Vorkommen, Populationsentwicklung, Ursache fleckenhafter Besiedlung
und Fortpflanzungsbiologie von Foraminiferen in Salzwiesen und

Flachwasser der Nord- und Ostseeklste Schleswig - Holsteins

Dissertation
zur Erlangung des Doktorgrades

der Mathematisch - Naturwissenschaftlichen Fakultat

der Christian - Albrechts - Universitat

zu Kiel

vorgelegt von
Gunnar Lehmann
Kiel

2000



Inhaltsverzeichnis |

Inhaltsverzeichnis
I ] oY F=T 1 AU ] o o SRS USRRPROPRPRRN 1
2 UNterSUChUNQGSOEDIELE ..o et 7
2.1 Hauptuntersuchungsgebiet 1, ,,Bottsand*, Ostkiste Schleswig-Holsteins ................ 7
2.2 Hauptuntersuchungsgebiet 2, ,,Halebull*, Westkiste Schleswig-Holsteins .............. 8
2.3 ,,Suderhafen®, Westkiste Schleswig-HOISteiNs ...........ccccovveviiiie i, 9
2.4, Heden®, Schweden, Gullmarfjordgebiet...........ccooriiiiiiiiie e 10
2.5 ,,Store Sjerup®, Danemark, Ostkiste JULIaNdS...........ccccevveieiiieiiecie e 10
3 Material und MethOdiK .......ccooiiiiiiiii e 17
3.1 Entnahme der SedimentProDEN .......ooiiiiiiiice e 17
3.2 AUTDEreituNg der PrODEN ......coi it re e 19
3.3 Auswertung des fixierten Materials...........cccoooiiiiiniiie e 21
3.4 Halterung Und AUFZUCHT ..o 21
O e o =T o1 11 = SR 23
4.1 Wassergehalte und Temperaturen im Sediment der Salzwiese ,,Halebdll* ............ 23
4.1.1 BodenwWassergehalt..........cccooiiieiiiiiiiese e 23
4.1.2 TEMPEIAIUIEIN ..ottt ettt sttt ekt et e e be et e e st e e eme e e nbe e abeebeennneanns 24
4.2 Artenzusammensetzungen in den Untersuchungsgebieten - Ubersicht ................... 25
4.3 Artengemeinschaften und Siedlungsdichten in der Salzwiese ,,Halebull*............... 26
4.3.1  ArtengemeinSCRAafteN.........ccoiiii i s 26
4.3.2  SIEIUNGSAICHTEN ...t 29
4.4  Artengemeinschaften und Siedlungsdichten im ,,Bottsand®............c..cccoovevviiernennn. 33
ot R = To [0 o T PP PP UPR O TPPTPPRP 34
4.4.2  VEQEIAtIONSZONE .....veiueeieeiesiie st eteete et e st e ste et e te e e e s ra e teasaesseesteeneesraesteaneesneenen 35

4.4.3  VertiKalVerteilUNg.........cccooiiiiiiiiice e e 41



Inhaltsverzeichnis |1

4.5 GehausegroRenvariationen im zeitlichen Verlauf ..., 44
4.5.1 Elphidium williamsoni: Vergleich zwischen ,,Bottsand“-Lagune und ,,Halebtll* ..44
4.5.2 GehdusegroRenvariation in ,,Halebll* im Jahresverlauf............c.cccccovviiieininne, 46
4.5.3 Gehdusegrofienvariation in 25 cm2-Probenquadraten ..........cccocveveeveiieevverieseesieennnn 50

4.6 Variation der Gehausegrofie und Fleckenhaftigkeit auf kleinster Flache............... 53
4.6.1 Einfuhrende Anmerkungen und Ubersicht tiber die 25 cm2-Probenflachen ............ 53
4.6.2 Variation der Geh&usegroRe auf kleinster FI&Che ..., 57

