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Mdéglichkeiten der Wiederbesiedlung von Wattflachen
nach »Umweltkatastrophen«

Von Wilfried Heiber*

1. Einleitung

Die tierische Lebensgemeinschaft des
Wattenmeerbodens, das Zoobenthos, ist
im Vergleich zu den Gemeinschaften an-
derer Meeresgebiete besonders produk-
tiv. Die hohe Sekundérproduktion des
Zoobenthos wird erméglicht durch ein rei-
ches Nahrungsangebot infolge hoher
pflanzlicher Produktion in den vorgela-
gerten kistennahen Flachwassern und
im Wattenmeer selbst.

Obwohl somit den Bodentieren des Euli-
torals, namlich des bei Ebbe trockenfal-
lenden Bereiches zwischen der Niedrig-
und der Hochwasserlinie, eine gute Nah-
rungsgrundlage gegeben ist, sind die ein-
zelnen Tiergemeinschaften des Watts re-
lativ artenarm. Die geringere Artendichte
ist bedingt durch verschiedene wechsel-
hafte (»extreme«) Umwelteinflisse, de-
nen die Organismen des Wattenmeeres
in stdrkerem MaBe unterworfen sind als
jene tieferer Meeresgebiete. Extreme na-
tirliche Umweltfaktoren dieser Art, die
tiber die wechselhaften Verhaltnisse im
Tidenzyklus hinausgehen, sind Abtrag
und Auflagerung von Sedimenten bei
Stirmen, Verlagerung von Prielen und
Rinnen, AussiiBung oder Aussalzung,
Temperaturschwankungen, Gefrieren
oder Abtrocknen des Bodens. Da diese
Ereignisse im allgemeinen witterungsbe-
dingte Ursachen haben, treten sie meist
groBrdaumig auf. Bei entsprechender
Schwere kénnen sie auch zu katastro-
phalen Einbriichen in die Populationen
fuhren. Umweltkatastrophen dieser Art
sind durchaus eine natirliche Erschei-
nung im Wattenmeer.

Eine auf Dauer erfolgreiche Besiedlung
des Wattenmeeres wird daher nur jenen
Arten moglich sein, die in der Lage sind,
schwere Verluste der Bestadnde rasch
auszugleichen. Voraussetzung einer er-
folgreichen Wiederbesiedlung sind lber-
lebende Restpopulationen und geeignete
Ausbreitungs- und Ansiedlungsstrate-
gien. Welche Mdéglichkeiten hier den ein-
zelnen Arten zur Verfligung stehen und
wie sie von ihnen genutzt werden, ist bis-
her erst zum Teil geklart.

Am Beispiel extrem kalter Winter sollen
daher zunéchst die Auswirkungen einer
derartigen »Umweltkatastrophe« auf die
Bodenfauna des Wattenmeeres be-
schrieben werden (Abschn. 2.1). Bei die-
sem Kapitel handelt es sich um eine Zu-
sammenfassung von Literaturdaten.

AnschlieBend wird das Ausbreitungspo-
tential der im allgemeinen von Kalte
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schwer betroffenen Arten untersucht
(Abschn. 2.2). Hier sollen insbesondere
die relative Bedeutung der verschiede-
nen Altersstadien einer Art fir den Be-
siedlungsprozeB, ihre Herkunft und ihre
jahreszeitliche Einbindung dargestellt
werden. Grundlage dieses zweiten Er-
gebnisteils sind eigene Untersuchungen
an der Driftfauna einer Wattstromrinne.

Neben der natiirlichen Umwelt wirkt zu-
nehmend auch der Mensch in die mari-
nen Lebensgemeinschaften hinein. Ge-
rade die kiistennahen Flachwésser sind
durch potentielle, vom Menschen verur-
sachte Katastrophen geféhrdet. Wie er-
folgreich kann hier die Wattenfauna mit
ihrem Inventar an Ausbreijtungsstrategien
sein? Am Beispiel von Olverschmutzun-
gen werden Schadigungen und Wieder-
besiedlungsmdglichkeiten diskutiert.

2. Ergebnisse

2.1 Bisherige Erkenntnisse Uber die
Auswirkungen extrem kalter
Winter auf das Makrozooben-
thos des Wattenmeeres

Unter den Berichten lber katastrophale
Umwelteinflisse im Wattenmeer finden
sich besonders haufig solche Literatur-
stellen, die die Auswirkungen extrem kal-
ter Winter dokumentieren (u.a. BLEGVAD
1929, SMIDT 1944, CRisP et al. 1964, BEu-
KEMA 1979, REICHERT u. DORJES 1980,
BuHR 1981). In allen Arbeiten werden
schwere Schéadigungen der Bodenfauna
des Flachwassers beschrieben.

So konstatiert BLEGVAD (1929) in der
Folge des Winters 1928/29 in Danemark
mehrfach 100% Mortalitat bei der Mies-
muschel Mytilus edulis, bis zu 95% Mor-
talitdt beim Pierwurm Arenicola marina
und bis zu 80% Mortalitat bei der Herz-
muschel Cerastoderma edule und der
Sandklaffmuschel Mya arenaria, auBer-
dem teilweise hohe Verluste bei der
Strandschnecke Littorina littorea und
beim Wattringelwurm Nereis diversicolor.
SMIDT (1944) beschreibt das Verschwin-
den von Mpya arenaria, der Pfeffermu-
schel Scrobicularia plana und des Ringel-
wurms Heteromastus filiformis aus dem
danischen Watt im kalten Winter
1941/42. Nach KUHL (1955) wurden die
Mytilus-Bédnke im Eulitoral durch den Eis-
winter 1946/47 zu fast 100% zerstort,
ebenso die Cerastoderma-Bestande auf
allen héheren Wattflaichen. Nach CRrisp et
al. (1964) verschwand Scrobicularia
plana mit dem harten Winter 1962/63
weitgehend aus ihren Siedlungsgebieten
im Eulitoral der Britischen Inseln, hohe
Verluste erlitten auch Cerastoderma
edule und der Baumchenréhrenwurm La-

nice conchilega. Nach BuUHR (1981)
wurde infolge des quantitativen Abster-
bens einer dichtbesiedelten, 5 km? gro-
Ben Lanice-Siedlung im wattennahen
Sublitoral nach dem Winter 1978/79 auch
die arten- und individuenreiche Begleit-
fauna schwer geschadigt. In der Tat las-
sen sich fir alle haufigen Arten Hinweise
auf erhebliche Verluste nach harten Win-
tern finden.

Gleichzeitig wird erkennbar, daB die ein-
zelnen Arten unterschiedlich schwer
durch kalte Winter betroffen sind. Um
hier ein einheitlicheres Bild der winterbe-
dingten Mortalitdt zu erhalten, als es sich
aus der Vielzahl der Berichte Uber die
Auswirkungen kalter Winter ergibt, wurde
versucht, deren Ergebnisse zusammen-
zufassen. Hierzu muBten die Einzeldaten
zum Teil unterschiedlich gewichtet wer-
den. Insbesondere wurde beriicksichtigt,
ob den Autoren geeignete Zeitserien zum
Vergleich zur Verfiigung standen (z.B.
BEUKEMA 1979), ob eine mdgliche Ab-
und Rickwanderung erfaBt werden
konnte (z.B. HAUSER 1973) oder ob von
Funden frisch abgestorbener Individuen
berichtet wird.

Das Ergebnis der Literaturanalyse ist fir
die aufgrund ihrer Dichte und/oder Bio-
masse bedeutsamen Makrobenthosarten
in Tab. 1 zusammengestellt. Die Gruppie-
rung der Arten ist schematisch und soll
vor allem der leichteren Orientierung die-
nen; naturgemas finden sich daher Arten,
die eine Zwischenstellung einnehmen (s.
Bemerkungen, z.B. »Gruppe 1?7« = »mit
Tendenz zu Gruppe I«).

