. 

Das Wachstum der Population wird ausgedriickt durch die Zu- oder Abnahme an 

Biomasse pro Quadratmeter in einer bestimmten Zeiteinheit." A B = 

( N 2  " w 2 -  N 1  " ~ r l )  ' A t (N = Zahl der Individuen, ~ = durchschnittliches Gewicht 

der Warmer). 

Das durchschnittliche Wachstum der Individuen errechnet sich aus der Differenz 

zwischen den Durchschnittsgewichten aufeinanderfolgender Monate: 

N N 

A w = (o~W2/N2 - -  o~Wl/N1) �9 A t 

Fehleinsch[itzungen, die durch den Zugang junger Wiirmer entstehen k6nnen, wurden 

vermieden, indem das Wachstum fiir jede Altersklasse getrennt ermittelt wurde. 

Die Produktion wurde fiir jeden Monat und jede Altersklasse getrennt ermittelt und 

zwar nach der Gleichung: ~t2 

A P (t  1 - -  t2) = t ~ F  " A 

wobei AP den Produktionszuwachs zum vorangegangenen Monat, N die Individuenzahl/ 

m 2 und A F die Zunahme des Durchschnittsgewichtes im Zeitabschnitt tl bis t2 darstellt 

(Crisp, 1971). Die Jahresproduktion ergibt sich dutch Addition der Produktionswerte 

sowohl der Altersklassen als auch der Monate des Jahres. 

Der physiologische Brennwert des Arenicola-Gewebes wurde mit Hilfe eines Bombe- 

Calorimeters im Centre National des Recherches Zootechniques (Jouy en Josas) ermittelt. 

Der fiir Stoffwechselleistuugen aufgewandte Energiebetrag wurde anhaud der Respi- 

rationsgr6i~e ermittelt. Die Umrechnung des Sauerstoffverbrauchs in Energie~iquivalente 

erfolgte mit Hilfe des Mittelwertes der oxycalorischen Koeffizienten fiir Proteine, Fette 

und Kohlehydrate, der angibt, daft 1 cm 3 Sauerstoff ~iquivalent 4,8 cal ist (Ivlev, 1934). Das 

bedeutet, daft f/Jr eine Stoffwechselleistung, bei der 1 cm 3 Sauerstoff verbrannt wird, 4,8 cal 

an Brennstoff notwendig sind. Die Berechnung der Respirationsraten wurden auf der Basis 

der Untersuchungen von Kriiger (1959, 1964), welcher experimentell die Abh~ngigkeit der 

Sauerstoffaufnahme yon der K6rpergr6fle und Temperatur bestimmte, vorgenommen. 

Die Kotabgabe wurde an allen Hauptuntersuchungsstationen im Januar, April, Juli 

und Oktober 1976 quantitativ untersucht. Dazu wurde der yon 40 bis 60 Wiirmern 
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w~ihrend der Trockenli~gephase abgegebene Kot gesammelt. Im Port de Penpoul muf~ten 

vorher, d.h. direkt nach Abfliet3en des Oberfliichenwassers, die bestehenden Haufen 

zerst6rt werden. An den anderen Biotopen war dies nicht notwendig, da die Haufen bereits 

dutch die Wellenbewegung beseitigt wurden. Unter Berficksichtigung der genauen Zeit 

zwischen Freilegung der Untersuchungsstation und dem Aufsammeln des Kotsandes, 

wurden die entsprechenden Tageswerte berechnet. 

Um den Einflut~ der Gezeiten auf die Aktivit~it der Wfirmer zu ermitteln, wurden 

Aquarienversuche mit simulierter Ebbe und Flut durchgefiihrt, in denen zehn Tage lang 

die Kotabgabe yon etwa 30 Tieren, sowohl w~hrend der Wasserbedeckungs- als auch 

w~ihrend der Trockenliegephase quantitativ erfat3t wurde. 

Der Energiegehalt der Exkremente wurde aus den Ergebnissen der quantitativen 

Analyse des Anteils an organisch gebundenem Kohlenstoff nach Walkley & Black (1934) 

ermittelt, indem zun~ichst das Oxygen~iquivalent der reduzierten Kaliumdichromatl6sung 

und hieraus mit Hilfe des oxycalorischen Koeffizienten der Kaloriengehalt errechnet 

wurde (Ivlev, 1935). Da bei der feuchten Oxydation mit Kaliumdichromat nur etwa 80 % 

des Proteins verbrannt werden, mui~ten die Werte anschliet~end korrigiert werden. Die 

Korrekturfaktoren wurden anhand der Stickstoffwerte, einer durch Ivlev (1934) aufgestell- 

ten Tabelle entnommen. 

Zur Gewinnung der Geschlechtsprodukte wurden die Wiirmer mit einer scharfen 

Pipette angestochen, ein Tropfen Leibesh6hlenflfissigkeit entnommen und dieser mikro- 

skopiert. Der jeweilige Entwicklungszustand wurde anhand der Eigr6t3e und -form, 

Dottermenge, Spermienplattendurchmesser und -form charakterisiert. 

Zur Ermittlung der potentiellen Natalitiit wurden etwa 100 reife ~ ~ verschiedener 

Gr6f~e und Herkunft angeschnitten und das Gesamtgewicht der Coelomfliissigkeit 

bestimmt. Anschliei~end wurde das Gewicht eines Tropfens ermittelt und die hierin 

enthaltenen reifen Eier mit Hilfe einer Z~ihlkammer gez~ihlt. Die Gesamtzahl der reifen 

Eier eines Wurmes liel3 sich aus den so erhaltenen Werten leicht errechnen. 

ERGEBNISSE 

D i s p e r s i o n  

Arenicola marina war an allen H6henniveaus der ausgew~ihlten Biotope verbreitet. 

Die gr6t~te Besiedlungsdichte befand sich immer zwischen der mittleren Nipphochwasser- 

linie und der Mittelwasserlinie. Im Watt von Le Pouldu und im Port de Penpoul konnte ein 

zweites, weitaus geringeres Besiedlungsmaximum ermittelt werden, welches sich besonders 

ausgepr~igt in den Sommermonaten zeigte und sich bei Penpoul etwa in H6he der mittleren 

Niedrigwasserlinie, bei Le Pouldu etwa 1 m darfiber erstreckte. Das Watt yon Le Dossen 

wies dagegen nur das h6her gelegene Maximum auf. 

Die obere Verbreitungsgrenze erstreckte sich in allen Biotopen in H6he der Nipp- 

hochwasserlinie, die untere Verbreitungsgrenze lag etwa 4 bis 6 m unter der mittleren 

Niedrigwasserlinie. Wiederholte Tauchuntersuchungen zeigten, dat~ die Besiedlungsdichte 

im Sublitoral das ganze Jahr fiber mit h6chstens 2 Individuen/m 2 gering blieb. Dieser 

Bereich wurde deshalb in den weiteren Ausfiihrungen nicht berficksichtigt. Fiir die st~irker 
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besiedelten Untersuchungsorte wurde ein mittlerer Dispersionskoeffizient von 1, 7 ermit- 

telt, wodurch eine zuf~illige Verteilung der Wiirmer angezeigt ist. 

A b u n d a n z d y n a m i k  

L e P o u 1 d u : Das mittel-lotische Watt von Le Pouldu war, bezogen auf einen 1 m 

breiten Streifen, der von der mittleren Niedrigwasser- bis zur mittleren Hochwasserlinie 

reicht, im Jahresmittel mit 17 Tieren/m 2 besiedelt. Es wies damit die gr/Si~te Populations- 

dichte aller untersuchten Gebiete auf. 
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Abb. 3" Abundanzdynamik der Population im Watt von Le Pouldu an den verschiedenen Untersu- 
chungsstationen 

Der Jahresverlauf der Abundanzwerte an den verschiedenen Untersuchungsstationen 

ist in der Abbildung 3 dargestellt. Es f~illt auf, dab die Kurven f/ir die Stationen VIII und IX 

einen prinzipiell ~ihnlichen Verlau{ haben, der stark von dem der iibrigen Kurven abweicht. 

Im oberen Gezeitenbereich (Probenorte VIII und IX) lag die geringste Besiedlungsdichte 

im April vor. Im Mai und Juni nahm die Individuendichte stark zu und erreichte Anfang 

Juli die h/Schsten Werte des Jahres. Anschliet~end sank sie stark, w~ihrend der Wintermo- 

nate dann gleichm~igig und nur leicht ab. im Februar und M~irz war dann noch einmal ein 

st~irkerer Abfal[ der Abundanzwerte zu verzeichnen. 

Im unteren und mittleren Gezeitenbereich (Probenorte III, V und VII) war die 

Besiedlungsdichte Ende Januar am geringsten, stieg im Februar und M~irz steil an und 

erreichte bereits Ende April (Station III) und im Juni (Station VII) die H/Schstwerte des 

Jahres. W~ihrend der Sommermonate sanken die Abundanzwerte in nur sehr geringem 

Male, ab Oktober zun;,ichst st~irker, im Dezember dann wieder schw~icher bis zum 

Mininum der Besiedlung im Januar ab. 
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Ein Vergleich der Abundanzkurven fkir die beiden aufeinanderfolgenden Untersu- 

chungsjahre zeigt, daf~ bei prinzipiell gleichbleibendem Kurvenmuster Variationen in der 

Kurvenh6he bestehen. So waren 1976/77 die Werte der Populationsdichte im Jahresmittel 

an den Stationen III, IV, VI, VIII und IX 2, 2,4, 1,6 20 und 26 ~ niedriger, an den 

Stationen V und VII 3,9 und 1,5 ~ h/Sher als 1975/76. Besonders eindrucksvoll war der 

Unterschied an der Station IX zur Zeit der gr6f~ten Besiedlung im Juli, wo 1977 63 ~ 

weniger Tiere gez~ihlt wurden als 1976. 

L e D o s s e n : Die mittlere, auf einen 1 m breiten Profilstreifen bezogene Besied- 

lungsdichte lag bei 9,5 Tieren/m 2 und war damit deutlich geringer als an den anderen 

Untersuchungsgebieten. 
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Abb. 4: Abundanzdynarnik der Population im Watt von Le Dossen an den verschiedenen Untersu- 
chungsstationen 

In Abbildung 4 ist der Jahresgang der Besiedlungsdichte fiir die verschiedenen 

Stationen dargestellt. Die Abundanzwerte fiir die Probenorte II, III und IV sind fast gleich 

jenen des Probenortes I. Sie sind zur besseren Obersicht nicht in die graphische Darstel- 

lung aufgenommen worden. Wie bei Le Pouldu, so haben auch bei Le Dossen die Kurven 

fiir die Untersuchungsorte des oberen Gezeitenabschnitts einen ~hnlichen Verlauf, der 

stark von dem der iibrigen Kurven abweicht. Auch hier nirnmt die Besiedlungsdichte im 

oberen Abschnitt (Probenorte VIII und IX) w~ihrend der Wintermonate, besonders aber 

im Februar und M~irz, stiirker ab als in den vorangegangenen Monaten, wohingegen die des 

unteren und mittleren Abschnitts (Probenorte Ib is  VII) zunimmt. Das Besiedlungsmaxi- 

mum wird im oberen Bereich allerdings erst zwei Monate sp~iter erreicht als bei Le Pouldu. 

Die Abundanzwerte waren im Jahresmittel 1976/77 an den Stationen I, II, III, V, VIII 

und IX 3,3, 2,8, 4,5, 4,8, 6,2, 13,6 und 12 ~ geringer, an den Stationen IV und VII 

hingegen 2,1 und 5,3 ~ h6her als 1975/76. 

P o r t d e P e n p o u 1 : Die mittlere auf einen 1 m breiten Profilstreifen bezogene 

Besiedlungsdichte war mit 16,7 Tieren/m 2 fast genauso grog wie bei Le Pouldu. Jedoch 
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war im Port de Penpoul der untere Gezeitenbereich wesentlich st~irker, der rnittlere und 

obere hingegen schw~icher besiedelt als bei Le Pouldu. 

)~hnlich starke Unterschiede der Abundanzkurven des oberen sowie des mittleren und 

unteren Gezeitenbereiches, wie sie fiir Le Dossen und Le Pouldu bestehen, waren hier 

nicht feststellbar. Die Abundanzkurven der Probenorte des unteren und mittleren 
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Abb. 5: Abundanzdynamik der Population im Port de Penpoul an den verschiedenen Untersuchungs- 
stationen 
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Abb. 6: Abundanzdynamik der Population im Watt yon Le Guillec 

Abschnitts verlaufen prinzipiell ~ihnlich wie die des oberen, nur steigen die Besiedlungs- 

werte nach dem Besiedlungstief im Januar allm~ihlich bis Juni (Station I und III) bzw. Juli 

(Station V und VII) an, w~ihrend sie im oberen Gezeitenbereich bereits im April das 

Besiedlungsmaximum des Jahres erreichen (Abb. 5). 
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Die ftir die beiden Untersuchungsjahre errechneten mittleren Abundanzwerte wei- 

chen nicht signifkant voneinander ab. Sie waren 1976/77 an den Stationen I, II, V, VII, VIII 

und IX 2,6, 1,9, 5,8, 12,9, 2,4 und 6 % kleiner, an den Stationen III, IV und VI hingegen 

4,4, 7,2 und 3,5 % gr6i~er als 1975/76. 

L e G u i 11 e c : Die Besiedlungsdichte lag an den Stationen II und III im Jahresmittel 

zwischen den Werten der Stationen VIII von Le Pouldu und Penpoul, welche mit den 

Probenorten von Le Guillec ein gleiches H6henniveau aufweisen. Die Station I, die 

unmittelbar neben dem Fluf~bett liegt und somit den gr6tgten Salzgehaltsschwankungen 

unterworfen ist, wies eine wesentlich geringere mittlere Individuendichte auf. 