4.7 Ortsabhéangige Unterschiede in der GehausegrofRe im ,,Bottsand®...............ccccueee.. 73

4.8 Elphidium williamsoni: Lebendbeobachtungen und Kulturversuche...................... 75
4.8.1 Beobachtungen an Vielteilungen...........cooieiioe e 75
4.8.2 Messungen an den F1-GeneratioNeN..........ccccveiveiieeiieiiieesee s estee e 80
4.8.3 Wachstum der F1-Generationen ..........cccooueierienieieieniisieseeee e 82
R Y/ o] g 1 L R UOP TSP 82
4.8.5 Kammerbauraten ganzer KIONE.........cccvoeiieii i 86
4.8.6 Grolkenzunahme und Kammerbauraten einzelner Individuen............cccocvvveiinenne. 88

4.9 Proloculusdurchmesser haufiger Salzwiesenarten verschiedener Herkunft........... 91

4.10 Beobachtungen und weitere Untersuchungen an einzelnen Arten............ccoceveee. 100
AMMOTIUM SAISUM ...ttt bbbt e et bbb b 100
Arenoparrella MEXICANG ........coiuiiieiieie et 102
Balticammina PSEUAOMACTESCENS .......ccveiueeieirierieeie e steesiesseesieeeesseesreesaesneesseesseanaesseens 105
COrNUSPITA INVOIVENS ...t b et sbe e nre e 106
Elphidium WIHHAMSONT ......oviiieciceee et ns 106
Haplophragmoides Manilaensis. ..o 107
Haplophragmoides WIlDEITH .........ccveiiiieiice e 108
JAdaMMING MACTESCENS .....viveeiieie ettt see sttt et e see s be et e e st e steebe st e sbeesbeeneesreenbeaneens 109
LabroSPIra JEIITEYSII. . c.viiieiieie et 112
MICALUDA TIEXTTIS. ... bbb 113
MITTAMMING FUSCA......eeveiiitee et nbe s 115
OVAMMINGA OPACA. ...e.veetierieeiiesieeiesiee st e e teesteebe e e sbe e besseesbeenbeaseesbeesbeaseesbeenbeareesbeeneensee e 117
OVAMMINGA SP..vveveerteeteeitee e et ste e et e st e e e et e s e e seesseesbeesseaseesseesseaseesseeneesseesseanseaneessaeneenrennes 118
Polysaccamming iPONAlING ..........ociiiiiiii s 118
PSAMMOSPNAEIA SP. ..evveiiieiieie ettt e et e et e e e re e re et e nreenn 119
Siphotrochamming I0DALA..........ccueiiriiii e 121
TiphotroCha COMPIIMALA.........ccveiiiieiiee et reenee e 121
TrIlOCUIING ODIONGA ...t 121
Trochammina INFIALA...........ccoiiiiiiec e 123
Trochamminita IFFEQUIATIS. .....ccuii e 125

4.11 Systematik, Morphologie und Vorkommen der Arten .........ccccccooeieeneninneeienenn 126



Inhaltsverzeichnis 111

Zeichnungen und Farbtafeln...........ccooo e 144

5 DISKUSSION i 156
5.1 Artenspektren und -verteilung in amerikanischen Untersuchungsgebieten

im Vergleich zu eigenen ErgebniSSen ... 156

511 LHAIBDUI™ .o e 157

5.1.2 L BOMSANG ... bbb 159

5.2 Ursachen raumlicher Besiedlungsunterschiede in Abh&ngigkeit von der Distanz160

5.2.1 Unterschiede in der Artenzusammensetzung auf geographischem Niveau ........... 160
5.2.2 Ursachen von Siedlungsunterschieden auf engerem und engstem Raum............... 162
5.3 Mdglichkeiten der Besiedlung von Salzwiesenbiotopen .........cccocevveveiiniienieniene 166
5.3.1 Weitrdumige Besiedlung tber groRere DiStanzen..........ccceovvvereiienvesnsieeseenenn 166
5.3.2 Besiedlung von Salzwiese zu Salzwiese - Transport Uber kleinere Strecken ........ 168