Deutlich lassen sich jedoch zwei Grup-
pen von Species unterscheiden. Die er-
ste Gruppe (A) umfaBt Arten, die hoch-
stens in extrem kalten Wintern — wie sie
durchschnittlich alle 10 bis 15 Jahre auf-
treten -~ schwere Verluste zeigen
(»schwere Verluste«: mindestens 50%,
haufig 70-100% Mortalitat). Als »extrem
kalt« werden die Winter 1928/29,
1939/40, 1941/42, 1946/47, 1962/63 und
1978/79 bezeichnet; das sind jene Winter
seit 1891, die z.B. in Bremen Kaltesum-
men von mindestens —300°C erreichten
(REICHERT u. DORJES 1980). Innerhalb der
Gruppe A lassen sich nochmals deutlich
die Arten der Untergruppen | und Il »mit
Tendenz zu l« von jenen der Untergruppe
Il trennen. Schwere Verluste erleiden die
Arten der ersten Untergruppen auch in
extrern kalten Wintern nur in Sonder-
situationen, z. B. infolge des Abtrocknens
und Durchfrierens kistennaher Streifen
nach anhaltenden Ostwindwetterlagen
(DORJES 1980, REICHERT u. DORJES 1980).
Eine andere derartige Sondersituation
beschreibt Muus (1967) fiir eine Station
im oberen Litoral der Insel Seeland, als
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mehrere Dezimeter dickes Eis dem Bo-
den Uber etwa drei Monate direkt auflag
und die Wasserzirkulation unter dem Eis
weitgehend unterbunden war. Als sehr
winterresistent miissen aufgrund der Li-
teraturangaben vor allem die Populatio-
nen der Wattschnecke Hydrobia ulvae,

der Plattmuschel Macoma balthica ange-
sehen werden (s. Tab. 1).

Die hdéhere winterbedingte Sterblichkeit
von Mytilus edulis und Scrobicularia
plana im Eulitoral ist kaum eine Folge di-
rekter Kélteeffekte (BEUKEMA 1979), son-
dern steht vor allem im Zusammenhang

der Strandschnecke Littorina littoreaund mit bestimmten Eisgangverhaltnissen.

Tabelle 1

Winterbedingte Sterblichkeit einiger Arten des Makrobenthos im Eulitoral des Watten-
meeres'). Erlduterungen im Text.

Winter mortality of some macrobenthic intertidal species in the Wadden Sea'). Further
comments in the text.
Gruppe A.l.

- Arten, die in extrem kalten Wintern?) héchstens in Ausnahmeféllen schwere Ver-
luste zeigen

- Species, which only seldomly suffer heavy losses even in servere winters?)

Hydrobia ulvae PENNANT gegen Einfrieren im Sediment sehr unemp-
findlich; Winterwanderungen?

Winterwanderungen, grabt sich auch ein
Gruppe II? Winterwanderungen?

Littorina littorea L.
Macoma balthica L.

Gruppe A.ll.
- Arten, die in extrem kalten Wintern?) Giberwiegend keine schweren Verluste zeigen
- Species, which predominantly do not suffer heavy losses even in severe winters?)

Eteone longa FABRICIUS Gruppe 1? — aber nur wenige Literaturstellen;
Winterwanderungen?

Gruppe 1? — aber nur wenige Literaturstellen;
Winterwanderungen?

Gruppe 1? Winterwanderungen?
Gruppe 1? Winterwanderungen
wenige Literaturstellen
Winterwanderungen?
Winterwanderungen

Anaitides spec.

Scoloplos armiger O.F. MULLER
Arenicola marina L.
Heteromastus filiformis CLAPAREDE
Nereis diversicolor O.F. MULLER
Carcinus maenas L.

Corophium volutator PALLAS

Mya arenaria L. Gruppe 1I? Jungmuscheln deutlich empfind-

licher als Alttiere
Gruppe IlI? vermutlich sehr schnelle Rege-

neration, deshalb Ermittiung der winterbe-
dingten Sterblichkeit schwierig

Pygospio elegans CLAPAREDE

Gruppe A.lll

- Arten, die in maBig kalten Wintern kaum, in extrem kalten Wintern?) aber (iberwie-
gend schwere Verluste zeigen

- Species, predominantly suffering heavy losses in severe winters?), but which hardly
suffer in moderate cold winters

Mytilus edulis L.
Scrobicularia plana DA COSTA

Gruppe B.

- Arten, die in méaBig kalten Wintern hadufig und in extrem kalten Wintern?) immer
schwere Verluste zeigen

- Species, always suffering heavy losses in severe winters?); they suffer losses even
in moderate cold winters

Cerastoderma edule L.

Lanice conchilega PALLAS in kalten Wintern auch im Sublitoral schwere

Einbriiche
Nephtys hombergii SAVIGNY

') Zusammengestelit nach / compiled by BLeGvAD 1929, LINKE 1939, KONIG 1943, zit. u. REICHERT
u. DORJES 1980, SMIDT 1944, KUHL 1955, WERNER 1956, KRISTENSEN 1957, CRIsP et al. 1964, Zie-
GELMEIER 1964, TIEDTKE 1964 zit. u. MOELLER 1966, JEPSEN 1965, KUHLMORGEN-HILLE 1965, Ha-
MOND 1966, MOELLER 1966, Muus 1967, HuGHES 1970, MiCHAELIS 1970, HAUSER 1973, RAsMmus-
SEN 1973, BeEukema et al. 1978, BEukema 1979, BEUKEMA u. DE Vias 1979, DOrJEs 1980, Rel-
CHERT u. DORsES 1980, BuHR 1981

2) »extrem kalte Winter« / »severe winters«: zum Beispiel die Winter / for example the winters
1928/29, 1939/40, 1941/42, 1946/47, 1962/63, 1978/79

Friert z.B. Mytilus, die auf dem Watt
Bénke bildet, im Eis ein (BLEGVAD 1929)
oder werden unter der Schubwirkung des
Eises solche Banke erodiert oder die
oberflachennah siedelnden Scrobicularia
aus dem Boden freigesetzt (DORJES
1980), kommt es zu den Verlusten. Nach
HuGHES (1970) konnte die Wintermortali-
tat von Scrobicularia plana allerdings
auch eine Folge der Kombination von lan-
ger Kalte und geringem Salzgehalt (s.a.
Ubernadchster Abschnitt — Tauperiode)
sein.

Von allen bisher aufgefiihrten Arten set-
zen sich deutlich jene der Gruppe B ab.
Nach BEUKEMA (1979) sind bei allen drei
Arten Uberlebensrate im Winter und Win-
tertemperaturen positiv signifikant korre-
liert. In Wintern, die kélter als der Durch-
schnitt sind, erhéht sich die Mortalitéts-
rate erheblich (BEUKEMA 1979). In allen
extrem kalten Wintern geht die Mortali-
tatsrate — vor allem von Cerastoderma
und Lanice - in weiten Bereichen des Eu-
litorals gegen 100%.

Neben den bereits angesprochenen Fak-
toren wird die Wintermortalitdt von einer
Reihe weiterer Parameter bestimmt. Zu-
sammenfassend sind zu nennen: Kaélte-
resistenz, Siedlungstiefe und damit zu-
sammenhangend Schutz vor Kélte und
vor der mechanischen Wirkung des Ei-
ses, horizontale und vertikale Vagilitat
der Art, auBerdem Wasserbedeckungs-
zeit, O,-/H,O- und Salinitdtsverhéltnisse
(ausfihrliche Diskussion dieser Faktoren
siehe BLEGVAD 1929, SMIDT 1944, CRISP
et al. 1964, HAUSER 1973, BEUKEMA 1979,
REeICHERT u. DORJES 1980). Eine beson-
dere Bedeutung fir das Uberleben in Eis-
wintern kommt der Tauperiode im Friih-
jahr zu. Intensive Sonneneinstrahlung
und rapide Erwarmung kénnen zu beson-
ders abrupten Anderungen der Salinitéts-
verhéltnisse und katastrophal niedrigen
Sauerstoffwerten unter dem Eis fihren.
Unter diesen Bedingungen erlitt z.B.
Scrobicularia nach dem  Eiswinter
1962/63 in Danemark erhebliche Verluste
(Muus 1967). Im Einzelfall wird die Uber-
lebensrate einer Art je nach Starke und
Kombination der Belastungsfaktoren un-
ter den ortlichen Verhéltnissen modifi-
Ziert.