Die Abundanzkurve fiir den Probenort III zeigt einen ~ihnlichen Verlauf wie die fiir 

den Probenort VIII von Le Dossen. Allerdings ist hier das Besiedlungsmaximum geringer 

ausgepr~igt und wird etwa einen Monat friiher erreicht (Abb. 6). Dieser typische Verlauf 

der Abundanzkurve wurde am Probenort II nur f/Jr das zweite Untersuchungsjahr 

ermittelt. Im ersten Jahr nahm hier die Besiedlungsdichte fortlaufend ab. Das Besiedlungs- 

maximum wurde gleich im ersten Untersuchungsmonat ermittelt. Es ist m6glich, da!g die 

Werte der ersten drei Monate von den wirklichen abweichen, da die Ermittlungsmethode 

danach verfeinert wurde. Im zweiten Jahr nahm die Besiedlungsdichte dann im April und 

Mai wieder zu. Die Populationsdichte war irn zweiten Untersuchungsjahr an den Stationen 

I und II 28 und 46 % geringer, an der Station III hingegen 2 % h6her als im ersten. 

G e w i c h t s v e r t e i l u n g  u n d  A l t e r s a u f b a u  d e r  P o p u l a t i o n  

In Arenicola-Populationen unterscheiden sich die Individuen lediglich durch Farb-, 

Gewichts- und Geschlechtsmerkmale. Im Gegensatz zu vielen Fischen und Mollusken, die 

jahresringanaloge Strukturen ausbilden, kann das Alter der Arenicola-Individuen nicht 

direkt bestimmt werden. Altersermittlungen wurden daher in ~ihnlichen F~illen meist durch 

L~ingen- oder Gewichtsmessungen ersetzt. In dieser Arbeit wird der Gewichtshabitus der 

Populationen in Form von Gewichtsgruppendiagrammen (size-frequency histograms), 

welche die Beziehung der H~iUfigkeit zum Gewicht in einem bestimmten Zeitpunkt 

wiedergeben, dargestellt. Da A. marina nur eine relativ kurze Fortpflanzungsperiode im 

Jahr hat, geben die'Gewichtsgruppen exakt das Alter wieder und werden auch als 

Jahresklassen bezeichnet. 

Die Wiirmer in den verschiedenen Biotopen variieren stark in ihrer Gr61%. So wurden 

bei Penpoul und Le Dossen im allgemeinen gr6tgere Tiere gefunden als bei Le Pouldu. 

Allerdings waren die Tiere in den verschiedenen Bereichen eines Wattgebietes nicht gleich 

grog. Die gr6t~ten Individuen wurden immer im unteren Abschnitt gefunden. Mit steigen- 

dem Niveau nahm das mittlere K6rpergewicht generell ab. So wogen die auf unterem 

Niveau lebenden Tiere bei Penpoul, Le Dossen und Le Pouldu durchschnittlich 6,5, 6,0 

und 2,3 Gramm, im mittleren Bereich hingegen 2,8, 5,5 und 1,7 und im oberen Abschnitt 

0,8, 0,5 und 0,8 Gramm. W~ihrend die Wiirmer von Le Dossen und Penpoul in der N~ihe 

der mittleren Niedrigwasserlinie etwa die gleiche mittlere Gr6t~e aufwiesen, waren sie im 

mittleren Gezeitenabschnitt bei Penpoul erheblich kleiner. Im oberen Abschnitt waren sie 

bei Penpoul und Le Pouldu etwa gleich grog und damit fast doppelt so groi~ wie bei Le 

Dossen. 
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In den meisten Monaten waren auf gleichem Nieveau zwei, zur Zeit des Zugangs der 

neuen Wiirmer aus der letzten Fortpflanzungsperiode drei Gewichtsgruppen, n~imlich die 

Jahresklassen 0, 1 und 2 zu erkennen (Abb. 7-9). Bei Le  Guillec konnte in einigen 

Sommermonaten noch eine vierte Gruppe unterschieden werden. Es ist durchaus m6glich, 
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daf~ an den anderen Biotopen ebenfalls vier oder sogar noch mehr Altersklassen vorlagen, 

nur lief~en sich diese nicht mehr von der Jahresklasse 2 unterscheiden. Es wurden deshalb 

die dreij~hrigen und ~ilteren Wiirmer in einer Gewichtsklasse behandelt. 

Im mittleren und unteren Abschnitt der Wattgebiete gehSrten im Oktober bis 

November fast alle Tiere der Jahresklasse 2 an. W~rend der Wintermonate nahm die 

Individuendichte der Klasse I zun~ichst allm~ihlich, im Februar und M~irz st~irker zu, und 

zwar in dem Maf~e, wie die Dichte der Klasse 2 abnahm. Im Sommer tauchte dann bei Le 

Dossen und Penpoul ein geringer Anteil von Tieren der Klasse 0 auf, der jedoch zum 
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Abb. 9: Gewichtsverteilung der Population im Watt von Le Dossen im oberen Gezeitenbereich 
(Station IX) 

Herbst hin in der Regel verschwindend klein wurde. Die Gewichtsgruppen 1 und 2 

vermischten sich und waren etwa ab August bis September nicht mehr voneinander zu 

unterscheiden. 

Im oberen Hang waren in den Wintermonaten die Klassen 1 und 2 etwa gleich stark 

vertreten. Ab Februar (Penpoul) bzw. Juni (Le Dossen und Le Pouldu) kamen Tiere der 

Klasse 0 hinzu, welche schnell zahlenm~i6ig dominierten. Die Tiere der Altersgruppen 1 

und 2 waren auch hier w~ihrend der Sommermonate kaum noch voneinander zu unter- 

scheiden. Die Abbildungen 7 bis 9 zeigen den Gewichtshabitus der Population im Watt 

von Le Dossen. Die Diagramme fiir die anderen untersuchten Populationen sind an 

anderer Stelle dargestellt (Pollack, 1978). 
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Das stark-lotische Watt von Le Dossen wies in den beiden Untersuchungsjahren 

sowohl im unteren als auch im mittleren und oberen Gezeitenbereich mit 18,6 (16,7), 10,9 

(11,7) und 26,6 (22,7) g Feuchtsubstanz m -2 die geringste mittlere Biomasse der untersuch- 

ten Gebiete auf (in Klammern die Werte fiir das zweite Untersuchungsjahr). Es folgten die 

mittel-lotischen Watten yon Le Pouldu mit 77,9 (70,9), 34,7 (33,2), 110,8 (92,8) und Le 

Guillec (Station III) mit 96,3 (81,9) und der schwach-lotische Port de Penpoul mit 119,3 

(120,8), 39,5 (35,2), 121,9 (127,0) g m -2. Die Zahlen zeigen, daf~ die h6chsten Werte immer 
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im oberen Gezeitenabschnitt ermittelt wurden. Im mittleren Bereich waren sie um 50 bis 

60 ~ (Le Dossen), 63 bis 67 ~ (Le Pouldu) und 67 bis 72 ~ (Penpoul) geringer. Im 

unteren Abschnitt wurden wieder h6here Werte festgestellt, die bei Penpou11976/77 sogar 

ebenso grof~ oder gr6t~er waren als die des oberen Abschnitts. 

Wie die oben genannten Zahlen verdeutlichen, wurde 1976/77 weniger Biomasse 

produziert als 1975/76. Besonders deutlich zeigte sich das an den stark- und mittel- 

lotischen Watten von Le Dossen, Le Pouldu und Le Guillec, und hier wiederum besonders 

im oberen Gezeitenbereich. Die im zweiten Untersuchungsjahr ermittelte niedrigere 

Biomasse war in erster Linie auf schwiicher ausgebildete H6chstwerte im Sp~itsommer 

zuriickzufiihren, so vor allem bei Le Guillec III, Le Pouldu IX und Penpoul V. Weiterhin 
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wurden die Maxima 1977 in der Regel sp~iter erreicht als 1976. Die Minima wiesen dagegen 

in beiden Jahren etwa die gleichen Werte auf. 

Das durchschnittliche Wachstum der Individuen variierte zum Tell sehr stark, sowohl 

von einem Wattgebiet zum anderen, als auch mit unterschiedlichem H6henniveau eines 

Biotops. Betrachtet man nur den unteren Gezeitenabschnitt, so waren die gr6~ten 

Zuwachsraten bei Le Dossen zu verzeichnen. Die Tiere der Jahresklasse 1 hatten hier am 

Ende des ersten Untersuchungsjahres (in Klammern die Werte des zweiten Jahres) 

durchschnittlich 6,9 (6,4), die der Jahresklasse 2 10,0 (9,4) g Feuchtsubstanz zugenommen. 

Im Port de Penpoul waren in den gleichen Jahresklassen am Ende des Jahres mit 5,0 (4,5) 

und 10,0 (9,3) g 0 bis 30 % und bei Le Pouldu mit 1,7 (1,5) und 3,6 (3,2) g sogar 66 bis 

76 % weniger Zuwachs zu verzeichnen. Im mittleren Gezeitenabschnitt wurden ebenfalls 

bei Le Dossen die gr61~ten Wachstumsraten mit 5,9 (5,4) und 5,2 (3,3) g ermittelt. Im Port 

de Penpoul nahmen die Tiere 45 bis 58 %, bei Le Pouldu 54 bis 85 % weniger zu. 

Im oberen Gezeitenbereich wiesen die Wiirmer von Penpoul und Le Pouldu mit 0,9 

(1,0) bzw. 3,0 (2,1) und 1,1 (1,0) bzw. 2,5 (1,6) g etwa die gleiche Gewichtszunahme auf. 

Fiir die Tiere von Le Dossen, die im unteren und mittleren Abschnitt den gr6t~ten Zuwachs 

hatten, wurde bier ein um 49 bis 75 ~ geringeres Wachstum als an den anderen Biotopen 

ermittelt. 

Wie die oben genannten Zahlen und die Abbildungen 10 bis 13 zeigen, nimmt die 

Wachstumsgeschwindigkeit generell mit ansteigendem H6henniveau des Biotops ab. So 

war der individuelle Gewichtszuwachs bei Le Dossen im mittleren und oberen Gezeiten- 

bereich 15 bis 60 und 92 his 94 % geringer als im unteren Bereich. Im Port du Penpoul 

nahmen die Tiere im mittleren und oberen Abschnitt durchschnittlich 41 bis 82 und 78 bis 

82 %, bei Le Pouldu 26 bis 49 und 24 bis 50 ~ weniger zu als im unteren Bereich. 

Die gr6t~ten Zuwachsraten waren stets in den Sommermonaten Mai bis Oktober zu 

verzeichnen (Abb. 10 bis 13). Im Winter war das Wachstum deutlich geringer und oft, 

besonders bei den Tieren des mittleren und unteren Gezeitenbereiches, sogar eine 

Abnahme des mittleren K6rpergewichts festzustellen. Dies mut~ aber nicht unbedingt aus 

einem individuellen Abbau an K6rpermasse resultieren, sondern war besonders bei der 

Jahresklasse 1 wohl auch bedingt durch die Zuwanderung kleinerer Warmer. 

Die Wachstumsraten waren im zweiten Untersuchungsjahr geringer als im ersten, was 

sich besonders deutlich im oberen und mittleren Abschnitt der Biotope zeigte. Die gr6t~ten 

Differenzen wurden bei Le Pouldu ermittelt, wo 1976/77 die Wiirmer der Jahresklassen 1 

und 2 auf mittlerem Niveau durchschnittlich 36 und 32 %, auf oberem Niveau 9 und 34 % 

weniger zunahmen als 1975/76. Es folgen der Port de Penpoul mit 15 und 44 bzw. 0 und 

19 % und Le Dossen mit 9 und 27 bzw. 5 und 16 % geringeren Zuwachsraten. Aus den 

oben genannten ZahIen ist weiterhin ersichtlich, dat~ die ~ilteren Tiere der Jahresklasse 2 im 

zweiten Untersuchungsjahr in der Regel st~irker im Wachstum gehemmt waren als die 

jiingeren Individuen. 

Neben der direkten Ableitung der Zuwachsraten aus den Gewichtsgruppendiagram- 

men wurde die individuelle Gewichtszunahme an 40 W~irmern der Jahresklasse 1 direkt 

gemessen. Die Tiere wurden von April 1976 bis April 1977 in Kultivierungsk~isten im Port 

de Penpoul an der Untersuchungsstation I ausgesetzt und jeden zweiten Monat iiberpriift. 

Anf~ingliche Schwierigkeiten (die Wiirmer nahmen nicht zu, sondern ab) wurden beseitigt, 

indem die K~isten nach jedem erneuten Einsetzen mit einer unzerst6rten Schicht Oberfl~i- 
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chensand abgedeckt wurden. Es zeigte sich, dai~ die so ermittelten Wachstumsraten nur 

geringftigig yon den oben dargestellten Werten abweichen. 

S t e r b l i c h k e i t  

Unter Sterblichkeit oder Mortalitiit wird der durch Tod verursachte Abgang von 

Populationsgliedern, ausgedrtickt durch den Anteil der in der Zeiteinheit Gestorbenen, 

verstanden. Dieser Anteil, bezogen auf 100 Individuen, wird als Sterberate bezeichnet. 

Die Zuwanderung der Wtirmer w~ihrend der Wintermonate sowie der Zugang an 

jungen Wtirmern tiber mehrere Frtihlings- und Sommermonate hinweg machte die exakte 

Ermittlung der Sterblichkeit aus den Abundanzwerten ftir die meiste Zeit des Jahres 

unm6glich. 

Die h6chsten Mortalit~itsraten wurden an allen Biotopen und Untersuchungsstationen 

zur Zeit der ersten Herbststtirme im Oktober und November ermittelt. Allerdings sind die 

realen Sterberaten wohl etwas niedriger als die in Tabelle 1 angegebenen Werte, weil nicht 

entschieden werden konnte, ob die Wtirmer tatsiichlich gestorben oder zum Teil durch 

starke Sedimentumlagerungen herausgespiilt und an andere Orte verfrachtet worden 

waren. Dies trifft besonders fiir die Untersuchungsstationen IX der stark- und mittel- 

lotischen Biotope zu, wo die kleinen Wiirmer nur wenige Zentimeter unter der Oberfliiche 

leben. 