5.4 Salzwiesenarten als Indikatoren zur Bestimmung friherer Meeresspiegelhthen 170

5.5 Vertikalverteilung in zwei unterschiedlichen Habitaten des ,,Bottsand* .............. 173
5.6 Ursachen hoher Anteile leerer Gehduse an der Gesamtfauna im ,,Bottsand* ...... 174
5.7 Zeitliche Variabilitat in Artenzusammensetzung und Geh&usegrofie.................... 176
5.7.1 Zeitliche Anderungen in der Artenzusammensetzung in ,,Halebull“..................... 176
5.7.2 Zeitliche Variationen in der Gehdusegrofie von ,,Halebull*-Populationen............. 178
5.8 Ortsabhangige GroRenunterschiede einzelner Arten im ,,Bottsand* .................... 180
5.9 Analysen der ProloculusdurchmesSSer ..........ccoovoiiiiiiiiie i 182
5.10 Fleckenhaftigkeit im ZentimeterbereiCh ..........ccoocovveiiiii i 189
5.11 Elphidium WiHAMSONT ....ccviiiiiieiicie e 192
6 ZUSAMMENTASSUNG ..ocveiiieiieie ettt te et e s raesaeene e raeaeaneesnaennas 194
A L= = A SRS 203
Danksagung

Lebenslauf



1. Einleitung 1

1 Einleitung

Mit dem Beginn der Zellforschung in der ersten Halfte des 19. Jahrhunderts erschienen auch
die ersten Arbeiten Uber Foraminiferen von Dbedeutenden  Pionieren  der
Foraminiferenforschung wie D ORBIGNY, BRADY und CusHMAN. Neben einer Fille von
sorgfaltigen Erstbeschreibungen lieferten sie auch Aussagen Uber das Vorkommen in den
gewahlten Untersuchungsgebieten (L CALVEz 1974, ADAMS 1978, TobD 1976). Jene
Arbeiten haben jedoch eher den Charakter von reinen Bestandsaufnahmen. Aussagen lber das
Beziehungsgeflige zwischen einer Artengemeinschaft und ihrer biotischen oder abiotischen
Umwelt folgten spéater. Erst in den letzten Jahren des 19. Jahrhunderts wurde in einer Periode
entwicklungsgeschichtlicher Forschung begonnen, auch biologischen Fragestellungen
nachzugehen. So wurde der Generationswechsel der Foraminiferen etwa gleichzeitig von dem
deutschen Zoologen SCHAUDINN (1895) und dem Engléander LISTER (1896) an Elphidium
crispum entdeckt. Auch die Erforschung der Gehdusebauplédne der Foraminiferen stand im
Mittelpunkt vieler Untersuchungen. In zahlreichen Veroffentlichungen beschaftigte sich
zundchst SCHLUMBERGER (1893), und viele Jahre spater auch RHUMBLER (1936) mit den
unterschiedlichen und oft komplizierten Mdglichkeiten der Kammeranordnung der
Porzellanschaler. Weitere Forschungen (ber biologische Fragen und 0Okologische
Zusammenhange unternahm man erst viele Jahrzehnte spéter.

Zunachst entdeckte man, dal von den etwa 10000 rezenten Foraminiferenarten nur ein
Kleiner Anteil, ungefahr 0,4 Prozent, planktonisch im Pelagial der Weltmeere aller Klimate
leben (BRADY 1894, MURRAY & PENARD 1891). Ein etwa gleicher Anteil von Arten mit
gemeinsamen morphologischen, physiologischen und ¢kologischen Merkmalen umfalit die
GroRforaminiferen. Sie eint der Besitz kompliziert gebauter, bis zu mehrere Zentimeter grol3er
Kalkgehause, endosymbiontischer Algen verschiedener Klassen und das ausschlielliche
Vorkommen in tropischen Flachmeeren aufgrund des ganzjéhrig hohen Licht- und
Temperaturbedarfs (MYERS 1943a; Ross 1979; HALLOCK 1985; ROTTGER 1976, 1978, 1995;
HOHENEGGER 1999). Unter der grofRen Zahl der verbleibenden Arten haben es weltweit
ebenfalls kaum 40 geschafft, ausschlieBlich kistennachste Lebensrdume zu besiedeln,
besonders solche Gebiete, die aufgrund besonderer Umweltfaktoren extreme Biotope
darstellen. Diese Lebensrdume, wie Wattenmeere, flache Lagunen und vor allem Salzwiesen,
zeichnen sich durch stark schwankenden Salzgehalt bis zur fast volligen Aussifiung durch