Unter den genannten Mdéglichkeiten der
Anpassung der Wattbodenfauna an
strenge Winter soll nur jene der horizon-
talen Vagilitdt nochmals hervorgehoben
werden. Die sich in Tabelle 1 ergebende
Wintersterblichkeit der einzelnen Arten
legt nahe, daB diesem Faktor eine beson-
dere Bedeutug zukommt. Fir alle Arten,
die in Gruppe A unter | und unter Il »mit
Tendenz zur I« zusammengefaBt sind, fin-
den sich in der Literatur Hinweise auf
winterliche Wanderungen. Fiihren diese
Wanderungen die Tiere voriibergehend
aus dem oberen Eulitoral in tiefere Berei-
che, wo sie den Winter besser lberste-
hen und erfolgt spater eine Rickwande-
rung, so soll von »Winterwanderungen«
gesprochen werden (s. Tab. 1, Bemer-
kungen: Winterwanderungen). Ausdriick-
lich erwéhnt werden Winterwanderungen
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bisher fir Littorina littorea (BLEGVAD
1929, CRisP et al. 1964, RASMUSSEN 1973,
REICHERT u. DORJES 1980), Arenicola ma-
rina (WERNER 1956, Hinweise auch bei
SMIDT 1951) und Carcinus maenas (KLEIN
BRETELER 1976). Aber auch fiir Macoma
balthica, Hydrobia ulvae, Eteone longa,
Anaitides mucosa, Scoloplos armiger
und auBerdem Nereis diversicolor finden
sich in den Arbeiten von BLEGVAD (1929),
HAuser (1973) und REICHERT u. DORJES
(1980) — s. zum Teil Originaldaten -~ Hin-
weise auf eine derartige Mobilitat im Win-
ter: Der Rickgang der Dichte in der Kal-
tephase, keine oder nur wenige Totfunde
und eine schnelle Wiederbesiedlung der
Wattflichen durch é&ltere Individuen im
AnschluB an die Kaélteperiode deuten
eher auf eine Ab- und Rickwanderung
(Winterwanderung) als auf lediglich allge-
meine Vagilitdt zu dieser Jahreszeit.

Im Gegensatz zu den mobileren unemp-
findlichen Arten sind die Vertreter der
Gruppen A. |ll. und B weitgehend immo-
bil. Keine Hinweise auf eine Wanderbe-
reitschaft im Winter finden sich fir Scro-
bicularia und Lanice. Bei vereinzelt auf
dem Watt gefundenen Miesmuscheln
handelt es sich nach Meinung verschie-
dener Autoren um Exemplare, die von
Wellen und Eis losgerissen wurden. Fur
Nephtys hombergii, Lanice conchilega
und Cerastoderma edule schlieft Beu-
KEMA (1985) aus, daB Winterwanderun-
gen bei diesen Arten einen signifikanten
Beitrag zur Erhéhung der Uberlebensrate
leisten. Auch die Daten von HAUSER
(1973) und REICHERT u. DORJES (1980)
lassen eine Winterwanderung von Neph-
tys nicht erwarten. Bemerkenswerter-
weise beobachteten BLEGVAD (1929) und
REICHERT u. DORJES (1980), daB éEltere
Herzmuscheln im Juli bzw. August die
nach dem kalten Winter unbesiedelten
Flachen vom Sublitoral her wiederbesie-
delt hatten. Selbst wenn hier einige Indi-
viduen dieser Art eine Winterwanderung
durchfiihren sollten, dirften diese Tiere
angesichts der nachgewiesenermaBen
hohen Wintermortalitat jedoch nur einen
Bruchteil der gesamten Population stel-
len.

Zusammenfassend 138t sich feststellen,
daB die Wintersterblichkeit fur die mei-
sten Arten nur selten katastrophale Aus-
maBe annimmt. Auf der anderen Seite
sind die Arten der Gruppe A. Ill. und B
haufiger und alle anderen Arten zumin-
dest gelegentlich darauf angewiesen, ka-
tastrophale Populationseinbriiche auszu-
gleichen.

2.2 Wiederbesiedlungs- und
Ausbreitungspotential des
Makrozoobenthos -
Untersuchungen im Wurster
Watt

Die Wiederbesiedlung von Wattflachen

ist vor allem von folgenden drei Faktoren

abhéngig:

- der Existenz von Rickzugs- oder Rest-
populationen, von denen aus die Wie-
derbesiedlung erfolgen kann,
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Abb. 1: Untersuchungsgebiet mit Station der Probennahme in der Stromrinne (Robinsbalje).
Tiefenlinien: dick ausgezogen — Mittleres Tidenhochwasser; diinn ausgezogen — Mittle-

res Springtidenniedrigwasser; diinn gepunktet —

5 m unter Springniedrigwasser.

Area of investigation and sampling station in the tidal channel (Robinsbalje/Wurster
Watt-German Blght) Depth lines: broad solid line — high water; thin solid line - mean
spring low water —; thin broken line — 5 m below mean spring low water.

— einer Ausbreitung - ausgehend von
diesen Populationen - in die siedlungs-
freien Flachen, im allgemeinen driftend
unter Nutzung der Tidenstrémung,

- glinstigen Voraussetzungen fiir die
Neuansiedlung auf der Siedlungsfla-
che selbst.

Zur Klarung von Fragen, die im Zusam-
menhang mit den ersten beiden Faktoren
stehen, wurden seit 1981 Untersuchun-
gen in einer groBen Stromrinne (Robins-
balje) im Wurster Watt durchgefihrt. An
einer Station am GroBen Knechtsand
(Abb. 1) wurden zu verschiedenen Tide-
phasen unter anderem Larvenplankton
und driftendes Makrobenthos mit mehre-
ren Gerdten und Maschenweiten zwi-
schen 40 und 4000 u gesammelt. 1982
wurde die Station von Anfang Februar bis
Anfang November alle 2-3 Wochen an-
gefahren (Beschreibung des Untersu-
chungsgebietes s. HEIBER 1985).

Unter anderem wurden folgende Fragen
untersucht:

1. Welche Arten des Makrozoobenthos
treten driftend auf? Handelt es sich um
Larven, postlarvale oder adulte Sta-
dien?

2. Zu welcher Jahreszeit und in welcher
Dichte treten die einzelnen Formen
auf?

3. Lassen sich gerichtete Driftvorgdnge
zwischen offener See und Wattenmeer
beobachten?

Wie sich aus Abschnitt 2.1 ergibt, sind
Mytilus edulis, Scrobicularia plana und
besonders Cerastoderma edule, Lanice
conchilega und Nephtys hombergii auf-
grund ihrer héheren Wintermortalitat re-
lativ haufig von katastrophalen Schédi-
gungen mit Verlusten von bis zu 100% im
Eulitoral betroffen. Die Neubesiedlung
kann in diesen Fallen nur vom Sublitoral,
d. h. von den Wattrinnen und von der offe-
nen See aus erfolgen (s.0.). In Tabelle 2
ist das Wiederbesiedlungs- und Ausbrei-
tungspotential dieser Arten im Untersu-
chungsgebiet nach einem milden Winter
flr das Jahr 1982 dargestelit. Die Ergeb-
nisse lassen sich wie folgt zusammenfas-
sen:

- Mytilus, Cerastoderma und Nephtys
werden im Plankton, als Postlarvale/
Juvenile und als altere Stadien in der
Driftfauna nachgewiesen. Lanice war
nur mit Larven, Scrobicularia war gar
nicht vertreten.
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Tab. 2: Ausbreitungs- und Wiederbesiedlungspotential einiger Makrobenthosarten. Driftdichten einzelner Altersgruppen und Zeit
(Jahreszeit, Tidenphase), zu der sie in der Driftfauna einer groBen Wattstromrinne vertreten sind. Nach Untersuchungen in
der Robinsbalje/Wurster Watt, Februar bis November 1982
Potential of spread and repopulation of some macrobenthic species. Drift densities of various age-stages and time (season,
tidal phase), when they are present in the driftfauna of a large tidal channel. On the basis of investigations in the Robins-
balje/Wurster Watt, February to November 1982

Postlarvale-Juvenile/

Ausbreitungs- und Wiederbesiedlungspotential der Altersguppe/Potential of spread an repopulation of the age-stage

Art/species

Larven/larvae

postlarvae-juveniles

Altere Stadien/older individuals

Mytilus edulis L.

Mai-Oktober
Maximum Ende Juni (9000 Ind./m®)

Dichten in der spéten Flutphase
sehr viel héher als in der
spéten Ebbephase

Februar-November

Maximum Anfang Juli (15 Ind./m?,
0,5-3 mm), im Frihjahr und Herbst
Einzelexemplare dieser GroBe

Spéte Ebbe- und spéte Flutphase

Februar-Marz

Einzelexemplare, max. 6 Ind. in
einem Grundnetzfang (10-60 mm),
im Mai 2 Tiere im Grundnetz

Uberwiegend Flutphase

Cerastoderma

Juni-Nov. (Cerastoderma spec.)

Juni-Oktober (Cerastoderma spec.)