Einen zuverliissigeren Eindruck tiber die Sterblichkeit ergeben die Daten, die von 

April 1976 bis April 1977 mit Hilfe von Kultivierungskiisten im Port de Penpoul gewonnen 

wurden. Die K~isten, die 25 x 20 • 20 cm grog und deren W~inde maschenartig durch- 

brochen sind, wurden an einer geschtitzten Stelle, die in der N~ihe der Untersuchungssta- 

tion I, also etwa in H/She der mittleren Niedrigwasserlinie liegt, eingegraben und mit je 1 

bis 2 Wiirmern der Jahresklasse 1 versehen. Insgesamt wurden so 40 Tiere isoliert gehalten 

und jeden Monat kontrolliert. Die zugewanderten Wiirmer konnten an dem Gewichtsun- 

terschied erkannt werden und wurden in der Auswertung nicht berticksichtigt. Die 

Ergebnisse sind ebenfalls in der Tabelle 1 aufgefiihrt. Die hSchsten Mortalit~itsraten 

wurden in den Wintermonaten Januar bis M~irz ermittelt. Im Friihjahr nahm die Sterblich- 

keit ab und war im Sommer erheblich niedriger als im Winter. 

P r o d u k t i o n  

In diesem Kapitel sind alle Werte als Gewicht der Feuchtsubstanz angegeben. Die 

entsprechenden Trockengewichts- und Energiegehaltsdaten k6nnen der Tabelle 2 entnom- 

men werden. Das aschefreie Trockengewicht wurde an 40 Tieren unterschiedlicher GrSge 

getrennt ermittelt und betr~igt im Durchschnitt 14,7 % des Feuchtgewichts. 

Die h6chsten Produktionswerte wurden im Port de Penpoul sowohl im unteren als 

auch im mittleren und oberen Gezeitenbereich ermittelt. Es folgen mit sinkender Produk- 

tionsleistung das Watt yon Le Guillec, Le Pouldu und Le Dossen. 

Innerhalb eines Untersuchungsgebietes wies generell der obere Gezeitenbereich hohe 

Produktionswerte auf. Im mittleren waren sie um 71 bis 79 (Penpoul),63 bis 65 (Le 
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Pouldu) und 39 bis 66 ~ (Le Dossen) geringer. Im unteren Bereich wurden wieder h6here 

Werte festgestellt, die im zweiten Untersuchungsjahr bei Penpoul und Le Pouldu gr6f~er 

waren als die fiir den oberen Bereich. 

Die Produktionsleistung war w~ihrend der Wintermonate gering, in einigen Monaten 

und Al~ersklassen gleich Null oder sogar negativ. Das muf~ abet nicht unbedingt bedeuten, 

daf~ K6rpermasse abgebaut wurde, sondern kann auch aus einer h6heren Sterblichkeit der 

gr6i~eren Tiere der Altersklasse 2 resultieren. Ab April stieg die Produktion an und wies in 

der Regel im Juni bis Oktober die h6chsten Werte auf. 

Die Jahresproduktion war an allen Biotopen und Probenorten im zweiten Untersu- 

chungsjahr geringer als im ersten. Dabei wurden die geringsten Unterschiede im unteren 

Gezeitenabschnitt festgestellt. So waren hier die Produktionsraten 1976/77 bei Le Dossen, 

Le Pouldu und Penpoul 8, 25 und 15 ~ kleiner als 1975/76. Im mittleren Abschnitt waren 

sie im zweiten Jahr 48, 28 und 39 und im oberen Bereich 24, 39 und 31% geringer als im 

ersten. Die gr6fke Differenz ergab sich demnach bei Le Dossen und Penpoul fiir das 

mittlere und bei Le Pouldu fiir das obere Wattniveau. Bei Le Guillec III war der 

Produktionsunterschied zwischen den beiden Jahren mit 38 ~ ebenfalls betr~ichtlich. Der 

Mittelwert der Produktion fiir alle Biotope und Probenorte lag 1975/76 bei 89,4, 1976/77 

hingegen bei 63,1 g m -2. 

Die Umsatzraten (Turnoverraten) variierten zwischen 0,7 und 1,5 (Tab. 2). Sie waren 

in der Regel im mittleren Bereich am geringsten und im unteren am h6chsten. Im oberen 

Abschnitt waren sie h6her als im mittleren, bei Le Pouldu und Penpoul im ersten 

Untersuchungsjahr sogar etwas h6her als im unteren. Eine Ausnahme bildete Le Dossen, 

wo 1975/76 der obere Bereich die geringste Turnoverrate aufwies. Wegen der geringeren 

Produktionswerte waren auch die Umsatzraten im zweiten Untersuchungsjahr geringer als 

im ersten: Sie lagen 1975/76 im Mittel bei 1,3, 1976/77 hingegen bei 1,0. 

E n e r g i e h a u s h a l t  

Der Energiehaushalt einer Population wird nach Crisp (1971) durch die Gleichung 

C = P + R + F + U ausgedriickt. Hierbei bedeuten C die Futterenergie, die vonder 

Population konsumiert wird, P die Produktion der Energiemenge, welche innerhalb der 

Population in neuem Gewebe oder in Geschlechtszellen festgelegt wird, R Energieverluste 

durch den Stoffwechsel, Fund U Energieabgaben in Form von Exkrementen. 

Die Assimilation (A) ist von Smalley (1960) beschrieben worden als der Teil aufge- 

nommener Energie, der durch die Population fiir die Produktion von K6rpergewebe und 

Geschlechtszellen (P) und Respiration (R)verbraucht wird: A = P + R. Fiir Assimilation 

wird auch der Ausdruck Bruttoproduktion gefiihrt. 

E n e r g i e g e h a l t  d e s  G e w e b e s  

Zur Umrechnung der Gewichts- in Energieeinheiten muf~te der physiologische 

Brennwert des Arenicola-Gewebes ermittelt werden. Die Analysen wurden mit Hilfe eines 
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Bombe-Calorimeters an 10 grofgen (5 bis 10 g) und 50 kleinen (0,5 bis 2 g) Wiirmern 

vorgenommen. Der mittlere physiologische Brennwert der grofgen Tiere war mit 4193 cal/ 

g Trockensubstanz etwas gr6i~er als der der kleinen Tiere mit 3906 cal. Der Unterschied 

l~it~t vermuten, dai~ die groigen Wiirmer mehr energiereiche Reservestoffe aufgebaut haben 

als die kleineren. 

E n e r g i e v e r l u s t e  d u t c h  S t o f f w e c h s e l l e i s t u n g e n  

Der f~ir Stoffwechselleistungen aufgewandte Energiebetrag wird gew6hnlich anhand 

der Respirationsgr6fle ermittelt. Bei der Mehrzahl der Tiere einschliefglich A. marina 

nimmt im Verlauf des Wachstnms der Sauerstoffverbrauch je Gewichtseinheit ab. Der 

mathematische Weg, dies auszudriicken, ist in der allometrischen Formel gegeben: 

y = b - w a (y = O2-Verbrauch in mm3/h; b = O2-Verbrauch/g K6rpersubstanz; 

w = Gewicht; a = allometrischer Exponent). 

Die Temperaturabh~ngigkeit des Sauerstoffverbrauchs von A. marina ist durch Unste- 

tigkeiten charakterisiert, worunter Temperaturbereiche verstanden werden, in denen der 

Anstieg des Sauerstoffverbrauchs geringer ist, als es die RGT-Regel erwarten l~ifk. Aus 

diesen Unstetigkeiten ergibt sich, dafg die Atmungsgr6fge der Wiirmer in dem Bereich 

zwischen 10 und 20 ~ nur in geringem Mal~e temperaturabh~ingig ist (Kriiger, 1964). Da 

die mittlere Luft- und Wassertemperatur bei Roscoff nut zwischen 8 und 17 ~ schwankt, 

wird den Berechnungen fiir die Wintermonate November bis April eine mittlere Tempera- 

tur von 10 ~ den Sommermonaten Mai bis Oktober eine solche von 15 ~ zugrunde 

gelegt. Kriiger (1964) gibt fiir die Parameter b und a bei 10 bzw. 15 ~ die Durchschnitts- 

werte von 39,2 und 0,82 bzw. 64,1 und 0,72 an. 

Unter der Beriicksichtigung, daft e[n Monat durchschnittlich 732 Stunden hat, ergibt 

sich rechnerisch der j~ihrliche Sauerstoffverbrauch der Population nach den Formeln: 

R i (cm 3) = RNov.-Apr. + Riviai-Okt. 

Nov, 

RNov._Apr. = EN �9 w -~ �9 39,2 �9 0,732 
Apr. 

Mai 

RMai_Okt. = ~ N  �9 w -~ �9 64,1 - 0,732 
Okt. 

Die Daten des Sauerstoffverbrauchs der Teilpopulationen auf den unterschiedlichen 

H6henniveaus sowie deren Energie~iquivalente sind in Tabelle 3 zusammengefai~t. 

E n e r g i e a b g a b e n  d u r c h  E x k r e m e n t e  

Aquarienversuche zeigten, dat~ keine signifikanten Unterschiede in der Kotproduk- 

tion zwischen Ebbe und Flut bestehen. Auch Tauchuntersuchungen, die im Sommer 1976 

an den Untersuchungsstationen der Biotope durchgefiihrt wurden, liefgen keinen Einflui~ 

der Tiden auf d~ie Kotabgabe erkennen. 
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Tabelle 3 

Respirationsraten und deren Energieiiquivalente der Populationen in den verschiedenen Biotopen 

Population Respiration Energie~iquivalent 
und (0  2 ml Jahr -1) (kcal Jahr -1) 
Zeitraum I (III) V IX I (III) V IX 

Le Dossen 
1975/76 5 601 
1976/77 5 183 

LePouldu 
19-5/76 29 855 
1976/77 27 033 

Penpoul 
1975/76 34 577 
1976/77 34 996 

LeGuillee 
1975/76 32 495 
1976/77 28 658 

3 252 14 308 27 16 69 
3 369 12 777 25 16 61 

14 054 56 498 143 67 271 
13 852 43 114 130 66 207 

14 577 56 434 166 70 271 
12 966 54 220 168 62 260 

156 
138 

Tabelle 4 

Mittlere Kotabgabe je Gewichts- und Zeiteinheit sowie je Fliichen- und Zeiteinheit und Energiegehalt 
des abgegebenen Kotsandes 

Probenort 

Mittlere Kotabgabe 

je Gramm Wurmgewicht je m 2 und Tag je m 2 und Jahr 
(g) (g) 

Jan. Apr. Juli Okt. Jan. Apr. Juli Okt. kg kcal 

Le Dossen I 1,8 2,4 2,7 2,4 19 39 69 45 16 496 
V 1,9 2,3 3,1 2,3 11 19 44 43 11 244 

IX 4,4 4,8 4,9 4,6 103 85 130 182 45 1090 

Le Pouldu III 1,7 2,2 2,1 2,2 54 160 266 215 63 1791 
V 2,0 2,1 2,2 1,9 30 79 104 106 29 597 

IX 6,4 10,5 7,3 5,3 604 1051 1057 737 314 5836 

Penpoul I 1,7 2,4 2,0 2,2 227 202 256 296 89 2284 
V 2,4 2,9 2,9 2,7 68 78 122 151 38 2309 

IX 6,3 8,9 10,2 5,9 875 1327 926 681 347 10398 
Le Guillec III 4,0 3,7 4,8 2,8 319 257 461 404 131 3081 

Die Ergebnisse der Untersuchungen sind in Tabelle 4 dargestellt. Die Menge des 

abgegebenen Kotes je Zeiteinheit war grunds~itzlich abh~ingig v o n d e r  K6rpergr6f~e. 

Jedoch stieg sie nicht linear, sondern nahm im Verlauf des Wachstums je Gewichtseinheit 

ab. Da die mittlere K6rpergr6t~e der Tiere mit  abnehmendem Niveau zunahm, war auch 

die Kotprodukt ion je Gramm Biomasse im oberen Gezeitenbereich stets am gr6iken und 

nahm mit abnehmendem Niveau ab. 

Die Kotabgabe je Gewichtseinheit war im unteren und mittleren Abschnit t  der drei 

Untersuchungsgebiete etwa gleich grofk Im oberen Abschnit t  war sie hingegen im Watt  

von Le Dossen deutlich kleiner als an den anderen Biotopen. 

W~ihrend der Herbst-  und  Wintermonate Oktober  und Januar war die Kotprodukt ion 
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etwas geringer als im Frfihling und Sommer, und zwar bei Le Dossen um 8 bis 22, Le 

Pouldu um 9 bis 34, Penpoul um 12 bis 36 und Le Guillec um 20 %. 

In Tabelle 4 sind weiterhin die berechneten Werte ffir die Kotproduktion je Quadrat- 

meter und Tag sowie je Quadratmeter und Jahr ffir die verschiedenen Biotope und 

Wattabschnitte angegeben. Die h6chsten Werte wurden fiir den Port de Penpoul ermittelt, 

wo 1976 im unteren, mittleren und oberen Bereich 89,2, 38,1 und 346,6 kg Kotsand 

abgegeben wurden. Das entspricht etwa einem Volumen von 59,7, 25,9 und 215,71, und 

wfirde die ausgeschiedene Kotmenge fiber einem Quadratmeter ausgebreitet, einer Sedi- 

menth6he yon 5,9, 2,6 und 21,5 cm. Die entsprechenden Werte lauten ffir Le Pouldu 63,3, 

29,0 und 313,8 kg bzw. 45,8, 18,8 und 201,71 bzw. 4,6, 1,9 und 20,2 cm, ffir Le Dossen 

15,7, 10,8 und 45,4 kg bzw. 12,3, 8,5 und 41,4 1 bzw. 1,2, 0,9 und 4,1 cm und ffir Le Guillec 

131,1 kg bzw. 103,9 1 bzw. 10,4 cm. In Tabelle 4 ist weiterhin der Energiegehalt der 
Exkremente angegeben. 