langere Regenfélle, groRe Temperaturschwankungen im Tages- und Jahresverlauf, und einen
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sich standig dndernden Wassergehalt des Bodens bis hin zu fast vollstdndiger Austrocknung
aus.

Nach Entdeckung einiger bedeutender, oft weltweit verbreiteter Charakterarten in den
dreildiger und vierziger Jahren (BARTEINSTEIN & BRANDT 1938, CUSHMAN & BRONNIMANN
1948, wu.a.), begann man nach dem Zweiten Weltkrieg, vor allem in nord- und
mittelamerikanischen Kistensalzwiesen mit zahlreichen Studien 6kologischer Zielsetzungen.
Erste Ansatze in dieser Richtung lieferte eine Arbeit von PHLEGER & WALTON 1950. Die
Autoren untersuchten an der amerikanischen Ostkiste einen kleinen Kustenabschnitt und
fanden in den zwei aneinandergrenzenden Kistenbiotopen, Litoral und Salzwiese,
unterschiedliche, aber charakteristische Lebensgemeinschaften von Foraminiferen. Sie
korrelierten Umweltparameter wie Wassertiefe, Sedimentbeschaffenheit, Salzgehalt und
Wassertemperatur mit den Lebensgemeinschaften und der Siedlungsdichte einiger Arten.
Untersuchungen ganz ahnlicher Zielsetzung und im gleichen geographischen Raum flhrten
PARKER & ATHEARN 1959 durch. Sie entnahmen ihre Proben innerhalb einer Salzwiese
jedoch nicht nur einmalig, sondern in zweimonatigen Abstanden im Verlauf eines Jahres. Sie
stellten Beziehungen zwischen der Jahreszeit und der Populationsdichte lebender Arten her
und nahmen fur jede Probenentnahmestation die dortige Artenverteilung auf.

Ein anderes Ziel verfolgten ScoTT und MEeDIoLI 1980, die eine Salzwiese in Neu-
Schottland untersuchten, in der sie entlang mehrerer senkrecht zur Kistenlinie verlaufenden
Transekte, Sedimentproben entnahmen. Ausdehnung und Grenzen bestimmter
Foraminiferengemein-schaften sollten genau lokalisiert werden und auf mdgliche
Ubereinstimmung in bezug auf die vorhandene Zonierung der Pflanzengesellschaften tberpiift
werden. lhre Studien ergaben, daB es entsprechend der vertikalen Zonierung bzw.
Hohenlagednderung in der Salzwiese ausgeprégte Artengemeinschaften gibt, deren Arten
aufgrund der Erhaltungsfahigkeit ihrer Geh&use als Indikatoren geeignet erschienen, um
Aussagen uber nacheiszeitliche Meerespiegelschwankungen machen zu konnen. Dieses
Ergebnis gab Anlal3 zu intensiveren Forschungen zu diesem Thema, die besonders erst in
jungster Zeit dort wieder aufgenommen wurden (GOLDSTEIN 1988, GOLDSTEIN &
Harben.1993, DE RiK & TROELSTRA 1997). Beziglich des Artenspektrums verglichen ScoTT
und MEepioLi ihre Ergebnisse mit den Resultaten anderer amerikanischer Autoren, darunter
mit einer Arbeit von PHLEGER, der neben den Englandern HAYNES & DOBSON, sowie dem
Deutschen LUTZE als einer der ersten Salzwiesen auch in Europa untersuchte.