Februar

edule L.

Maximum Ende Juli (1300 Ind./m?)

Dichten in der spaten Flut- und
Ebbephase &hnlich hoch

Maximum Anfang August

Einzelexemplare dieser GroBe;
2 Indiv. von 4 mm im Juli

(50 Ind./m3, 0,5~1 mm), im Herbst

Spéte Ebbe- und spéte Flutphase

15 Ind. (10-14 mm) in einem Grund-
netzfang, keine weiteren Fange

Nur Flutphase

Scrobicularia plana
pA CosTA

Keine Fange

Keine Fénge

Keine Fange

Nephtys hombergii
SAVIGNY

hdher

Juni-Juli (Nephtys spec.)
Maximum Ende Juni (120 Ind./m?)

Dichte in der spaten Flutphase

Juli-September

(20-25 mm) und Sept. (30 mm)

Einzelexemplare Februar (10 mm),
Ende Juli (6 mm), Anfang August

Spéte Ebbe- und spéte Flutphase

Februar-April

Im Februar nur in 1 Fang (6 Ind./380 m3),
im Mérz regelmésBig (durchschnittl.
2Ind./1000 m?)

Einzeltiere im Mai, Juli und September
Im Februar, Mai, Juli und September nur
in Ebbe, im Mérz/April Ebbe und Flut

Lanice conchilega Mai-Oktober

PALLAS

héher

Maximum Ende Juni (1200 Ind./mq)
Dichten in der spéten Flutphase

Keine Fénge

Keine Fange

- Die abgesehen von den Larvenstadien
héchsten Dichten stellen bei Mytilus
und Cerastoderma Postlarvale/Juve-
nile und bei Nephtys die alteren Sta-
dien.

— Saisonal gesehen sind die Arten mit ih-
ren Larven und Postlarvalen/Juvenilen
vor allem im Sommer und mit ihren al-
teren Stadien Uberwiegend im Winter
in der Driftfauna vertreten. Das Maxi-
mum der Postlarvalen-/Juvenilenphase
von Mytilus und Cerastoderma schlieBt
jahreszeitlich direkt an das Larvenma-
ximum an.

- Bemerkenswert ist das in dieser Aus-
prédgung nur bei den &lteren Tieren zu
beobachtende stoBweise Auftreten:
trotz Beprobung »rund um die Uhr« (12
Hols in 24 Stunden) konzentrieren sich
die gefangenen Individuen teilweise
auf einen einzigen Hol.

- Alle 4 nachgewiesenen Arten sind in
der Flutphase im Vergleich zur Ebbe
gut, des ofteren sogar deutlich besser
vertreten. In allen Fallen ist das Poten-
tial zur Ausbreitung vom Sublitoral aus
vorhanden.

- Feststellungen, nach denen einzelnen
Formen - teilweise auch nur zu be-
stimmten Jahreszeiten — ausschlieBlich
in der Ebbe oder in der Flut oder aber
in einer Halbtide in eindeutig hoherer

Dichte als in der anderen Halbtide auf-
treten, finden sich mehrfach. In diesen
Fallen kann ein resultierender einseiti-
ger Transport angenommen werden:
watteinwaérts, also von der offenen See
zum Eulitoral hin bei Mytilus (Larven;
altere Stadien im Mérz (?) - aber nur
wenige Fénglinge), Cerastoderma (al-
tere Stadien im Februar (?) - aber nur
wenige Féanglinge), Nephtys (Larven)
und Lanice (Larven); vom Watt in Rich-
tung offene See bei Nephtys (éltere
Stadien) im Februar.
Dariiber hinaus sind auch alle hier nicht
ausfihrlicher zu behandeinden Arten,
das sind die nach Abschnitt 2.1 weniger
winterempfindlichen, als Larven und/oder
dltere Stadien Bestandteil der Driftfauna
in der Robinsbalje. Auch jahreszeitlich
gesehen ergibt sich flr sie ein dhnliches
Bild wie fiir die Arten der Gruppen A. |II.
und B.

3. Diskussion

3.1 Wiederbesiedlung der Watt-
flachen nach Kaltewintern

Nach strengen Wintern kann die Sied-
lungsdichte auf den offenen Wattflachen
erheblich vermindert sein. Sowohl! ehe-
mals auf diesen Flachen siedelnde Orga-
nismen als auch Neusiedler kénnen an
der Wiederbesiedlung beteiligt sein. Bei

den »Ehemaligen« handelt es sich um
Winterwanderer (Arten s. Abschn. 2.1).
An Winterwanderungen sind nach bishe-
riger Kenntnis nur juvenile und éltere
Tiere beteiligt.

Nach schweren Populationseinbriichen
ist nur eine Wiederbesiedlung durch Neu-
siedler, von Restpopulationen ausge-
hend, moéglich. Sie kann Uber Larven,
postlarvale, juvenile und &ltere Stadien
erfolgen. Arten der Gruppen A. lll. und B
(s. Abschn. 2.1) sind relativ héufig auf
diese Form der Wiederbesiedlung ange-
wiesen. Die Wiederbesiedlung durch
Neusiedler erfolgt vermutlich im Rahmen
der normalen Ausbreitungs- und Repro-
duktionsmechanismen einer Art.

Ausbreitungs- und Winterwanderung
kénnen auch parallel verlaufen. Dies
scheint z. B. bei Macoma balthica der Fall
zu sein. Einerseits wandern nach BEu-
KEMA et al. (1978) im spéten Winter und
zeitigen Frihjahr viele Individuen von
Macoma aus dem oberen Eulitoral in tie-
fere Bereiche ab, nach kalten Wintern so-
gar starker als nach milden (Umsied-
lungs- und Ausbreitungswanderung). An-
dererseits ermittelten REICHERT u. DORJES
(1980, s. Tab. 1) im Jadewatt nach dem
strengen Winter 1978/79 im Friihjahr die
absolut und relativ héchste Zuwande-
rungsdichte gerade auf den obersten der
von ihnen untersuchten Stationen, was
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auf die Rickwanderung eines Teils der
Population auf die oberen Watten deutet
(Winterwanderung). Die mogliche Ver-
zahnung verschiedener Siedlungsvor-
gange, gegebenenfalls auch noch die Be-
teiligung unterschiedlicher Teile einer
Population (z.B. des oberen Eulitoral,
des tieferen Eulitoral, der Rinnen, der of-
fenen See) und methodische Probleme
erschweren die qualitative und quantita-
tive Beschreibung des Wander- und Drift-
verhaltens. Im allgemeinen muB es sich
indirekt erschlieBen, bisher meist (ber
Verdnderungen der Siedlungsdichte des
Benthos. Dies gilt auch fir alle bisherigen
Hinweise auf Winterwanderungen bei
den weniger winterempfindlichen Arten.
Ihnen soll in einer eigenen Untersuchung
nachgegangen werden.

Relativ winterempfindlich sind nach Lite-
raturangaben Mytilus edulis, Scrobicula-
ria plana und besonders Cerastoderma
edule, Lanice conchilega und Nephtys
hombergii. Diese Arten werden entspre-
chend oft darauf angewiesen sein, daB
Neusiedler aus dem unteren Eulitoral und
dem Sublitoral in das obere Litoral gelan-
gen. Nach den Untersuchungen der Drift-
fauna in einer Wattstromrinne (s.
Abschn.2.2) ist davon auszugehen, daB
Mytilus, Cerastoderma, Nephtys und La-
nice im kistennahen tieferen Litoral des
Untersuchungsgebietes ein  Ausbrei-
tungspotential besitzen, das mindestens
genauso groB wie das des Eulitoral ist.
Da verschiedene Untersuchungen bele-
gen, daB die Uberlebensrate in strengen
Wintern mit zunehmender Wasserbedek-
kungszeit im Eulitoral ansteigt (u.a. Rel-
CHERT u. DORJES 1980, BEUKEMA 1985),
ist anzunehmen, daB auch nach kélteren
Wintern als jenem von 1981/82 (Untersu-
chungen in der Robinsbalje) dieses Po-
tential zumindest teilweise noch vorhan-
den ist. Immerhin aber kénnen die Verlu-
ste fir eine so kélteempfindliche Art wie
Lanice nach strengen Wintern auch im
flachen Sublitoral noch erheblich sein
(BUHR 1981, s.a. Abschn.2.1) und in der
Folge zu erheblich verminderten Larven-
dichten fiihren (ENDERS 1981).