Assimilation, Konsumption und iikologische Effizienz 

In Tabelle 5 sind die Werte der Assimilation, Konsumption, Assimilations-, Produk- 

tions- und Aufbaueffizienz zusammengefalSt. Sowohl die Assimilation als auch die Kon- 

sumption je Fl~icheneinheit waren stets im oberen Wattbereich am gr6fgten; sie nahmen mit 

sinkendem Niveau im mittleren Bereich stark ab und im unteren Bereich wieder zu. Der 

Assimilations- und Konsumptionsunterschied zwischen dem oberen und unteren bzw. 

mittleren Niveau war relativ gr6tger als der Produktionsunterschied, weil die kleinen Tiere, 

die im oberen Hang konzentriert sind, gr6f~ere Respirations- und Def~ikationswerte 

aufwiesen als die mittleren und grofgen Tiere. Assimilation und Konsumption waren 

1976/77 1 bis 19 % geringer als 1975/76. 

Die Assimilationseffizienz (assimilation efficiency) gibt an, welcher Teil der aufge- 

nommenen Nahrungsenergie wirklich fiir den Aufbau tierischer Substanz und Aufrecht- 

erhaltung des Betriebsstoffwechsels genutzt wird. Sie war im oberen Gezeitenbereich 

generell kleiner als im mittleren und unteren. Im Durchschnitt wurden im oberen 

Abschnitt 5,0, im mittleren 8,4, im unteren 9,2 % und, bezogen auf das ganze Wattprofil, 

7,4 % der konsumierten Energie assimiliert. 

Die Produktionseffizienz (gross growth efficiency, ecological growth efficiency) gibt 

an, welcher Anteil der aufgenommenen Energie zur Produktion von K6rpergewebe und 

Nachkommen verbraucht wird. Sie wies ebenfalls im oberen Hang kleinere Werte auf als 

im mittleren und unteren Wattbereich. Im Durchschnitt wurden im oberen Abschnitt 1,0, 

im mittleren 2,3, im unteren 3,2 % und, bezogen auf das ganze Profil, 2,1 ~ der 

aufgenommenen Nahrungsenergie in k6rpereigene Substanz umgebaut. 

Die Aufbaueffizienz (net growth efficiency, tissue growth efficiency) gibt an, wieviel 

vonder assimilierten Energie fiir den Aufbau der tierischen Substanz verwendet wird. Sie 

war im oberen Hang mit durchschnittlich 21,6 ~ am geringsten und nahm fiber den 

mittleren Bereich mit 27 % bis zum unteren Bereich mit 34,4 % zu. Es zeigte sich hier, daf~ 

die kleinen Tiere einen relativ gr61Seren Anteil der aufgenommenen Energie ffir Respira- 

tionsleistungen verbrauchen als die gr61%ren. Mit fallendem Niveau nahm das mittlere 

K6rpergewicht der Tiere zu und der, ffir Respiration verwandte Anteil der assimilierten 
Energie ab. 
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E n t w i c k l u n g  d e r  G e s c h l e c h t s z e l l e n  

Arenicola marina ist getrenntgeschlechtlich. Die Gonaden liegen am unteren Rande 

des Trichters der Nephridien. Sie bestehen aus sehr kleinen Zellmassen yon etwa 0,5 bis 

1 mm Durchmesser. Die Geschlechtszellen fallen in friihen Entwicklungsstadien in die 

Leibesh6hle, wo sie sich anhiiufen und ihr weiteres Wachstum durchmachen. Die Spermien 

entwickeln sich angeheftet an eine N~ihrzelle, die sie wie die Haare einer Biirste umgeben. 

Die Eizellen vollziehen ihre Reifung isoliert. Die Geschlechtszellen verlassen die Leibes- 

h6hle durch die Nephridien (Zusammenfassung bei Kriiger, 1971). 

Eizelle 

Die Oocyten werden ins Coelom abgestof~en, wenn sie einen Durchmesser von etwa 

12/~m haben. Diese Friihstadien wurden das ganze Jahr fiber in der LeibeshShlenfliissig- 

keit gefunden und traten ab Februar in gr6t~erer Anzahl auf. Sie bestehen aus kugelrunden, 

farblosen Bl~ischen, die neben dem deutlich sichtbaren Zellkern noch 1 bis 5 stark 

lichtbrechende Granulae von I/~m Durchmesser enthalten. W~ihrend der Friihjahrsmonate 

wuchsen die Oocyten langsam, bis sie etwa 40 bis 50/ira groi~ waren. Sie hatten jetzt eine 

mehr oder weniger abgeplattete, ovale oder eif6rmige Gestalt. Das Plasma enthielt wesent- 

lich mehr granul~ire gelblich-braune Einschliisse, jedoch war der Zellkern noch deutlich zu 

erkennen. Es folgte eine Phase schnelleren Wachstums, die, sobald die Zellen einen 

Durchmesser yon 150 bis 160 #m erreicht hatten, wieder in langsameres Wachstum 

fiberging (Abb. 13). Inzwischen hatte die sich jetzt kugelrunde Zelle weiterhin mit 

dunkelbraunem Dottermaterial angefiillt, so daf~ der Zellkern nur noch undeutlich in der 

Mitre des Eies als etwa 10/~m grot~es, kreisrundes, helleres Zentrum zu erkennen war, und 

eine dicke Eihiille wurde ausgebildet. Die ausgewachsenen Oocyten hatten eine planocon- 

vexe Gestalt, mit einem gr6i~eren Durchmesser yon 180 bis 185/~m und einem kleineren 

von 120 bis 130/~m. Die Oberfl~iche war oft mit einer weiten, flachen Vertiefung von etwa 

90/~m Durchmesser und 20/~m Tiefe versehen. Das Dottermaterial war jetzt aufgelockert, 

hellbraun und lief~ den Kern deutlich als klares, kreisrundes Zentrum von etwa 60 #m 

Durchmesser erkennen. 

W~ihrend der Phase des schnelleren Wachstums wurden in einem Tier noch alle friihen 

Entwicklungsstadien, besonders kleine Eier bis zu 100 #m Durchmesser, gefunden. Je 

weiter die Entwicklung fortschritt, desto mehr verschob sich das Gleichgewicht zu den 

sp~iteren Stadien, und in reifen Tieren waren gew6hnlich fast nut noch voll ausgewachsene 

Eizellen von 180 bis 185/~m Gr61~e zu linden. 

Wiihrend die Oocyten der Wiirmer aller Wattgebiete und Untersuchungsstationen 

gleichermaf~en die oben beschriebenen Erscheinungsbilder aufwiesen, waren Unterschiede 

in der Entwicklungsgeschwindigkeit in den verschiedenen Biotopen und sogar an verschie- 

denen H6henniveaus des gleichen Biotops feststellbar. Die Ergebnisse der regelmiiffigen 

Untersuchungen zur Gr61%nzunahme der Oocyten in der Zeit von Februar bis Dezember 

1976 sind in der Abbildung 14 graphisch dargestellt. Die Werte des mittleren Oocyten- 

Durchmessers wurden aus den Querschnitten der am weitesten entwickelten Oocyten- 

Stadien von mindestens 30 Wfirmern je Untersuchungsstation und Monat errechnet. Es 
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zeigte sich, dalg an den Probenorten Ibis V die Oocyten der Wiirmer von Penpoul am 

friihesten ihre volle Gr6t~e erreichten, nSmlich bereits im August (Probenort I) bis 

September (Probenorte III und V). Es folgt Le Dossen, wo die maximale Gr6fle im 

September (Probenort I) bis Oktober (Probenorte III und V) erreicht wurde, und schliefg- 

lich Le Pouldu mit entsprechenden Werten im November (Probenorte I bis V). Am 

Probenort VII erreichten hingegen die Oocyten der Wiirmer von Le Dossen Ende 

Oktober und damit am friihesten ihre ausgewachsene Gr6t~e, w~ihrend die der Wiirmer von 

Le Pouldu und Penpoul bis zum Ablaichtermin im November weiterwuchsen. 

Beim Betrachten der oben beschriebenen drei Abschnitte der Wachstumskurven f~illt 

auf, dafg die Phase der anf~inglich langsamen Gr6t~enzunahme im stark-lotischen Watt von 

Le Dossen zeitlich am l~ingsten verlief, gefolgt vonder der mittel- und schwach-lotischen 

Gebiete von Le Pouldu und Penpoul. Die sich anschlietgende Phase schnellen Wachstums 

dauerte hingegen bei Le Dossen die kiirzeste Zeit, gefolgt vonder von Penpoul und Le 
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Abb. 14: Gr6tgenentwicklung der Eizellen in den untersuchten Biotopen in AbhSngigkeit vom 
H6henniveau der Untersuchungsstation 

Abbildung 14 zeigt weiterhin, daft sowohl die Phase der anf~inglich langsamen als auch 

besonders die der folgenden schnellen Gr6t~enzunahme jeweils an der Untersuchungssta- 

tion I des Biotops die kiirzeste Zeit dauert und mit steigendem Niveau l~inger wird. So war 

bei Le Dossen die Phase langsamen Wachstums am Probenort I bereits Mitte Mai, am 

Probenort VII dagegen erst Mitte Juni abgeschlossen. Bei Le Pouldu liegen die entspre- 

chenden Werte zwischen Anfang und Ende April und bei Penpoul zwischen Anfang April 

und Ende Juni. Die Phase des schnelleren Wachstums erstreckte sich bei Le Dossen fiber 
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11/2 (Probenort I) bis 2 Monate (Probenort VII), bei Le Pouldu iiber 4 (Probenort I) bis 5 

Monate (Probenort VII) und bei Penpoul iiber 21/2 (Probenort I) bis 3 Monate (Probe- 

nort VII). 

An den Untersuchungsstationen von Le Guillec, welche mit den Probenorten VIII der 

anderen Biotope auf gleichem H/Shenniveau liegen, verlief die Gr6f~enentwicklung der 

Oocyten wie bei Le Dossen VII. Jedoch war hier die anf~ingliche Phase des langsamen 

Wachstums kiirzer. 

Die Wachstumskurven fiir die Probenorte des Port de Penpoul zeigen fiir den Monat 

Februar zun~ichst eine Abnahme des mittleren Oocytendurchmessers an. Hier wurden 

Anfang Februar an allen Untersuchungsstationen einige Wiirmer mit voll entwickelten 

Oocyten gefunden. An den Probenorten Ibis V wurden in geringerem Maf~e auch im M~irz 

noch reife Oocyten festgestellt. Im April traten hingegen nur noch Friihstadien auf. Es 

kann nicht mit Sicherheit gesagt werden, dat~ die reifen Eizellen im M~irz abgegeben und 

befruchtet worden sind. Im darauffolgenden Friihjahr wurden trotz ausgedehnter Unter- 

suchungen keine reifen Oocyten gefunden. 

Spermienplatte 

Die m~innlichen Geschlechtszellen 16sen sich bereits als Spermatogonien von den 

Gonaden. Es werden immer gleichzeitig mehrere Spermatogonien abgegeben, die durch 

einen sogenannten Blastophor (Ashworth, 1904) miteinander verbunden sind. Sie bestehen 

aus 4 bis 8 Zellen, und ihr Durchmesser betr~igt mindestens 20/~m. Diese Friihstadien 

wurden das ganze Jahr fiber in geringer Anzahl in der Coelomfliissigkeit gefunden. In den 

Friihjahrsmonaten ab Februar traten sie in gr6i~eren Mengen auf. Die Spermatogonien 

teilten sich in der Folgezeit recht h~iufig und bildeten schliefflich bis zu 50/~m grof~e 

Spermatocystenkugeln, die einer Morula ~ihnelten und iiber 100 ZeUen enthielten. Mit der 

Umwandlung der Spermatocysten in Spermatiden flachten sich die kugelrunden Gebilde 

ab und bildeten schliet~lich flache Tafeln. Die flachen, runden Pl~ittchen waren bis zu 

100/~m grog und enthielten mehrere hundert Spermatiden. Wiihrend der nun folgenden 

Spermiohistogenese entstanden die langgeschw~nzten Spermien, die jedoch noch mit den 

K/Spfen am Blastophor angeheftet waren. Die Spermienplatten wurden dabei durchschnitt- 

lich etwas kleiner. Die Spermien blieben zuniichst unbeweglich. Erst sp~iter, kurz vor dem 

Laichtermin, begannen einige Spermiengeigeln zu schlagen, wodurch die Spermienplatten 

oftmals in eine Drehbewegung gerieten. Die Spermien haben sich wohl erst unmittelbar 

vor dem Laichakt aus den Platten gel6st. 

Die Entwicldung der Spermienplatten kann ~ihnlich wie die der Eizellen in drei Phasen 

unterteilt werden (Abb. 15). Wiihrend der Friihjahrsmonate wuchsen die Spermatogonien- 

kugeln langsam, bis sie etwa 40 bis 45/~m grof~ waren. In der folgenden Phase, w~hrend der 

sich die Spermatocysten in Spermatiden umwandelten, vergr6f~erten sich die Verb~inde 

schnell durch Teilung auf den doppelten Umfang. Anschliet~end blieben die Spermienplat- 

ten bis zur Abgabe der Geschlechtsprodukte in Form und Gr6i~e unver~indert. 

An den Probenorten I und III der Untersuchungsgebiete erreichten die Spermienplat- 

ten der Wiirmer yon Penpoul am friihesten, n~imlich schon im August, ihre volle Gr6t~e. Es 
folgten die der Wiirmer yon Le Dossen und Le Pouldu Anfang und Ende September. An 
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den Probenorten V und VII waren hingegen die Spermienplatten der Wtirmer von Le 

Dossen am frtihesten ausgewachsen (Ende September), w~ihrend die der Wiirmer von Le 

Pouldu bis zum Ablaichtermin im November weiterwuchsen (Abb. 15). 
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Gr61~enentwicklung der Spermienplatten in den untersuchten Biotopen in Abh~ingigkeit vom 
H6henniveau der Untersuchungsstation 

Die Phase der anf~inglichen langsamen Gr6i~enzunahme war auf allen H6henniveaus 

bei Penpoul am ktirzesten und ging hier Anfang Juni in die Phase schnelleren Wachstums 

tiber. Bei Le Dossen war sie an den Probenorten I und III im Juni, an den Probenorten V 

und VII im Juli und bei Le Pouldu an allen Probenorten ebenfalls im Juli beendet. Die 

Phase des schnellen Wachstums dauerte bei Le Dossen an allen Probenorten die ktirzeste 

Zeit, n~imlich 2 bis 21/2 Monate. Bei Penpoul erstreckte sie sich an den Probenorten I und 

III tiber 2 I/2 Monate, an den Probenorten V und VII iiber 4 Monate, bis zur Abgabe der 

Geschlechtsprodukte. Bei Le Pouldu dauerte sie schlief~lich an den Probenorten I bis V 2 

Monate lang und erstreckte sich hier ebenfalls bis zum Ablaichtermin. 