HAYNES & DOBSON (1969) ermittelten in dem ausgedehnten, mit Halophyten bedeckten

Miindungsgebiet des Dovey an der westenglischen Kiste im wesentlichen eine ahnliche
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Artenzusammensetzung wie sie in den meisten nord- und mittelamerkanischen Kisten
nachgewiesen wurde. Weitere Arbeiten in englischen Kistenbiotopen wurden vorwiegend von
MURRAY et al. initiiert (z.B. MURRAY 1968a, 1980, ALVE & MURRAY 1994). Hierbei standen
aber kleinere Meeresarme, Buchten und offene Wattflachen in Astuaren im Vordergrund.
MURRAY fand 1968 im ,,Christchurch Harbour* (gegenuber der Isle of Wight) heraus, dal3
jahreszeitliche Besiedlungsdichten in erster Linie an den Wechsel von Temperatur und
Salzgehalt gekoppelt sind. ALVE beprobte 1992 eine Astuar-Wattflache in der Nahe von
Southampton, fand drei dominate Arten und stellte fest, dal} die Biomasse dieser Arten ein
Frihjahrsmaximum aufweist, welches parallel zu Biomassemaximum einiger Diatomeen und
Cyanobakerien verlauft.

PHLEGER (1970) beprobte in mehreren sudhollandischen  Salzwiesen  zwei
Pflanzenassoziationen und konnte diesen ebenfalls eine charakteristische Foraminiferenfauna
zuordnen. Besonders umfangreiches Probenmaterial aus mehreren nordholldndischen
Salzwiesen der Ooster- und Westerschelde bearbeitete HOFKER (1977). Die von ihm
gefundenen Lebensgemeinschaften werden aber zu einem Uberwiegenden Teil von toten
Foraminiferen représentiert, da viele Arten nicht oder nur in geringen Anteilen lebend
gefunden wurden. Zahlenangaben tber Lebend-Tot-Anteile fehlen leider. Eine der ersten
Arbeiten Uber die Foraminiferen-Fauna der deutschen Bucht verfalBten BARTENSTEIN &
BRANDT 1938, die das Jadegebiet untersuchten. Sie beschrieben erstmals eine neue, flr
Brackwasserlebensrdume typische Foraminiferenart (Jadammina polystoma) und stellten der
»meerischen* Foraminiferenfauna eine ,brackische” gegentber. Hierfur wurden jedoch
lediglich leere Gehduse, also tote Foraminiferen, herangezogen.

Einige der wenigen Arbeiten im deutschen Sprachraum, die die Kenntnisse Uber die
Biologie der Foraminiferen erweiterten, wurden von RICHTER Anfang bis Mitte der sechziger
Jahre durchgefiihrt. Er beschrénkte sich bei seinen Beobachtungen auf wenige, aber
charakteristische Arten des Wattenmeeres der Jade. In Laborexperimenten untersuchte er, wie
schnell und auf welche Weise diese Arten auf Sedimeniberschittungen reagieren. Dabei
stellte er fest, dal? bestimmte Arten auschlieBlich an der Sedimentoberflache leben, andere
aber unterschiedliche Tiefen des Bodens besiedeln kénnen (RICHTER 1964, 1965).

Auch andere Bereiche der deutschen Bucht wurden im Zusammenhang
populationstkologischer Studien bearbeitet. So wurde ausfiihrlich die Zusammensetzung der
Foraminiferenfauna des Dollarts von VAN VOORTHUYSEN (1960) studiert. HAAKE (1962)
ermittelte im Rickseitenwatt von Langeoog, dal? die Besiedlung durch lebende Foraminiferen