Als potentielle Ausbreitungsstadien wur-
den bei den Arbeiten in der Robinsbalje
1982 von Lanice conchilega nur Larven
angetroffen, auch eine Winterwanderung
alterer Stadien wurde nicht beobachtet.
Eine Wiederbesiedlung des Eulitoral ist
demnach ausschlieBlich vom Antransport
und Ansiedlungserfolg der Larven abhén-
gig. Im_ehemaligen Lanice-Gebiet des
Weser-Astuars (Sublitoral) hatte nach
dem Kaltewinter 1978/79, vermutlich
auch aufgrund eines anhaltend schlech-
ten Milieus, eine erfolgreiche Wiederbe-
siedlung bis zum Juli 1980 nicht stattge-
funden (BuHR 1981). Ein ehemaliges La-
nice-Habitat im Jadewatt wies im Som-
mer 1979 noch keine Neusiedler auf (REl-
CHERT u. DORJES 1980). Hingegen wurde
eine nach dem kalten Winter 1969/70 La-
nice-freie Station im ostfriesischen Watt
nicht nur von Larven, sondern auch - be-
merkenswerterweise sogar Uberwiegend
- ven alteren Tieren (ca. 100 Ind./m?, Au-

gust bis Oktober 1970) wiederbesiedelt
(HAUser 1973). Bereits im November war
die Siedlungsdichte dieser Tiere wieder
erheblich zuriickgegangen, was HAUSER
als Abwanderung (Verlassen der Wohn-
réhren) deutet. Im Eulitoral des Wurster
Wattes siedelt sich die Art offenbar nur
selten an. MULLER (1963) fand sie in einer
von 14 kistennahen Stationen (80 juve-
nile Individuen/m?), an manchen kiisten-
fernen Biotopen der Knechtsandwatten
trat sie 1967 und 1972 mit einer gewissen
Stetigkeit, aber mit geringer Abundanz
auf (MICHAELIS 1969, HAUSER u. MICHAELIS
1975). Im kistennahen Watt des Untersu-
chungsgebietes wurde sie weder 1981
(FARKE, mindl.) noch 1982/83 gefunden.
Dies steht auch in Einklang zu den bishe-
rigen Untersuchungsergebnissen aus der
Robinsbalje, die auf einen nur geringen
Eintrag von Larven in das Wattenmeer
deuten.

Im Sublitoral der Rinnen und der kisten-
nahen offenen See trat Lanice nach eige-
nen Untersuchungen 1983 haufiger auf
(Frequenz 33%), altere Tiere
(1+- Gruppe und éalter) waren allerdings
auch im Sublitoral selten. In den Robins-
baljedaten spiegeln sich die unterschied-
lichen Siedlungsdichten im Eu- und Sub-
litoral in geringeren Larvendichten in der
spaten Ebbphase und héheren Dichten in
der spéten Flutphase wider. Immerhin la-
gen die Dichten auch im Wattwasserkor-
per 1982 noch bei bis zu 400 Larven/m?,
eine erfolgreiche Ansiedlung im Eulitoral
fand dennoch auch an den tieferen Sta-
tionen des Wurster Watts nicht statt.

Scrobicularia wurde in der Driftfauna der
Robinsbalje 1982 weder als Larve noch
als élteres Stadium gefunden. Dies ist
nicht erstaunlich, da sie sowohl im Wur-
ster Watt (MULLER 1963, HAUSER
u. MiCHAELIS 1975, FARKE, mindl. Mitt., ei-
gene Untersuchungen 1982 und 1983)
als auch auf dem nachstgelegenen »Ho-

he-Weg-Watt« (MEYER u. MICHAELIS 1980)

in nur geringer Frequenz (unter 5%) in
Einzelexemplaren gefunden wird. Im vor-
gelagerten Sublitoral der Rinnen und der
offenen See scheint sie Uberhaupt nicht
aufzutreten (DORJES et al. 1969, 1970,
HEeiBER, unverdff., RACHOR, mindl. Mitt.);
hier unterscheiden sich die Populationen
der Deutschen Bucht von denen der Ost-
see (RASMUSSEN 1973 berichtet, daB
Scrobicularia bis in die groBten Tiefen
des Isefjords in gréBerer Dichie siedeit).
Diese fehlende Reserve im Sublitoral er-
schwert der Art die Wiederbesiedlung
des Eulitorals nach katastrophalen Ein-
briichen offenbar trotz planktischer Lar-
venstadien sehr. Die Untersuchung von
MULLER (1963) legt nahe, daB Scrobicula-
ria noch 1962 - also vor dem extrem kal-
ten Winter 1962/63 — im Wurster Watt
h&aufiger war als in spateren Jahren. Im
nordfriesischen Watt vor Sylt hat Scrobi-
cularia seit Anfang der sechziger Jahre
nie wieder ihre friheren hohen Abundan-
zen erreicht (REISE 1982).

Den Arten Mytilus edulis, Cerastoderma
edule und Nephtys hombergii stehen ver-
schiedene Wege der Ausbreitung und

Wiederbesiedlung offen — (ber Larven,
postlarvale/juvenile und é&ltere Stadien.
Dies gilt auch fiir die meisten anderen
Makrobenthosarten des Wattenmeeres
(s. Abschn.2.2). Allerdings stellt sich an-
gesichts der sehr unterschiedlichen Drift-
dichten der verschiedenen Altersklassen
die Frage, ob juvenilen und é&lteren Tie-
ren Uberhaupt groBere Bedeutung bei
den Ausbreitungs- und Ansiedlungspro-
zessen zukommt (Mytiluslarven ca.
10%mal haufiger als altere Tiere). Hier ist
jedoch zu berticksichtigen, daB hohe Lar-
vendichten noch keine erfolgreiche Be-
siedlung garantieren. Die Mortalitatsra-
ten der Larven sind im allgemeinen sehr
viel hoher als die alterer Stadien, ein neu-
siedelndes &lteres Individuum kann zur
Populationserhaltung einen viel gréBeren
Beitrag liefern als eine frisch siedelnde
Larve. So sind es nach LINKE (1939) ab-
gerissene Teile von Mytilus-Girlanden
oder einzelne verdriftete Miesmuscheln,
die im Jadebusenwatt zur Bildung neuer
Mytilus-Siedlungen fiihren. Eine Neubil-
dung von Mytilus-Siedlungen alleine
durch Larvenfall auf Weichbdéden, an de-
nen gleichzeitig keine alteren Mies-
muscheln vorhanden waren, hat LINKE
nicht beobachten kénnen.

Das zeitlich konzentrierte Auftreten der
&lteren Stadien in der Driftfauna im Win-
ter und Fruhjahr kann bei der epiben-
thisch siedelnden Mytilus und der ober-
flichennahe lebenden Cerastoderma
Folge starkerer Wasser- und Sediment-
bewegung zu dieser Jahreszeit sein, aber
auch Ausdruck eines aktiven Beitrags der
Tiere selbst zur Verdriftung. In diesem
Fall wére der Adultendrift auch eine gro-
Bere Bedeutung in der Biologie der Art
zuzuschreiben. Weitere Untersuchungen
gerade zu dieser Frage sind erforderlich.
Erst recht muB - auch aufgrund bisher
noch zu geringer Fangdichten - unklar
bleiben, ob es sich bei der Adultendrift
um ein Winterwanderverhalten oder um
einen allgemeinen Ausbreitungsvorgang
handeit. Immerhin aber zeichnet sich ab,
daB dem Wanderverhalten von Nephtys
im Winter gréBere Bedeutung zuzumes-
sen sein wird als nach BEUKEMA (1985) zu
erwarten ist. Fir Cerastoderma (s. Ab-
schnitt 2.1) weisen BLEGvAD (1929) und
REICHERT u. DORJES (1980) auf die Beteili-
gung Aalterer Stadien am Wiederbesied-
lungsprozeB nach strengen Wintern hin
(zum Vergleich s. Tabelle 2). Weiche
Rolle dabei den hydrodynamischen Kraf-
ten der Wellen und Strémungen fiir die
Verteilung der Art auf dem Watt zu-
kommt, beschreibt OHDE (1981). Er fol-
gert abschlieBend etwas Uberspitzt, daB
Fahigkeiten, die es einer Art erlauben,
bei Besiedlungsprozessen gewisse hy-
drographische Schranken zu (iberwinden
(z.B. durch Ausschaltung der Bodenrei-
bung beim Schwimmen), fir das Watten-
benthos wichtiger sind als die Eigen-
schaften, mit deren Hilfe sie extreme Um-
weltbedingungen Uberstehen kénnen.