Aus den Darstellungen des Wachstums der Spermienplatten in Abh~ingigkeit vom 

H6henniveau der Untersuchungsstationen (Abb. 15) ist ersichtlich, daf~ hier, wie bei der 

Entwicklung der Eizelle, die Phase der schnellen Gr6i~enzunahme an allen Biotopen 

jeweils an der Untersuchungsstation I die ktirzeste Zeit dauerte und mit steigendem 

H6henniveau l~inger wurde. 

Die Entwicklung der Spermienplatten der Wtirmer von Le Guillec verlief, was die 

L~inge der Phasen angeht, wie die der Tiere von Le Dossen an der Untersuchungsstation 

VII. Jedoch wurden hier die Spermienplatten um durchschnittlich 5/~m gr66er. 
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Die Wachstumskurven fiir die Probenorte I bis V des Port de Penpoul zeigen im 

Februar zuniichst eine Abnahme des mittleren Spermienplattendurchmessers an. Es wur- 

den hier Anfang Februar und in geringerem Maf~e Anfang M~irz einige Wiirmer rnit 

ausgewachsenen und in Spermien differenzierten Platten gefunden. Im April waren 

hingegen nur noch kleine Spermatogonien festzustellen. Im darauffolgenden Friihjahr 1977 

wurden trotz ausgedehnter Nachforschungen keine reifen Geschlechtsprodukte gefunden. 

Anteile der Geschlechter und Abgabe der Geschlechtsprodukte 

W~ihrend die Tiere bei Whitstable (Newell, 1948), Texel (Vooys, 1975) und Arcachon 

(Cazaux, 1966) erst ab Mai oder Juni Geschlechtszellen in der Coelomfliissigkeit aufwie- 

sen, waren solche bei Roscoff in allen vier Biotopen das ganze Jahr tiber wenigstens in 

einigen Individuen zu linden, so dal~ das Geschlechterverhiiltnis auch w~ihrend der k~ilteren 

Monate verfolgt werden konnte. 
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Abb. 16: Prozentualer Anteil der Weibchen, M~innchen und indifferenten Tiere (i) an der Gesamtpo- 
pulation. Ober der Abzisse ist der Anteil der Tiere, die bereits abgelaicht haben, angegeben 

W~ihrend der Wintermonate enthielten bei Le Dossen mindestens 44, Le Pouldu 10, 

Penpoul 36 und Le Guillec 26 ~ der adulten Wiirmer Friihstadien von Geschlechtszellen 

in der Coelomfliissigkeit. Ab M~irz, bei Le Pouldu schon ab Januar, stiegen die Werte und 

erreichten Anfang Juli (Le Dossen, Le Guillec, Penpoul) und Anfang August (Le Pouldu) 

ihre Maxima. Im Sommer wiesen bei Le Dossen h6chstens 96, Le Pouldu 61, Penpoul 91 

und Le Guillec 87 % der Tiere Geschlechtszellen auf. Mit Eintritt der Ablaichperiode, 
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n~imlich bei Le Dossen ab November, Le Pouldu ab Oktober, Penpoul und Le Guillec ab 

September sank die Zahl der geschlechtlich unterscbeidbaren Tiere wieder (Abb. 16). Bei 

vielen Individuen war aber auch nach dem Ablaichen noch das Geschlecht zu erkennen, 

well entweder schon wieder Frtihstadien gebildet worden waren oder wenige reife 

Geschlechtszellen in der Leibesh6hle zuriickgeblieben waren. Diese waren dann aber, im 

Vergleich zu den normalen Geschlechtszellen, etwas kleiner oder deformiert. 

Das VerhSltnis der Geschlechter zueinander liegt bei Le Guillec und Penpoul das 

ganze Jahr tiber etwa bei 1:1. Bei Le Dossen und Le Pouldu waren hingegen im Sommer 

die weiblichen Tiere in der 13berzahl. Bei Le Dossen wurden dartiber hinaus im Winter 

durchschnittlich 27 % mehr m~innliche als weibliche Tiere gefunden. 

Der prozentuale Anteil der vollsfiindig oder teilweise abgelaichten Wiirmer ist in der 

Abbi!dung 15 tiber der Abzisse angegeben. Die Abgabe der Geschlechtszellen erfolgte 

sowbhl 1975 als auch 1976 an den verschiedenen Biotopen zu verschiedenen Zeiten und 

dauerte unterschiedlich lange. Sie erstreckte sich 1975 bei Penpoul von Anfang Oktober his 

Ende November (2 Monate), bei Le Pouldu von Anfang bis Ende Oktober (1 Monat), bei 

Le Guillec von Anfang bis Ende November (1 Monat) und bei Le Dossen von Anfang bis 

Ende Dezember (1 Monat). 1976 setzte die Ablaichperiode an allen Biotopen frtiher ein, 

dauerte aber l~inger und schlot~ dann etwa zum gleichen Zeitpunkt ab wie im vorangegan- 

genen Jahr. So dauerte sie bei Penpoul von Anfang September bis Ende November 

(3 Monate), bei Le Pouldu von Mitte September bis Ende Oktober (1 IA Monate), bei Le 

Guillec von Anfang Oktober bis Ende November (2 Monate) und bei Le Dossen von 

Anfang November bis Ende Dezember (2 Monate). 

Tabelle 6 

Prozentualer Anteil der Wiirmer mit voll ausgebildeten Geschlechtsprodukten in Abh~ingigkeit vom 
K6rpergewicht. Die Untersuchungen wurden kurz vor dem Ablaichen im Herbst 1976 durchgefiihrt 

Gewichtsgruppe Le Dossen Le Pouldu Penpoul Le Guillec 
(g) (%) 

0 - 1,35 0 1 0 0 
1,36- 1,8 0 2 4 0 
1,81- 2,4 0 16 12 0 
2,41- 3,2 8 35 33 5 
3,21- 4,25 46 65 71 49 
4,26- 5,7 63 83 70 79 
5,71- 7,5 89 94 95 64 
7,51-10,0 81 96 90 94 

10,01-13,5 98 - 92 100 
1 3 , 5 1 - 1 8 , 0  95 - 1 0 0  100  

18,01-24,0 100 - 100 - 
> 24,01 100 - 100 - 

Gr6fle und Alter der geschlechtsreifen Tiere 

Die Tabelle 6 zeigt den prozentualen Anteil der Tiere mit vollausgebildeten 

Geschlechtszellen in Abh~ingigkeit vom K6rpergewichc Hiernach waren die Wiirmer yon 
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Le Pouldu und Penpoul bei Eintritt in die Geschlechtsreife durchschnittlich etwas kleiner 

als die von Le Dossen und Le Guillec. Der kleinste fortpflanzungsf~ihige Wurm war 0,9 g 

schwer und wurde bei Le Pouldu IX gefunden. Allerdings waren dieser und auch die 

anderen kleinen reifen Wiirmer bereits wie die gr6fleren Artgenossen dunkel- bis schwarz- 

braun geRirbt, wohingegen die jungen, indifferenten Tiere r6tlich bis rotbraun sind. Ein 

Vergleich mit den Gr6t~engruppendiagrammen zeigt, dai~ die Tiere, die erstmals 

geschlechtsreif wurden und ein Gewicht ab etwa 3 g (Le Dossen und Le Guillec) bzw. 2 g 

(Le Pouldu und Penpoul) hatten, mindestens 2 Jahre alt waren. Es befanden sich jedoch 

auch unter den gr66eren Wiirmern immer einige, die nur unterentwickelte, unreife 

Geschlechtszellen ausbildeten. Es ist anzunehmen, dai~ diese friihestens im dritten Lebens- 

jahr fortpflanzungsf~ihig wurden oder aber steril blieben. 

NataliEit und FertiliEit 

Es zeigte sich, daft, ungeachtet der K6rpergr6f~e und Herkunft, die gleiche Menge 

Coelomfliissigkeit etwa die gleiche Anzahl ausgewachsener Eier enthielt. Die potentielle 

Natalit~it ist also proportional dem K6rpergewicht, und zwar enthalten 0,1 g Coelomfliis- 
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Abb. 17: Anzahl der ausgewachsenen Eier in Relation zum K6rpergewicht (g Feuchtsubstanz) und 
Gewicht der Coelomfl/Jssigkeit 

sigkeit 15 620 + 8 ~ Eier. Die Relation zwischen Leibesh/Shlenfliissigkeit, Anzahl der 

Eier und K6rpergewicht der Tiere ist in der Abbildung 17 wiedergegeben. Danach enthielt 

der gr6fite gefundene Wurm (33 g, Le Dossen I) 2 Millionen, der kleinste geschlechtsreife 

Wurm (0,9 g, Le Pouldu IX) hingegen nur 75 000 Eier. 

Da die Wiirmer der verschiedenen Biotope sich in ihrer mittleren K6rpergr6f~e 

erheblich unterscheiden, miissen auch Unterschiede in ihrer potentiellen Natalit~it beste- 
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hen. Legt man der Berechnung alle reifen Weibchen des Wattprofils zugrunde, dann wurde 

die gr61~te Natalit~it im Watt yon Le Dossen ermittelt, gefolgt von Penpoul, Le Guillec und 

Le Pouldu (Tab. 7). Weiterhin stieg die potentielle Natalit~it generell mit abnehmendem 

Niveau des unter~uchten Biotops. So wurden bei Le Dossen in H6he der mittleren 

Niedrigwasserlinie 15 ~ (29 %) mehr Eier je Weibchen ermittelt als auf mittlerem Niveau 

(in Klammern die Werte des 2. Untersuchungsjahres). Khnliche Werte ergaben sich fiir Le 

Pouldu (11 bzw. 24 %). Bei Penpoul wurde mit 125 % der h6chste Unterschied gemessen. 

1976 war die potentielle Natalit~it in der Regel um 4 bis 12 % h6her als 1975. 

Die Fertilit~itsraten, die alle Mitglieder der Population beriicksichtigen, sind naturge- 

m~ii~ kleiner als die oben genannten Werte (Tabelle 7). Die gr6t~te Differenz gegeniiber der 

Natali6it zeigte sich bei Le Pouldu, nicht nur fiir das ganze Wattprofil (91,2 bzw. 92,9 %), 

sondern auch fiir den mittleren (87,5 bzw. 91,3 %) und unteren (89,7 bzw. 90,6 %) 

Gezeitenabschnitt. Hier machte sich der groi~e Anteil kleiner, indifferenter Tiere, welche 

auf allen Niveaus gefunden wurden, bemerkbar. Der Unterschied war im Hinblick auf das 

ganze Profil bei Le Dossen sogar noch etwas gr6f~er (96,6 bzw. 95,4 %), im mittleren (55 

bzw. 55 %) und unteren (64 bzw. 66 %) Bereich war er hingegen erheblich geringer. Das 

Watt wies hier im Gegensatz zu den anderen Biotopen auch im oberen Abschnitt nur ein 

geringes Gef~ille auf. Hierdurch ergab sich ein relativ breiter Streifen, der ausschliet~lich 

von kleinen, indifferenten Tieren besiedelt wurde. Der hohen Zabl indifferenter Tiere 

stand eine relativ geringe Menge geschlechtsreifer Tiere gegeniiber, so daf~ sich eine geringe 

Fertilit~itsrate ergab. Die Werte von Penpoul zeigten den h6chsten Anteil geschlechtsreifer 

Weibchen an der Gesamtpopulation an. Die Fertilit~itsrate betrug hier gegeniiber der gleich 

100 % gesetzten Natali6itsrate fiir das ganze Profi121,3 (19,4) % bzw. fiir den unteren 43 

(37,5) % und den mittleren Gezeitenabschnitt 33,3 (23,8) ~ 

Wenn man die L~inge des Profils in die Rechnung einbezieht, kann man errechnen, wie 

viele Eier vonder gesamten Population produziert wurden. Es waren dies, bezogen auf 

einen 1 m breiten von MNWL bis MHWL reichenden Streifen, bei Le Dossen 88 153 272 

(132 520 750), Le Pouldu 80 362 575 (87 021000) und Penpoul 872 100000 

(1 150.560 000) Eier. Diese werden dann nach Newell (1948) mit der Flut an den oberen 

Hang getrieben, wo sie ihre weitere Entwicklung durchmachen. 