Daneben aber ist die Bedeutung des
Brutfalls nach kalten Wintern fur den Wie-
derbesiediungsprozeB unverkennbar.
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Cerastoderma und Mytilus, deren Be-
stdnde im Eulitoral nach dem Winter
1978/79 an Terminstationen zu 100%
vernichtet waren, wiesen an diesen Sta-
tionen im August 1979 bereits wieder
Dichten von tiber 8000 bzw. 3000 Indivi-
duen/m? auf (REICHERT u. DORJES 1980).
Offensichtlich kommt hier das bereits dis-
kutierte Ausbreitungspotential des tiefe-
ren Litoral zum Tragen. Im niederiandi-
schen Watt war der Brutfall im Sommer
1979 bei Mytilus und Cerastoderma, aber
auch bei Mya und Macoma, verglichen
mit dem Brutfall der zehn Vorjahre sogar
ausgesprochen gut (BEUKEMA 1982), aber
auch einige Polychaetenarten wiesen
nach dem Kéltewinter hdheren Brutfall
auf (BEUKEMA 1985). Es zeichnet sich ab,
daB dieser reiche Brutfall nicht nur Folge
eines verminderten Feinddrucks auf dem
Watt selbst ist, sondern auch auf eine er-
hebliche Steigerung der Reproduktions-
leistung zurtickgehen kann. So lassen er-
ste Daten aus dem Friihjahr 1985, also
nach dem kalten Winter 1984/85, gegen-
Uber den Vorjahren deutlich erhdhte
Dichten planktischer Bivalvialarven er-
kennen (eigene Untersuchungen). Zum
Ansiedlungserfolg trdgt vermutlich auch
die verldngerte planktische Phase von
Cerastoderma und Mytilus bei (s. Ab-
schnitt 2.2, Postlarvalendrift im AnschluB
an die meroplanktische Phase). Mogli-
cherweise handelt es sich um eine zu-
satzliche Absicherung des Siedlungser-
folges. Bei den weniger winterempfind-
lichen Arten Mya arenaria und Macoma
balthica wurde eine derart ausgepragte
postlarvale Driftphase nicht beobachtet
(HeIBER, unverd6ff.).

Wie BEUKEMA (1985) ausfiihrt, tragt der
reiche Brutfall nach Kaltewintern nicht
nur zur raschen Wiederbesiedlung bei,
sondern bildet auch die Grundlage be-
sonders starker adulter Jahrgangsklas-
sen mit in den Folgejahren ungewéhnlich
hohen Biomassewerten. So sieht Beu-
kema den bedeutendsten Effekt strenger
Winter weniger im kurzfristigen Rick-
gang des eulitoralen Makrobenthos als
vielmehr in der schnellen und anhalten-
den Erholung der Bestande. Allerdings
gilt diese Feststellung nicht allgemein,
wie die Beispiele Lanice und Scrobicula-
ria zeigen.

3.2 Anmerkungen zur Abundanz-
dynamik des Makrozoobenthos
im Wattenmeer nach Olver-
schmutzungen

Nach groBeren Olunfallen im Kistenbe-
reich werden den Lebensgemeinschaften
— auch der marinen Bodentiere - meist
schwere Verluste zugefligt. Lebens-
rdume des Wattenmeeres, insbesondere
die geschitzten Wattflachen, gehéren zu
den gegenuber Olverschmutzung emp-
findlichsten Kistenformen (berhaupt.
Fir das Schlickwatt und die Salzwiesen
muB nach starker Kontamination mit Re-
generationszeiten von mehr als funf bis
zehn Jahren gerechnet werden (GUND-
LACH et al. 1981; die Schadigung einer
Salzwiese im Jadegebiet nach experi-

menteller Verélung wird von GOLOMBEK u.
NEUGEBOHRN 1984 beschrieben). Im Ge-
gensatz zu katastrophalen Populations-
einbriichen nach Naturereignissen, die
vor allem von den dominanten Bodentier-
arten des Wattenmeeres im allgemeinen
sehr schnell ausgeglichen werden, sind
nach Olunféllen die Wiederbesiedlungs-
mechanismen vieler Arten nicht wirksam.
Die Griinde liegen vor allem in der Emp-
findlichkeit der Organismen, der anhal-
tenden Belastung aufgrund der Persi-
stenz des Ols in den Bdden und einer
nach groBen Unféllen weitrdumigen Be-
eintrachtigung, von der auch das Sublito-
ral als moglicher Ausgangspunkt einer
Neubesiedlung nicht verschont bleibt.

Ein besonderes Problem im Hinblick auf
die Wiederbesiedlung stellt die nach OI-
verschmutzungen fortbestehende Konta-
mination der Substrate dar. Durch die
von hydrodynamischen Kréften verur-
sachte direkte Vermischung von Ol und
Sediment, durch bioturbative, adsorptive
und ldslichkeitsbedingte Prozesse (VAN
BERNEM 1984) gelangt das Ol auch in tie-
fere Bereiche des Bodens. Hier kann es
sehr lange verbleiben, vor allem in den
anaeroben Bereichen (Schlickwatt). So
gelang es nach dem Unfall der »Amoco
Cadiz« vor der bretonischen Kiste
(250000 Tonnen leichtes Rohél) unter
groBem Aufwand, die Wattoberflaiche
weitgehend vom Ol zu befreien, doch in
tieferen Schichten blieb die Olbelastung
nach schweren Verschmutzungen ein
Langzeitproblem (GUNDLACH et al. 1981).
Nach TEAL u. HOWARTH (1984) lassen sich
12 Jahre nach dem Unfall der »Florida«
bei West Falmouth, Massachusetts (Aus-
tritt von 630 Tonnen Gasél) auf den ehe-
mals verélten Boden Olriickstdnde sogar
noch dem Geruch und Augenschein nach
ausmachen. Dow (1978) berichtet, daB
nach einer Olverschmutzung in Sears-
port/Maine im Jahr 1971 die juvenilen
Muscheln mehrerer Jahrgdnge sukzes-
sive bis 1976 abstarben. Die Tiere hatten
auf einer inzwischen aufgelagerten unbe-
lasteten Sedimetschicht gesiedelt, ge-
langten aber im Rahmen ihres normalen
Wachstums in die persistent belasteten
tieferen Schichten, die 15-25 cm unter
der Bodenoberflache lagen.

Die Abundanzdynamik der meisten Bo-
dentierarten des Wattenmeeres wird
nicht nur unmittelbar nach einem Unfall,
sondern auch langerfristig von ihrer Emp-
findlichkeit gegeniber Olkontamination
bestimmt. Um einen Orientierungsrah-
men zu geben, wurde die relative Emp-
findlichkeit des Benthos nach Literatur-
daten zusammengestellt; MaBstab waren
die kurze Zeit nach der Kontamination
beobachteten Anderungen der Sied-
lungsdichte (Tab. 3).

Bereits bei fortbestehender méaBiger Be-
lastung des Wattbodens (100 mg Ge-
samtkohlenwasserstoffe pro kg Trocken-
substanz, Kontrollwert 50 mg Gesamt-
kohlenwasserstoffe pro kg Trockensub-
stanz) nach einer kleinflachigen experi-
mentellen Kontamination war die Wieder-
besiedlung bei folgenden Organismen

Tabelle 3

Relative Empfindlichkeit einiger Makro-
benthosarten des Wattenmeeres gegen-
tber Olverschmutzungen. Kriterium ist
die Abundanzdynamik wahrend der Kon-
tamination oder kurze Zeit danach.")

Relative sensitivity of some macroben-
thos species of the Wadden Sea to oil pol-
lution. Creterion is the dynamic of abun-
dance during contamination or immedia-
tely afterwards.")