Diesen ungeheuer groi~en Eizahlen stehen nur relativ wenige iiberlebende Nachkom- 

men gegenfiber. So wurden im Sommer nach der Eiabgabe bei Le Dossen h6chstens 44,4 

(33,1), Le Pouldu 262 (81) und Penpoul 109 (89) Tiere der Jahresklasse 0 je Quadratmeter 

gez~ihlt. Das bedeutet, daf~ nur etwa 0,0003 bis 0,00001 0/0 der reifen Eianlagen, falls sie 

befruchtet wurden, die embryonale und larvale Entwicklungsphase iiberlebten. Es ist mit 

einer hohen Befruchtungsrate zu rechnen, die gesichert wird durch die synchronisierte 

Abgabe der Geschlechtszellen und eine ungeheuer grot~e Anzahl Spermien, die manchmal 

bei Niedrigwasser das Wasser in Ebbetiimpeln weifflich f~irbt (Duncan, 1960; Newell, 

1948; eigene Beobachtungen). Die sehr hohe Motalit~it w~ihrend der Entwicklung ist wohl 

bedingt durch die im Winter und Friihjahr herrschenden rauhen Umwelteinfliisse. Die 

Larven, welche im Oberfl~ichensand leben, werden wahrscheinlich dutch starke Wasserbe- 

w egungen und damit verbundenen Sedimentumlagerungen wiederholt aus dem Sand 

gespiilt. Sie werden dann in besonderem Mai~e durch die Rollbewegung der Sandk6rner 

sowie durch Frel~feinde bedroht und sind in dieser Zeit sicher von gr6i~erer Bedeutung als 

Futtermittel fiir r~iuberische Arten. 
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DISKUSSION 

D i s p e r s i o n ,  A b u n d a n z  u n d  A b u n d a n z d y n a m i k  

Die oben dargestellten quantitativen Studien zeigen, daf~ die Population der verschie- 

denen Untersuchungsgebiete sowohl gleiche als auch unterschiedliche Abundanz- und 

Verteilungsmerkmale aufweisen. So erstreckt sich die Zone mit der gr6t~ten Besiedlungs- 

dichte immer fiber den oberen Wattbereich, n~imlich vonder mittleren Nipphochwasser- 

bis etwa 50 cm oberhalb der Mittelwasserlinie. Die Population setzt sich hier fast aus- 

schlief~lich aus kleinen unreifen Individuen zusammen. Mit sinkendem Niveau nimmt auch 

die Besiedlungsdichte ab, wobei gleichzeitig das mittlere Gewicht der Tiere ansteigt. An 

zwei Biotopen steigen die Abundanzwerte im unteren Abschnitt wieder leicht an. Der 

Jahresmittelwert der Besiediungsdichte fiir das mittel-lotische Watt von Le Pouldu ist etwa 

gleich grof~ wie der fiir den schwach-lotischen Port de Penpoul. Fiir das stark-lotische Watt 

von Le Dossen ist er hingegen um 44 ~ kleiner. Weiterhin weichen die Werte der mittleren 

Jahresabundanz in den beiden aufeinanderfolgenden Jahren an allen Probenorten des 

unteren Gezeitenbereiches nur geringfiigig voneinander ab. Im oberen Abschnitt der 

Biotope ist die Besiedlungsdichte im zweiten Jahr durchweg geringer als im ersten. Die 

Abweichung ist bei Le Pouldu mit 20 (Station VIII) und 26 % (Station IX) am gr61~ten, 

gefolgt von Le Dossen mit 14 und 12 %. Im Port de Penpoul ist sie hingegen mit 2 und 6 ~ 

verhiiltnism~it~ig gering. 

Die Analyse der Gewichtsgruppendiagramme ergab, daf~ die Besiedlungsdichte der 

mittleren und groi~en Tiere wesentlich konstanter ist als die der kleinen. Da die juvenilen 

Individuen der Klasse 0 den oberen Gezeitenbereich fiir ihre Ansiedlung bevorzugen, 

linden auch hier die gr6t~ten Abundanzschwankungen innerhalb eines Jahres und zwischen 

aufeinanderfolgenden Jahren start. Als entscheidender beeinflussender Auf~enfaktor 

kommt hierfiir wohl nur die Wasserbewegung, die unmittelbar iiber die Umlagerung des 

Sediments auf die Tiere einwirkt, in Frage. Alle anderen untersuchten Faktoren lassen sich 

nicht derart gut mit den beobachteten Abundanzschwankungen korrelieren. Besonders 

betroffen sind verst~ndlicherweise die ganz kleinen postlarvalen Stadien, die nur wenige 

Zentimeter unter der Substratoberfl~iche leben. So lagert die auch bei ruhigem Wetter etwa 

50 cm hohe Brandung bei Le Dossen das Sediment etwa 2 cm tier um, und die Besiedlungs- 

dichte bleibt auch im oberen Gezeitenbereich immer relativ gering. Im geschiitzten Port de 

Penpoul, wo auch nach mittleren Stiirmen keine Rippelbildung festzustellen ist, ist sie 

hingegen in beiden aufeinanderfolgenden Jahren relativ hoch. Besonders eindrucksvoll 

zeigt sich der Einflui~ der Wasserbewegung im Watt von Le Pouldu. Hier ist im Friihling 

und Sommer 1975 keine Rippelbildung zu beobachten und die Besiedlungsdichte steigt an 

der Station IX auf die Rekordh~She yon 330 Individuen/m 2. Sie nimmt erst w~ihrend der 

ersten leichten Herbststiirme im September ab. Im darauffolgenden Jahr sind wesentlich 

mehr und st~irkere Stiirme zu verzeichnen, die selbst w~ihrend der ruhigen Monate Mai bis 

August zu Sedimentumlagerungen von 2 bis 4 cm fiihren. Die Individuendichte nimmt nun 

wesentlich langsamer zu und bleibt zur Zeit der maximalen Besiedlung etwa 63 ~ unter 

dem Wert des Vorjahres. 

Eine Erkl~irung fiir den oben beschriebenen unterschiedlichen Verlauf der Abundanz- 

kurven fiir den oberen bzw. mittleren und unteren Bereich der Untersuchungsgebiete 

ergibt sich, wenn man die Fortpflanzungsverh~ilmisse und Gr6t~enzusammensetzung der 
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Populationen in die Betrachtung einbezieht. Die Besiedlungsdichte des oberen Gezeitenbe- 

reiches nimmt w~ihrend der Wintermonate, besonders abet im Februar und M~irz, st~irker 

ab als in den vorangegangenen Monaten, wohingegen die des unteren und mittleren 

Bereiches zunimmt. Ein Vergleich mit der Gewichtsverteilung der Populationen zeigt, daf~ 

vonder  Zu- bzw. Abnahme besonders die kleinen 0,3 bis 1,5 g schweren Wiirmer 

betroffen sind. Es ist unwahrscheinlich, dai~ die Verringerung des Bestandes im oberen 

Bereich durch eine erh6hte Sterblichkeit bedingt ist, weil zu gleicher Zeit die Besiedlungs- 

dichte der tiefer liegenden Wattbereiche zunimmt. Offensichtlich finder hier eine Vertei- 

lung der jungen Wiirmer vom oberen Watt iiber das ganze Watt hin start. Diese Vermutung 

wird erh~irtet durch eine im F~hjahr 1977 gemachte Beobachtung. Anfang April hatte sich 

an allen Biotopen die normalerweise in H6he der extremen Nipphochwasserlinie liegende 

obere Besiedlungsgrenze auf ein bis zu 50 cm h6her liegendes Niveau verschoben. Sp~iter 

ging diese Begrenzungslinie dann wieder zu~ck. 

Im Port de Penpoul kann eine Wanderung der Wiirmer nicht direkt aus den Diagram- 

men der Abundanzdynamik abgeleitet werden. Jedoch ist auch hier im Februar bis Mai 

eine Verringerung der Anzahl der 0,3 bis 1,5 g schweren Wiirmer im oberen Watt, bei 

gleichzeitiger Zunahme der gleichen Gewichtsgruppe im mittleren und unteren Gezeiten- 

bereich zu verzeichnen. Die Abundanzkurve fiir den oberen Bereich zeigt jedoch keinen 

Abfall, sondern sogar einen Anstieg, was durch die Tatsache zu erkl~iren ist, dai~ sich hier, 

im Gegensatz zu den anderen Biotopen, bereits im Februar und M~irz die winzigen 

Wiirmer aus der Herbstlaichperiode durch Haufenbildung bemerkbar machen und regi- 

striert werden. 

Im Friihling und Sommer nimmt die Besiedlungsdichte des oberen Watts in allen 

Biotopen mehr oder weniger stark zu. Die Gewichtsgruppendiagramme zeigen, dai~ dies 

auf das massenhafte Auftreten der winzigen Wiirmer der 0-Gruppe zuriickzufiihren ist. 

Diese Tiere erscheinen aber im Port de Penpoul bereits ab Januar, in den anderen Biotol~en 

hingegen erst im Mai. Hier scheint eine Korrelation zwischen dem Nahrungsangebot und 

der Entwicklungszeit bzw. dem Wachstum der Tiere vorzuliegen, die an sp~iterer Stelle 

noch diskutiert wird. 

Die oben beschriebene Verteilung der jungen W~irmer vom oberen Hang iiber den 

ganzen Gezeitenbereich l~if~t sich nicht nur als passive s Verfrachten durch Brandungsein- 

wirkung und Sedimentumlagerung erkl~iren, weil sie im gleichen Maf~e in den stark-, 
mittel- und schwach-lotischen Biotopen stattfindet. Weiterhin verbreiteten sich die Tiere 

im Friihjahr 1976 (Januar bis April) mit nur 4 Sturmtagen (Windgeschwindigkeit ~ 16 m/ 

sec) ebenso wie im gleichen Zeitabschnitt des darauffolgenden Jahres mit 19 Sturmtagen. 

Es muf~ hier ein aktives Wanderverhalten angenommen werden. 

Auch in der Literatur gibt es Hinweise dafiir, daf~ Arenicola marina nicht so ortsfest 

ist, wie es allgemein angenommen wird. So fingen Meek & Storrow (1924) im M~irz 

freischwimmende Individuen im Planktonnetz, Fauvel (1899) beobachtete Tiere, die nachts 

ihre R6hren verlief~en, im ~reien Wasser umherschwammen und bei Beleuchtung schnell 

wieder das Substrat aufsuchten, und Thorson (1946) land einige Exemplare auf der 
Wattoberfl~iche. Werner (1954, 1956) beschreibt die Winterwanderung kleiner und mittel- 

grof~er Wiirmer, die im November bis Januar stattfindet und dutch eine rasche Verringe- 

rung der Wassertemperatur ausgel6st wird. Als kritische Temperaturgrenze gibt Werner 1 
bis 3 ~ an. 
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Ein rasches Absinken der Wassertemperatur auf unter 3 ~ kann in der Gegend um 

Roscoff als ausl6sender Faktor ausgeschlossen werden, da die Temperatur bis auf h6ch- 

stens 7 ~ abf~illt. Die Lufttemperatur, die hier im Februar und M~irz ihre Tie{stwerte 

erreicht, k~ime hingegen sehr wohl in Betracht. Zur Zeit der Ebbe sind dann die Tiere 

zeitweise Temperaturen, die um den Gefrierpunkt liegen, ausgesetzt. Der ausl6sende 

Faktor k6nnte durch den starken Unterschied zwischen Luft- und Wassertemperatur, den 

der Wurm bei kommender Flut erMdet, gegeben sein. Zur Kl~irung dieser Probleme sind 

zu einem sp~iteren Zeitpunkt entsprechende Experimente geplant. 

W a c h s t u m ,  E r n ~ i h r u n g  u n d  P r o d u k t i o n  

Das individuelle Wachstum variiert zum Teil sehr stark; sowohl von einem Biotop 

zum anderen als auch mit unterschiedlichem H6henniveau eines Biotops. Im unteren und 

mittleren Wattabschnitt weisen die Tiere yon Le Dossen die gr68ten Zuwachsraten auf, 

gefolgt von denen yon Penpoul und Le Pouldu. Im oberen Hang nehmen hingegen,die 

Wiirmer von Penpoul und Le Pouldu st~irker zu als die von Le Dossen. Generell nimmt die 

Wachstumsgeschwindigkeit mit ansteigendem H6henniveau ab. Am gr6gten ist der Unter- 

schied bei Le Dossen, wo die Tiere des oberen Hanges einen 92- bis 94%igen geringeren 

individuellen Gewichtszuwachs aufweisen als die des unteren Hanges. 

Die Wachstumsraten sind w~ihrend der Sommermonate Mai bis Oktober wesentlich 

gr6ger als in der fibrigen Zeit des Jahres. Weiterhin sind sie im zweiten Untersuchungsjahr 

um 6 bis 36 % geringer als im ersten. 

Vergleicht man diese Fakten mit dem herrschenden Faktorengefiige, so f~illt zun~ichst 

einmal der starke Einfluf~ des H6henniveaus und damit der Wasserbedeckungszeit auf. 

Obwohl Arenicola marina sich auch bei Niedrigwasser durch H~iufchenbildung bemerkbar 

macht, scheint seine Hauptern~ihrungsphase doch in der Zeit der Wasserbedeckung zu 

liegen. Tauchbeobachtungen sowie Laborexperimente lassen jedoch keinen signifikanten 

Unterschied in der Fregaktivit~it, gemessen an der Menge des abgegebenen Kotstandes, 

zwischen Wasserbedeckungs- und Trockenliegephase erkennen. Dies deutet darauf, daig 

der Wurm nicht allein die im Sand enthaltenen N~ihrstoffe ausnutzt, sondern zus~itzlich 

solche aus dem Oberfl~ichenwasser gewinnt. Je l~inger nun die Wasserbedeckungsperiode 

dauert, desto mehr Nahrung k6nnen die Tiere aus dem Wasser aufnehmen und desto 

gr6ger ist der Zuwachs. Im oberen Bereich des stark-lotischen Watts von Le Dossen wurde 

eine nur etwa halb so groge mittlere individuelle Wachstumsrate wie in den anderen 

Biotopen auf gleichem Niveau ermittelt. Hier miissen die Tiere sicherlich einen nicht 

unerheblichen Teil ihrer durch Nahrung gewonnenen Energie aufwenden, um die dureh 

dauernde Sedimentumlagerungen ganz oder teilweise zerst6rten Wohnr6hren wiederauf- 

zubauen. 

Unterschiedliche Wachstumsraten innerhalb eines Jahres und zwischen aufeinander- 

folgenden Jahren lassen sich jedoch nicht mit Hilfe der Wasserbedeckungszeit erkl~iren, 

sondern in erster Linie durch das Nahrungsangebot. So weisen sowohl das Sediment als 

auch das Oberfl~ichenwasser im Sommer einen h6heren Gehalt an organisch gebundenem 

Kohlenstoff auf als im Winter. Ebenso ist dieser 1975/76 im Jahresmittel h6her als 1976/77. 