Amphipoda, Decapoda
- sehr empfindlich
Cerastoderma edule L.
— sehr empfindlich
Macoma balthica L.
- sehr empfindlich
Mya arenaria L.
- empfindlich
Nereis diversicolor O.F. MULLER
— empfindlich
Eteone longa FABRICIUS
- empfindlich
Heteromastus filiformis CLAPAREDE
- empfindlich
Pygospio elegans CLAPAREDE
- empfindlich
Oligochaeten
— empfindlich
(i. a. Peloscolex benedeni UDEKEM)
Capitella capitata FABRICIUS
- empfindlich bis mé&Big empfindlich
Mytilus edulis L.
- maBig empfindlich
Arenicola marina L.
- maBig empfindlich
Littorina littorea L.
- maBig empfindlich

') Zusammengestellt nach / compiled by SaLz-
WEDEL U. MURKEN (1978), SANDERsS et al.
(1981), GunDLACH et al. (1981), GILFILLAN et
al. (1983), FARKE u. GUNTHER (1984), KUIPER
et al. (1984), RAacHOR (1984). TEAL u. Ho-
WARTH (1984), van BERNEM (1984), FARKE et
al. (1985), FARKe (mindlich);

gestoért: Macoma balthica, Amphipoda
(Flohkrebse); auBerdem teilweise bei den
Ringelwirmern Peloscolex benedeni,
Heteromastus filiformis sowie mdglicher-
weise auch bei Eteone longa und Pygos-
pio elegans. Ganz besonders empfindlich
verhielt sich der Amphipode Bathyporeia
elegans, der eine nur noch minimal bela-
stete Flache im Sandwatt nur sehr z6-
gernd wieder annahm (RACHOR 1984, VAN
BERNEM 1984). DaB die verzégerte Wie-
derbesiedlung bei kleinrdumiger Konta-
mination keine Frage des Ausbreitungs-
vermogens ist, zeigt ein Vergleich mit
den Versuchen von FARKE et al. (1985).
Bis auf Heteromastus filiformis bestan-
den fir alle Arten bereits 40 Tage nach
Beendigung der experimentellen Ver-
6lung kaum noch Unterschiede zu den
Kontrollflachen.

Besonders behindert ist bei fortbestehen-
der Belastung des Sediments offenbar
der Brutfall. Nach MiLEIKOVSKY (1970)
reagieren die pelagischen Larven der
meisten Bodentierarten bei Ansiedlung
auf schwerverschmutzten Substraten
sehr empfindlich. So war beispielsweise
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der Siedlungserfolg des Jungguts von
Hydrobia ulvae und Heteromastus filifor-
mis auf anhaltend kontaminierten Ver-
suchsflachen im Vergleich zu den Kon-
troliflachen auBerordentlich gering (Kui-
PER el al. 1984). ‘

Allerdings ist nicht bei allen empfind-
lichen Arten die Wiederbesiedlung ge-
stért. So erhdht sich nach kleinflachiger
Verschmutzung die Abundanz von Nereis
diversicolor, vermutlich durch Zuwande-
rung von den Nachbarflaichen (RACHOR
1984, s.a. KUIPER et al. 1984). Capitella
capitata, ein als Opportunist bekannter
Polychaet, gleicht einen zunéchst festzu-
stellenden Abundanzriickgang (RACHOR
1984, FARKE et al. 1985) durch hohe Re-
produktionsraten und kurzfristige Selek-
tion eines geeigneten Genotyps aus, so
daB vorher nicht gekannte Dichten er-
reicht werden kdnnen (GRASSLE u.
GRASSLE 1974, SANDERS et al. 1980).

Umgekehrt kénnen auch Arten wie Litto-
rina littorea, die nach Olverschmutzung
zunéachst weniger empfindlich reagieren,
nachhaltig durch Hemmung der Repro-
duktion der kontaminierten Tiere gescha-
digt werden (KUIPER et al. 1984).

Wie die akuten und langfristigen Schéadi-
gungen nach einem Unfall im watten-
nahen Bereich im einzelnen aussehen
wiirden, ist schwer vorhersagbar, da sehr
viele Variablen einwirken: Olsorte, GroBe
des Unfalls, Entfernung zur Kiste, Jah-
reszeit, Tide, Windverhaltnisse und damit
zusammenhéngend auch Art und Erfolg
von BekdmpfungsmaBnahmen sowie
sich aus diesen Faktoren ergebend
GroBe und Typ der kontaminierten Ge-
biete, Olkonzentration im Wasser bzw.
Schichtdicke auf dem Wasser, Art der
Emulsion (Ol in Wasser, Wasser in Ol),
Penetration und Persistenz des Ols im
Sediment, Dauer der Einwirkung. Immer-
hin aber lassen sich aufgrund der Erfah-
rung mit mehreren groBen Olunféllen die
Effekte so zusammenfassen (TEAL u. Ho-
WARTH 1984): Wenn frisches Ol den Bo-
den erreicht, muB mit massivem Abster-
ben unter den empfindlichen Arten ge-
rechnet werden. Es bestehen erhebliche
Unterschiede zwischen den Arten hin-
sichtlich ihrer Empfindlichkeit. Nach
schweren Verschmutzungen dominieren
Opportunisten die Benthosgemeinschaft.
Auf geschitzten Weichbodensedimenten
muB mit Regenerationszeiten von 6 bis
12 Jahren gerechnet werden. MANN u.
CLARK (1978) vergleichen die Regenera-
tionsdauer eines 6lverschmutzten mari-
nen Systems mit den Regenerationspha-
sen anderer, von Menschen schwer ge-
schéadigter Okosysteme (Eutrophierung,
Themse-Astuar — 5 Jahre; Olverschmut-
zung, marine Systeme, gemasigtes Klima
- ca. 10 Jahre; Entwaldung Schottisches
Hochland - ca. 300 Jahre; Eutrophie-
rung, GroBe Seen - ca. 800 bis 1000
Jahre; Wistenbildung durch Uberwei-
dung, Mittlerer Osten — weit (iber 1000
Jahre). Angesichts dieses Hintergrundes
ist ein élverschmutztes marines System
mit einer Regenerationszeit von 10 Jah-
ren weit von der schlimmsten Form einer

anthropogenen Umweltkatastrophe ent-
fernt. Andererseits ist die Regenerations-
dauer nur ein MaB fur den Grad der Sché-
digung. So dirfen synergistische Effekte,
bedingt durch zahireiche Schmutzstoffe
im marinen Milieu, und die Anreicherung
von moglicherweise toxischen Substan-
zen im Nahrungsnetz nicht unberiick-
sichtigt bleiben (MANN u. CLARK 1978).

3.3 Weshalb sind die Regenera-
tionsphasen nach strengen Win-
tern im Vergleich zu anderen

»Umweltkatastrophen«  relativ
kurz?
Derart anhaltende und tiefgreifende

Strukturverdnderungen, wie sie in der
Folge von Olunféllen bei eulitoralen Tier-
gemeinschaften auftreten konnen, wur-
den nach natirlichen »Umweltkatastro-
phen« auf Wattflichen bisher nicht fest-
gestellt. Dies ist wesentlich begriindet in
der bereits diskutierten Olunfall-spezifi-
schen Stérung der Wiederbesiedlung
durch persistent kontaminierte Substrate,
moglicherweise auch in einer gréBeren
Zahl geschéadigter Faunenelemente. Zum
anderen ist die Wattenfauna vermutlich
auch raumlich-zeitlich glnstiger in die
natiirlichen Stérungsmuster eingebun-
den.

Untersuchungen von ZAJAC u. WHITLATCH
(1982a, 1982b) an einer astuaren Infau-
nagemeinschaft nach kleinflachiger ex-
perimenteller Stérung zeigen, daB es kein
generelles Muster einer Wiederbesied-
lung gibt, da Zeitpunkt, Habitat, Repro-
duktionsphase der Infauna, Abundanzdy-
namik der benachbarten Population (als
Regenerationspool), abiotische und bioti-
sche Faktoren eine Rollen spielen. Nach
DAUER u. SIMON (1976) kam es im Som-
mer 1971 in der Tampa Bay/Florida in-
folge einer Algenblite (»Red Tide«) zu
massiver Schadigung einer eulitoralen
Bodentiergemeinschaft: 22% der héaufig-
sten Arten und 97% der Individuen ver-
schwanden. Zwar hatte sich nach elf Mo-
naten ein neues Artengleichgewicht ein-
gestellt, doch war auch nach zwei Jahren
die Gemeinschaft noch weit von ihrer ur-
spriinglichen Struktur entfernt. SANTOS u.
SiMoN (1980) beschreiben die alljahrliche
Wiederbesiedlung eines Gebietes im
Sublitoral der Tampa Bay von 1975 bis
1978. Die Bodenfauna starb hier jeweils
im Sommer, wahrscheinlich aufgrund
von Sauerstoffmangel, auf einer Flache
von iiber 3 km? ab. Die Wiederbesiedlung
verlief von Jahr zu Jahr recht unter-
schiedlich. Im Sublitoral der Deutschen
Bucht war nach dem kaiten Winter
1962/63 die Dominanzstruktur der Bo-
dentiergemeinschaft bis 1965 deutlich
verdndert und néherte sich erst nach
zwei Jahren wieder den Verhéltnissen
von 1962 (ZIEGELMEIER 1970).