Die Nahrung sedimentfressender Tiere kann sich aus verschiedenen Komponenten 
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zusammensetzen: junge Individuen der Makrofauna, Angeh6rige des Mesopsammons, 

einzellige Algeu, Pilze, Bakterien sowie partikul~ire und gel6ste organische Substanzen. 

l~ber die relative Bedeutung der einzelnen Bestandteile ist nichts bekannt. 

Longbottom (1970) wies nach, dat~ A. marina keine Cellulase bildet und Kristensen 

(1972) zeigte, dat~ die Verdauungsenzyme nur in geringem Mai~e wenige Karbohydrate 

hydrolysieren (so Amylose, Glycogen, Laminaran und Dextran). Hieraus ist zu schliet~en, 

daf~ Pflanzenmaterial, aut~er Bakterien und Diatomeen, keine Bedeutung fiir die Ern~ihrung 

des Wurmes hat. Eine Aufspaltung von Cellulose mit Hilfe von Bakterien ist unwahr- 

scheinlich, da der Sand nach Kermack (1955) nur etwa 15 Minuten lang im K6rper bleiben 

soll. Auch land Longbottom (1970) im Lumen des Darmes keine Am6bocyten. Inwieweit 

eine intrazellul~ire Verdauung in der Darmwand wirksam ist, l~if~t sich schwer beurteilen, 

da die Hauptmasse des Sandes wegen der schnellen Bef6rderung nur kurz mit der 

Darmwand in Beriihrung kommt. 

Die einfachste Methode, um die Art der Nahrung aufzuschliisseln, stellen Untersu- 

chungen des Darminhaltes dar. Dazu wurden im Sommer 1977 etwa 50 Wiirmer sofort an 

der Ausgrabungsstelle (Port de Penpoul) durch einen L~ingsschnitt ge6ffnet und der Sand 

sowohl dem Oesophagus als auch dem Rectum enmommen und in Seewasser suspendiert. 

Zur besseren Identifizierung wurden die Mikroorganismen mit Bengalrosa (0,1 bis 1% in 

5 0/0 Phenol) und Neutralrot angef~irbt. Bengalrosa ist ein spezifisches F~irbemittel fiir 

Bakterien (Zobell, 1946) und Neutralrot erlaubt, lebende Diatomeen von toten zu unter- 

scheiden. W~ihrend sich der.Farbstoff bei lebenden Zellen in Vakuolen sammelt, f~irbt sich 

bei toten Zellen der ganze Zelleib an. 

Der Oesophagus enthielt regelm~iffig neben Detritus und Pflanzenresten einige wenige 

Diatomeen, viele Bakterien, wenige Ciliaten und selten kleine Nematoden. Der Sand des 

Enddarms enthielt keine Ciliaten, hingegen Detritus, Pflanzenreste, lebende Bakterien und 

Diatomeen und wenige Nematoden. Die Anzahl der Bakterien und Diatomeen war jedoch 

deutlich kleiner als im Sand des Oesophagus. 

Diese Beobachtungen weisen auf eine hohe Bedeutung der Ciliaten als Nahrung hin. 

Weiter k6nnen auch Bakterien und Diatomeen als solche nicht ausgeschlossen werden. 

Einige Erfahrungen, die bei der Aufzucht der Wiirmer in Kultivierungsk~isten 

gemacht wurden, weisen in die gleiche Richtung. Es ist m6glich, die Tiere im Aquarium in 

mit Sand gefiillten Beh~iltern zu halten, jedoch ist hier in der Regel kein Gewichtszuwachs 

zu verzeichnen. So iiberlebten 3 von urspriinglich 35 Tieren die zweij~ihrige Untersu- 

chungszeit, davon hatte eines nur leicht zugenommen, die anderen hingegen abgenommen. 

Andere Forscher berichten ~ihnliches (Duncan, 1960). Wiederholte Untersuchungen der 

Oberfl~ichenschicht zeigten nun, daf~ der Sand zwar ungef~ihr die gleiche Menge an 

Detritus, Bakterien, organisch gebundenem Kohlen~ und Stickstoff wie im Freiland 

enthielt, daf~ jedoch die Anzahl der Vertreter des Mesopsammons, besonders die der 
Ciliaten stark reduziert war. _Khnliche Beobachtungen zeigten sich anf~inglich bei den 

Aufzuchtversuchen im Freiland. Erst, nachdem der Versuchsaufbau abge~indert wurde und 

die K~isten nach dem Einsetzen mit einer unzerst6rten Schicht Oberfl~ichensand versehen 

wurden, zeigten die W~rmer ~ihnliche Zuwachsraten wie sie aus den Gewichtsgruppendia- 

grammen abgeleitet werden konnten. 
Die 6kologischen Studien lassen weiterhin eine enge Korrelation zwischen der Besied- 

lungsdichte des Mesopsammons, besonders der Ciliata einerseits und Wachstum und 
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Produktion der Wiirmer andererseits erkennen. So sind die gr6t~ten Zuwachs- und 

Produktionsraten im Sommer zu verzeichnen, wenn auch die Mesopsammon-Individuen- 

dichte am gr6i~ten ist. Weiterhin sind sowohl die Ciliatenbesiedlungsdichte als auch 

Wachstum und Produktion im zweiten Untersuchungsjahr geringer als im ersten. Schliei~- 

lich werden die gr6f~ten Produktionswerte an Probenorten ermittelt, die eine reiche 

Ciliatenfauna aufweisen, wie z. B. Penpoul I und IX, Le Dossen I, Le Pouldu IX und Le 

Guillec III. Probenorte mit geringerer Ciliatenbesiedlung weisen auch geringe Produk- 

tionswerte auf. Hier ist besonders Penpoul V zu nennen, wo die Besiedlungsdichte der 

Ciliaten trotz des sehr hohen Gehaltes an Detritus, Pflanzenresten, Bakterien sowie 

organisch gebundenem Kohlen- und Stickstoff stets gering bleibt. Die Wiirmer sind hier 

durchschnittlich nur halb so schwer wie bei Le Dossen auf gleichem Niveau und weisen 

relativ geringe Zuwachsraten auf. 

Im unteren Bereich des Watts von Le Pouldu, wo hohe Abundanz- und Produktions- 

werte, jedoch niedrige Zuwachsraten zu verzeichnen sind, wird wahrscheinlich ebenfalls 

das Angebot an Ciliaten als wachstumsbegrenzender Faktor wirksam, zumal hier eine 

grof~e Anzahl anderer Polychaeta siedelt, die als Nahrungskonkurrenten in Frage kiimen. 

Zur l~berpriifung dieser Hypothese wurden im April 1977 20 Tiere der Jahresklasse 2 von 

Le Pouldu III nach Penpoul III iibersiedelt und hier in Kultivierungskiisten gehalten. Ein 

Vergleich der Zuwachsraten zeigt deutlich, dat~ die Tiere im Port de Penpoul mehr 

zunahmen als bei Le Pouldu (Tab. 8). 

Tabelle 8 

Vergleich der Zuwachsraten der nach Penpoul III verpflanzten Tiere mit denen der dort und bei Le 
Pouldu lebenden Tieren 

Mittleres Gewicht der Jahresklasse 2 Gewichtszunahme 
Probenort April 1977 Oktober 1977 (g) 

Le Pouldu III 2,4 5,4 2,9 
Penpoul III 6,5 14,3 7,8 
verpflanzte Tiere 2,5 7,1 4,6 

Natiirlich wird neben dem Niveau und Nahrungsangebot auch die Temperatur einen 

Einfluf~ auf das Wachstum und die Produktion ausiiben, denn bei poikilothermen Organis- 

men folgen bekanntlich Stoffwechselvorgiinge der RGT-RegeL Dieser Einflut~ ist wahr- 

scheinlich jedoch gering, denn die Wirkung der Temperatur auf den Sauerstoffverbrauch 

von A. marina ist gekennzeichnet durch eine Reihe yon Unstetigkeiten, deren Effekt es ist, 

die Atmung unter verschiedensten Bedingungen nahezu konstant zu halten (Kriiger, 1964). 

Da Aktivit~it, Stoffwechsel und Wachstum des Wurmes ohne Zweifel in engem Zusammen- 

hang zur Atmungsgr6i~e stehen, bedeutet dies zugleich, daf~ sie w~rend des ganzen Jahres 

unter den in seinem Biotop herrschenden Temperaturbedingungen nur in geringem Mat~e 

schwanken. Die geringe Schwankungsbreite der Aktivit~it zeigt sich ja auch tatsiichlich in 

der Fref~- und Kotabgabeaktivit~it, welche nur geringe saisonabhiingige Variationen erken- 

hen lassen. 

Als weiterer wichtiger Aut~enfaktor, der oft in seiner beeinflussenden Wirkung 

untersch~itzt wird, ist hier noch der Niederschlag zu nennen. Anscheinend schiitzt sich der 
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Wurm gegen den sch~idigenden Einfluf~ des Siif~wassers, indem er seine Wohnr6hre 

verschliet~t und seine Aktivit~it vermindert, denn bei Regen ist die Kotabgabeleistung stark 

herabgesetzt. Die damit verbundene verringerte Fre~aktivit~it und Nahrungsaufnahme 

scheint sich direkt auf Wachstum und Produktion auszuwirken, denn die geringeren 

Zuwachsraten im Zweiten Untersuchungsjahr gegeniiber dem ersten korrelieren mit einer 

fast doppelt so grol~en Niederschlagsmenge und der doppelten Anzahl von Regentagen im 

Jahr. 
Den iibrigen noch nicht genannten Faktoren wie Korngr6i~enzusammensetzung des 

Sediments, Porenvolumen, Gehalt an Wasser und Luft, Salz- und Sauerstoffgehalt sowie 

pH-Wert des Wassers kommt in den untersuchten Biotopen mit Ausnahme yon Le 

Guillec I wohl keine direkte Bedeutung zu, weil die fiir A. marina sch~idlichen Werte nicht 

erreicht werden. Eine indirekte Wirkung ist ihnen natiirlich nicht abzusprechen, denn 

feink6rnige Sedimente enthalten gr6t~ere Mengen an organischer Substanz als grobk6rnige 

und interstitielle Organismen ben6tigen ein gewisses Ausmai~ an Porenvolumen usw. 

Der Probenort Le Guillec I, der unmittelbar neben dem Flul~bett liegt, ist t~iglich 

starken Salzgehaltsschwankungen unterworfen, die von 28,3 ~ S im interstitiellen Wasser 

bis zu 32,6 %0 S im Obeffl~ichenwasser reichen. Hinzu kommt, daf~ das Sediment, im 

Vergleich zu anderen Probenorten den sehr geringen Grad an Wassers~ittigung yon 79 % 

unter normalen und 54 % unter extremen Bedingungen sowie eine geringe Besiedlung 

durch Ciliaten aufweist. Die Abundanzwerte bleiben unter diesen Bedingungen stets 

gering, und die Wiirmer erreichen nur eine mittlere Gr6f~e. Juventile Tiere werden hier 

niemals gefunden. 

A. marina ist zwar generell als euryhalin anzusehen, denn er kommt noch in brackigen 

Gew~issern mit einem Salzgehalt von 10 %0 (wie in der Ostsee) vor, jedoch verhindern 

Tagesvariationen von iiber 4 ~ Seine als normal anzusehende Besiedlung. Zu ~ihnlichen 

Ergebnissen kam Amoureux (1966), der an verschiedenen Kiistengebieten eine maximale 

Varia~onsbreite von 4 bis 6 ~ S ermittelte. 

A. marina ist der bedeutendste Sekund~irproduzent aller untersuchter Biotope. Bei Le 

Dossen werden im unteren, mittleren und oberen Bereich 60, 45 und 64 % der gesamten 

Makrofauna-Produktion durch diese Art bestritten. F~r das Watt von Le Pouldu liegen die 

entsprechenden Werte bei -, 73 und 94 ~ fiir den Port de Penpoul bei 92, 31 und 81% 

und fiir Le Guillec III bei 54 ~ 

Tabelle 9 zeigt einen Vergleich der Produktionswerte der Arenicola-Populationen aus 

der Umgebung von Roscoff mit anderen Invertebraten-Populationen des Gezeitenberei- 

ches. A. marina ist danach der gr6f~te Produzent aller bisher untersuchten Polychaeta und 

Gastropoda und iibertrifft in seiner Produktionsleistung auch viele Bivalvia. 

Interessant ist schliet~Iich noch ein Vergleich von Biomasse und K6rpergr6i~e der Tiere 

verschiedener Kiisten. Beukema (1976) ermittelte im holl~indischen Wattenmeer eine 

Biomasse von 3,5 bis 6,1 g m -2 (Trockensubstanz), Holme (1949) im Exe Estuary (Eng- 

land) 47,8 g m -2 (Feuchtsubstanz) und Thamdrup (1935) bei Skalling (D~inemark) H6chst- 

werte yon 86 bis 172 g m -2 (Feuchtsubstanz). Diese Werte werden von allen untersuchten 

Populationen bei Roscoff, mit Ausnahme der des Watts von Le Dossen, zum Teil erheblich 

~ibertroffen. 

Auch zur K6rpergr6i~e liegen sehr unterschiedliche Angaben vor. Thamdrup (1935) 

ermittelte bei Skailing (D~nemark) ein mittleres Gewicht von 4 bis 4,5 g, Smidt (1951) im 
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d~inischen Wattenmeer eine durchschnittliche K6rperl~inge der nicht kontrahierten Tiere 

von 17 bis 18 cm (13 g), mit einer Variationsbreite von 8 bis 28 cm (3 bis 20 g). (in 

Klammern die kalkulierten K6rpergewichte), Duncan (1959) an verschiedenen englischen 

Kiistengebieten ein mittleres K6rpervolumen von 1,1 bis 8,3 cm 3 (1,2 bis 9,2 g) und 

Brenning (1965) bei Langenwerder (Ostsee) ein solches von 1,9 bis 4,1 cm 3 (2,1 bis 4,4 g). 