Ein Vergleich dieser Daten mit der Situa-
tion auf den Wattflachen nach kalten
Wintern ergibt Ubereinstimmungen, aber
auch Differenzen. So verlauft auch nach
strengen Wintern die Wiederbesiedlung
auf den Wattflachen nicht immer gleich.

Gleichfalls  bestehen  Wintereffekte
(starke Jahrgangsklassen oder Ver-
schwinden einzelner Arten) Uber Jahre
fort (s. Abschnitt 2.1). Grundlegende, an-
haltende Veranderungen der Dominanz-
struktur im Eulitoral des Wattenmeeres
treten jedoch auch nach kalten Wintern
im allgemeinen nicht auf (s. BEUKEMA
1979, 1985), die Unterschiede vor allem
zu den Daten von DAUER u. SIMON (1976)
und SANTOS u. SIMON (1980) sind deut-
lich. Es gibt sicherlich verschiedene
Griinde fir die vergleichsweise schnelle
Regeneration der Wattflachen, eine Rolle
wird der gegeniliber anderen Féllen gerin-
gere Defaunationsgrad spielen. Anderer-
seits ist das nach kalten Wintern insge-
samt betroffene Gebiet relativ groB. Im-
merhin zeichnet sich nach den bisher
vorliegenden Daten zur Wintermortalitat
und zur spéateren Wiederbesiedlung ab,
daB die weitgehend unverdnderte Ge-
meinschaftsstruktur auch die Folge einer
auf die Einwirkungen kalter Winter abge-
stimmte Biologie der dominanten Watt-
arten ist (Schutz vor Schadigung durch
Resistenz gegenliber extremen Fakto-
ren, tieferes Eingraben, Winterwanderun-
gen; schnelle Wiederbesiedlung im Friih-
jahr und Frihsommer durch Ausbrei-
tungsdrift, Verbesserung des Driftverhal-
tens, gesteigerten Brutfall). Hingegen
spielen nach REISE (1981) im Watten-
meer Ubergeordnete systemregulierende
Prozesse vermutlich kaum eine Rolle.

Unter den natirlichen »Umweltkatastro-
phen« kénnen strenge Winter wohl die
schwersten Verluste flr die Wattfauna
bringen. Die Wiederbesiedlungsmecha-
nismen werden deshalb primar auf diese
Ereignisse ausgerichtet sein. »Umweltka-
tastrophen«, denen die Fauna weniger
gut angepaBt ist, weil sie zu selten oder
zu kleinflachig auftreten, als daB sie als
Selektionsfaktor wirken kénnen, werden
deshalb bei gleicher Schadigung der Bo-
denfauna im allgemeinen zu nachhaltige-
ren Storungen fuhren.

4. Zusammenfassung

Extreme Umwelteinwirkungen kénnen im
Wattenmeer zu erheblich verminderten
Siedlungsdichten der Bodenfauna fih-
ren. Geeignete Wiederbesiedlungsmdg-
lichkeiten sind dann eine wesentliche
Voraussetzung zum Uberleben in diesem
Okosystem. Am Beispiel von strengen
Wintern und Olverschmutzungen werden
die Abundanzdynamik und die Wiederbe-
siedlungsmoglichkeiten der dominanten
Wattarten beschrieben.

Die Literaturauswertung zur winterbe-
dingten Mortalitdt der Bodenfauna zeigt,
daB nahezu alle Arten von schweren Ver-
lusten betroffen sein kénnen. Dennoch
sind die Unterschiede erheblich. Die Po-
pulationen der meisten Arten Gberstehen
selbst strenge Winter, wie sie durch-
schnittlich alle 10-15 Jahre einmal auf-
treten, uberwiegend gut. Nur Mytilus edu-
lis und Scrobiculatia plana weisen in
strengen Wintern haufiger schwere Ver-
luste auf. Cerastoderma edule, Nephtys
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hombergii und Lanice conchilega rea-
gieren bereits in maBig kalten Wintern
empfindlich.

Aufgrund von eigenen Untersuchungen
an der Driftfauna einer groBen Strom-
rinne im Wurster Watt, Deutsche Bucht,
im Jahr 1982, wird das Wiederbesied-
lungspotential der empfindlichen Arten
beschrieben. Danach wurden Mytilus,
Cerastoderma und Nephtys mit pelagi-
schen Larven, postlarvalen, juvenilen
und élteren Stadien in der Driftfauna
nachgewiesen; Lanice war nur mit Lar-
ven vertreten. Eine Wiederbesiedlung
des Eulitoral vom Sublitoral erscheint bei
diesen Arten aufgrund relativ hoher Dich-
ten im Flutwasserkérper méglich. Larven,
Postlarvale und Juvenile wurden (ber-
wiegend im Sommer, altere Stadien vor
allem im Winter festgestellt. Scrobicularia
wurde nicht gefunden. Die Driftdichten
der einzelnen Altersstadien und ihre rela-
tive Bedeutung fiir die Wiederbesiedlung
werden diskutiert.

Im Vergleich zur schnellen Wiederbe-
siedlung der Wattflaichen nach kalten
Wintern ist die Regeneration nach
schweren Olverschmutzungen erheblich
verzogert. Dies wird zum einen auf die
Persistenz des Ols im Boden und die
Empfindlichkeit der meisten Arten gegen-
Uber dieser Belastung zuriickgefiihrt. Die
relative Empfindlichkeit wurde nach Lite-
raturdaten zusammengestelit.

Dariiber hinaus wird die vergleichsweise
kurzfristige Regeneration der Wattfauna
nach strengen Wintern mit hierauf gut ab-
gestimmten Resistenz- und Wiederbe-
siedlungsmechanismen erklért.

5. Summary

In the Wadden Sea extreme environmen-
tal events can cause a considerable re-
duced abundance of the benthic fauna. In
this case the survival in this ecosystem
requires suitable repopulation strategies.
The abundance dynamics suitable re-
population strategies. The abundance
dynamics and repopulation strategies of
dominant intertidal species are exem-
plary described following severe winters
and oil pollution.

Papers dealing with the impact of severe
winters on mortality of macrofauna are
summarized. It is shown that nearly all
species can suffer heavy losses. Never-
theless there are great differences. The
populations of most species even survive
well in cold winters which occur on aver-
age once in 10 to 15 years. Only Mytilus
edulis and Scrobicularia plana more fre-
quently suffer heavy losses in severe win-
ters. Cerastoderma edule, Nephtys hom-
bergii and Lanice conchilega are even
sensitive to moderate cold winters.

The repopulation potential of the sensi-
tive species is described on the basis of
investigations into the drift fauna of a
large tidal channel in the »Wurster Watt«/
German Bight during 1982. Mytilus, Ce-
rastoderma and Nephtys are represented
in the drift fauna by pelagic larvae, post-

larval, juvenile and older individuals, La-
nice was represented by larvae only. The
densities of individuals at different tidal
phases indicate that a repopulation of in-
tertidal mud flats from the sublitoral
region is possible. Larvae, postlarvae and
juveniles predominantly appeared in
summer, older individuals in winter. Scro-
bicularia was not found. The densities of
various age-stages and their relative sig-
nificance for the repopulation of mud flats
are discussed.

Compared to the quick regeneration of
the intidal Wadden Sea area following se-
vere winters the repopulation after heavy
oil pollution is considerably delayed. This
can be traced back to the persistence of
oil in the sediment and the sensitiveness
of most species to the continuous pollu-
tion. On the basis of recent papers the re-
lative sensitivity of some benthic intertidal
species is reported.

In addition the relative rapid regeneration
of the mud flats after severe winters
seems to be a consequence of well
adapted mechanisms of resistance and
repopulation.
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Der Gemeine Seeringelwurm Nereis pelagica ist ein Vertreter der bodenlebenden Borstenwiirmer (Annelida, Polychaeta). Diese kosmo-
politische Art lebt in der Nordsee zwischen Tangen und Rotalgen, auf Muschelbénken und im Bewuchs von Pfahlen und Seetonnen. Ver-
gleiche den Beitrag von H.GReIFF und E. HARTWIG (S. 81-88) sowie den Beitrag von W. HEIBER (S.89-97).
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