Weiterhin waren die gr6t~ten Wiirmer, die bei Helgoland und Sylt gefunden wurden, 18,8 

und 26,5 g schwer (Kriiger, 1964). 

Verglichen mit diesen Daten stehen die Wiirmer yon Roscoff durchaus nicht am 

Anfang der Gr6t~enskala, sondern nehmen fast einen Mittelplatz ein. Die in den untersuch- 

ten Biotopen ermittelte gr6tgere Biomasse ist daher wohl im wesentlichen auf h6here 

Besiedlungszahlen zuriickzufiihren. Allerdings wurden bei Roscoff vereinzelt gr6t~ere 

Individuen gefunden als in der Nordsee. So hatten die schwersten Wiirmer von Le Dossen 

und Penpoul ein Gewicht yon 30,4 bzw. 29,1 g. Leider k6nnen die fiir die obengenannten 

Daten zugrunde liegenden 6kologischen Zusammenhiinge nicht diskutiert werden, weil in 

den vorliegenden Arbeiten das Gefiige der Aut~enfaktoren nut selten umfassend dargestellt 

wurde. Es fehlen insbesondere Angaben zur Wasserbewegung und Sedimentumlagerung 

sowie eine Bestandsaufnahme der begleitenden Sandliickenfauna. 

E n e r g i e f l u t ~  

Die Tatsache, daf~ Arenicola marina ein Sandfresser ist, hat zu der naheliegenden 

Auffassung gefiihrt, daf~ der Wurm die im Sand enthaltenen Nahrungsstoffe ausnutzt. Die 

Vermutung, dalg die Reduktionszone, in die der Wohnbau des Wurmes hineinreicht, 

erhebliche Mengen organischer Substanz enthalte, best~irkte diese Auffassung. Im typi- 

schen Falle besteht der ausgeworfene Kot aus Oberfl~ichensand, in den nur gelegentlich 

kleine Abschnitte reduzierten Sandes eingelagert sind. Da der Wurm normalerweise 

Oberfl~ichensand frilgt, spielt der Gehalt des darunterliegenden Sediments an organischem 

Material h6chstens eine untergeordnete Rolle. In den im Rahmen dieser Arbeit untersuch- 

ten Biotopen lag der Gehalt des Tiefensandes an organischer Substanz in der gleichen 

Gr6t~enordnung wie der des Oberfl~ichensandes. Vergleicht man nun den Gehalt des 

Kotsandes an organisch gebundenem Stickstoff und Kohlenstoff mit dem des Oberfl~ichen- 

und Tiefensandes, so weist der Kotsand stets die h6chsten Werte auf. Allerdings ist das 

Verh~iltnis von C zu N im Kotsand gegeniiber dem Oberfl~ichen- und Tiefensand derart 

verschoben, daft im Kotsand besonders der Kohlenstoff und in geringerem Mal~e der 

Stickstoffgehalt erh6ht ist. Hieraus ist zu schlielgen, dalg der Wurm vor allem stickstoffrei- 

che Substanzen, also tierisches Material, verwertet. 

Die Anreicherung des Kotsandes mit organischer Substanz l~ilgt sich mit Hilfe der 

Filtrationshypothese erkl~iren. Wells (1945) beschrieb erstmals, dat~ der Wurm mit Hilfe 

der fiber seinen K6rper gleitenden Kontraktionswellen einen kontinuierlichen Wasser- 

strom durch seinen Wohnbau pumpt. Dieser tritt durch die unter dem Kothaufen liegende 

Offnung in den Wohngang ein und verl~ii~t ihn auf dem Weg durch den Sandstrang wieder. 

Kriiger (1957, 1971) wies nach, da!g der Wasserstrom durch die Filterwirkung des Sandes 

yon den darin suspendierten Substanzen befreit wird. Wahrscheinlich dichtet der Wurm 
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durch Abgabe von Schleim die Liicken im Sand weitgehend ab, so dal~ auch feine kolloidale 

Partikel zuriickgehalten werden. Es wird also in der Fref~region organisches Material 

angereichert, welches der Wurm zusammen mit dem Sand frif~t. 

Es erhebt sich nun die Frage, welchen Anteil des Nahrungsbedarfs die Filtration im 

Sandstrang deckt. Da der konsumierte Energiebetrag und die aufgenommene Sediment- 

menge sowie deren Energiegehalt bekannt sind, kann der noch fehlende Energiebedarf, der 

wahrscheinlich durch Filtration aus dem Oberfl~ichenwasser gedeckt wird, leicht errechnet 

werden (Tab. 10). Da weiterhin die Pumpleistung des Wurmes bekannt ist und der Gehalt 

des Oberfl~ichenwassers an organisch gebundenem Kohlenstoff sowie dessen Energie~iqui- 

valent ermittek wurden (Pollack, 1978), l~it~t sieh der durch Filtration erreichbare Energie- 

gewinn errechnen. Wenn man der Kalkulation die durchschnittliche Pumpleistung eines 

5 g schweren Wurmes von 30 ml/h (bei 15 ~ zugrunde legt (Kriiger, 1971), liegt er bei 

13,1 cal je Gramm Wurmgewicht und Stunde. Die entsprechenden Werte fiir die unter- 

suchten Biotope und Stationen sind unter Beriicksichtigung der Wasserbedeckungszeit 

ebenfalls in Tabelle 10 aufgefiihrt. Es zeigt sich, dat~ der durch Filtration gewonnene 

Energiebetrag das Energiedefizit in der Regel um das Zehnfache iibertrifft und damit bei 

weitem ausreicht, dieses zu decken. Lediglich am Probenort IX von Le Dossen wird das 

Energiedefizit nur um das Dreifache iibertroffen, und hier sind auch die geringsten 

Zuwachsraten zu verzeichnen. 

Bei diesen Berechnungen sind verschiedene Momente nicht beriicksichtigt: (1) Die 

Pumpleistung kleiner Wiirmer ist nicht bekannt. Es wurde hier ein lineares Verhiiltnis von 

K6rpergr6i~e und Pumpleistung angenommen. Bekannt ist, daf~ A. marina seine Pumpakti- 

vit~it um ein Mehrfaches steigern kann und dai~ der Gehalt des Wassers an organischen 

Partikeln einen Einfluf~ a~f die Pumpaktivit~it hat (Kriiger, 1964). (2) Die ermittelten Werte 

des Gehaltes an organischen Substanzen im Oberfliichenwasser sind Minimumangaben. 

Wahrscheinlich sind sie an der Bodenoberfl~iche gr68er, denn es werden durch die 

Wellenbewegung Mikro- und Meioorganismen aufgewirbelt und mit dem Wasserstrom in 

den Wohnbau gezogen. Weiterhin reichert der Wasserstrom den Fret~teil der R6hre mit 

Sauerstoff an, wodurch Organismen aus der sauerstoffarmen Umgebung angelockt werden 

k6nnen. Schlief~lich verdaut der Wurm wahrscheinlich, aufgrund seiner Enzymausstattung 

und der kurzen Verweildauer im Darm, nur einen Bruchteil der abgefilterten organischen 

Substanzen. 

Tabelle 11 zeigt einen Vergleich verschiedener Daten zum Energiehaushalt von A. 

marina und anderer bereits untersuchter Arten des Gezeitenbereiches. Auffallend sind hier 

die relativ hohen Werte der Konsumption und die geringen der Assimilations- und 

Prodnktionseffizienz, die ihrerseits durch die hohe Konsumption bedingt sind. Bei A. 

marina ist die aufgenommene Energiemenge bei gleicher Assimilation um fast eine 

Zehnerpotenz gr6f~er als die der anderen Arten. Die Werte der Aufbaueffizienz weichen 

hingegen nicht wesentlich yon denen der anderen Arten ab. Die hohen Konsumptions- 

werte k6nnen mit Hilfe der Ern~ihrungsweise des Wurms erkl~irt werden. A. marina ist ein 

nicht-selektionierender Sedimentfresser, und ein Grof~teil der sich im Sediment befindli- 

chen organischen Substanz ist fiir ihn aus den obengenannten Griinden nicht verwertbar. 

Es sind daher einfach grof~e Konsumptionsraten erforderlich, damit der Nahrungsbedarf 

gedeckt wird. Leider k6nnen diese Daten nicht mit denen anderer sedimentfressender 

Arten verglichen werden, well entsprechende Untersuchungen bisher nicht vorliegen. 
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E n t w i c k l u n g  d e r  G e s c h l e c h t s z e l l e n  u n d  A b l a i c h -  

t e r m i n  

Die Gr/Sl%nentwicklung der Geschlechtszellen kann in drei Abschnitte unterteilt 

werden. Nach der Abgabe ins Coelom wachsen die Gameten w~ihrend der Friihlingsmo- 

hate langsam, bis sie etwa 40 bis 50 ktm (Eizelle) bzw. 40 bis 45 #m (Spermienplatte) grog 

sind. Es folgt eine Phase schnelleren Wachstums, die, sobald die Geschlechtsprodukte 

einen Durchmesser von 150 bis 160/tm (Eizelle) bzw. 80 bis 90 #m (Spermienplatte) 

erreicht haben, wieder in langsameres Wachstum iibergeht. Die Phase schnellen Wachs- 

rums der Oocyten und Spermatogonien beginnt im stark-lotischen Watt yon Le Dossen 

zeitlich am sp~itesten und verl~iuft dann am schnellsten, so daf~ hier der steilste Anstieg der 

Wachstumskurven resultiert. Im schwach-lotischen Port de Penpoul beginnt sie zeitlich 

frfiher und dauert etwas l~inger. Im mittel-lotischen Watt von Le Pouldu beginnt die 

Hauptwachstumsphase der Oocyten am frfihesten und verliiuft dann am langsamsten, die 

der Spermatogonien beginnt hingegen ein bis zwei Monate sp~iter und dauert dann ebenso 

lange wie die der Oocyten. Die an den anderen Gebieten beobachtete Phase langsameren 

Wachstums kann bei Le Pouldu nur bei den Oocyten festgestellt werden. 

In allen Biotopen beginnt die Phase des schnellen Wachstums an den am tiefsten 

gelegenen Untersuchungsstationen am ehesten und verl~iuft am schnellsten. Die Wachs- 

tumsgeschwindigkeit verlangsamt sich mit ansteigendem Niveau. 

Die Abgabe der Geschlechtszellen erfolgt in den verschiedenen Biotopen zu unter- 

schiedlichen Zeiten und dauert unterschiedlich lange. Sie begann 1975 bei Penpoul Anfang 

Oktober und erstreckte sich fiber zwei Monate. Bei Le Pouldu begann sie Anfang 

Oktober, bei Le Guillec Anfang November und bei Le Dossen Anfang Dezember und 
dauerte jeweils einen Monat lang. 1976 setzte die Ablaichperiode an allen Biotopen friiher 

ein, dauerte aber l~inger und schlof~ etwa zum gleichen Zeitpunkt ab wie im Vorjahr. 
Die Entwicklung der Geschlechtszellen wird bei vielen Polychaeta durch Hormone 

gesteuert, welche im supra-oesophagalen Ganglion gebildet werden (Zusammenfassung bei 

Clark, 1965; Clark & Olive, 1973). Bei A. marina konnten bisher keine Hormone 

festgestellt werden, welche Proliferation und Wachstum der Gametocyten beeinflussen. 

Erst kurz vor dem Ablaichen wird ein die Reifung stimulierendes Hormon wirksam, 

dessen Anwesenheit bei den Oocyten den Eintritt in die Metaphase I der Meiose und bei 

den Spermienplatten die Trennung der Spermatozoa von der Morula bewirkt. Wenn diese 

Vorg~inge vollzogen sind, werden die Geschlechtszellen von den Nephromixae ins Autgen- 

medium abgegeben. Das Hormon kann erst kurz vor dem Ablaichtermin aus dem 

Prostomium extrahiert werden. Nach dem Ablaichen wird die Hormonproduktion einge- 

stellt (Howie, 1966; Howie & McClenaghan, 1965). 

Nach den Angaben verschiedener Autoren (Duncan, 1960; Howie, 1959; Newell, 

1948; Pirlot, 1933; Storrow, 1925) ist die Laichperiode auf wenige Tage im Herbst 

beschr~inkt. Nach anderen Angaben kann sie sich auch fiber mehrere Wochen (Cazaux, 

1966) oder sogar Monate (Brenning, 1965) erstrecken. W~ihrend in einigen F~illen das 

Ablaichen im Juli oder August beginnt (Cazahx, 1966), nennen andere Autoren die Monate 
Oktober bis Dezember (Ashworth, 1904; Kyle, 1896; Orton, 1933; Smidt, 1951; Tham- 

drup, 1935). Drei Angaben liegen vor, die eine Laichperiode im Friihjahr (Januar bis Mai) 
vermerken (Gamble & Ashworth, 1898; Howie, 1959; Kyle, 1896), Ffir das pl6tzliche 
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Ablaichen werden oft Mondphasen, die iiber die Gezeiten auf die Tiere einwirken, oder ein 

starker Temperatursturz verantwortlich gemacht. Der unterschiedliche Beginn der Rei- 

lung, Verlauf der Wachstumskurven, Beginn der Ablaichperiode und deren Dauer an den 

verschiedenen Biotopen machen eine Beurteilung der Einwirkung von Aul~enfaktoren auf 

die Hormonproduktion sehr schwierig. Eine Einwirkung der Temperatur oder Mondphase 

w~ire denkbar, wiirde aber bedeuten, dai~ die Tiere von Penpoul auf den ersten starken 

Temperaturabfall oder Springtide reagieren, die Wiirmer der anderen Biotope jedoch nicht. 

Das diirfte aber unwahrscheinlich sein. Eine Kl~irung der hier angeschnittenen Probleme ist 

wohl nur experimentell herbeizufiihren. M6glicherweise wird die Abgabe der Geschlechts- 

zellen gar nicht durch einen abiotischen Stimulus ausgel6st, sondern ~ihnlich wie bei 

Platynereis durnerili und Glycera convoluta (Boilly-Marer, 1969) durch Pheromone, die 

von iiberreifen Individuen abgegeben werden. 
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