von der Beschaffenheit des Sediments abhangig ist.
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Den Puplikationen Uber Foraminiferen der Nordsee steht eine geringere Anzahl 6kologisch
orientierter Arbeiten aus dem deutschen Ostseeraum gegentiber. Hier begannen LUTzE (1965),
aber auch BRODNIEWICZ (1965) mit wohl einer der umfangreichsten Studien Uber die
Foraminiferenfauna der westlichen und mittleren Ostsee. LuTzE fand heraus, dal? Temperatur
und Salzgehalt die wichtigsten Faktoren fiir die Verbreitung bestimmter Arten sind.
AuRerdem konnte er zeigen, daR mit abnehmendem Salzgehalt Individuendichte und
Artenzahl sinken. Die nach 1965 folgenden, wenigen Studien aus dem Ostseeraum sind
besonders von biologischem Interesse, da diese zum Teil langerfristig angelegt waren (bis zu
zwei Jahre) und erheblichen AufschluR Uber das jahreszeitliche Verhalten heimischer
Foraminiferen geben.

HAAKE beschrieb 1967 den Jahresgang von Populationen von Elphidium excavatum in der
Kieler Bucht und im Fehmarn-Belt. Anhand von Messungen der Gehdusegrél3e entdeckte er
auffallige Verschiebungen, fur die er Reproduktionen verantwortlich machte, welche offenbar
ganzjahrig verteilt auftraten. Flr zwei andere h&ufigere Arten der Ostsee, Ammotium cassis
und Ophthalmina kilianensis, wurde gezeigt, dal Fortpflanzungsereignisse wahrscheinlich zu
bestimmten Jahreszeiten, vorwiegend im Januar und April, stattfanden (WEFER, 1976).
Aulerordendlich exakte Zeitpunkte fir eventuell stattfindende Reproduktionen ermittelte
LuTzE (1968a) mittels monatlicher Gehdusegrofienmessungen fur Elphidium williamsoni in
der Bottsand-Lagune bei Kiel. Besonders im Mai wurden hier grofRere Scharen junger
Individuen gefunden.

Auf der Grundlage dieser bedeutenden Arbeit konnte die Bottsand-Lagune mit einem
anderen Lebensraum, einer Salzwiese der Westkiiste Schleswig-Holsteins verglichen werden
(LEHMANN, 1994). Diese Untersuchung enthélt zum ersten Mal Aussagen ber Vorkommen,
Verteilung und jahreszeitliche Entwicklung von Foraminiferen in einer Salzwiese der
deutschen Nordseekiste. Es konnte gezeigt werden, dafl hier Reproduktionen nicht zum
erwarteten Frihjahrszeitpunkt, sondern fast Uber das ganze Jahr hinweg stattfanden.
Aulerdem reproduzierten nicht ganze Populationen zeitgleich, sondern vielmehr immer nur
kleine Teile dieser Populationen, und zudem auch zu verschiedenen Zeitpunkten. So kann in
Lebensrdumen mit scheinbar homogenen Umweltbedingungen von ,,rdumlich und zeitlich
fleckenhaftem Reproduktionsgeschehen® gesprochen werden.

In diesem Zusammenhang spielt ein fundamentales Charakteristikum der
Populationsdynamik, die oft inhomogene, namlich fleckenhafte Besiedlung des Sediments
durch Foraminiferen, eine bedeutende Rolle. Siedlungsflecken wurden seit etwa dreiig

Jahren von mehreren Autoren in unterschiedlicher Weise untersucht (Buzas 1968; LUTzE
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1968b; BOLTOVSKOY & LENA 1969; OLSSON & ERIKSSON 1974; HOHENEGGER, PILLER &
BAAL 1988, 1993, u.a.). Fur das Zustandekommen von Siedlungsflecken diskutierte man
dabei mehrere Ursachen. Neben kleinrdumig wechselndem Chemismus und fleckenhaft
verteiltem Nahrungsangebot (letzteres fiir einige Arten nachgewiesen durch HOHENEGGER,
PILLER & BAAL 1988), konnte auch die Reproduktionstatigkeit der Foraminiferen
verantwortlich sein. Bereits BuzAs hielt dies fur sehr wahrscheinlich und LuTzE folgerte
weiter, da3 nur die Existenz von Kleinstflecken (z. B. im Zentimeterbereich) ein Indiz fir
vorangegangene Reproduktionen sei. Kleinstflecken sind bisher aber noch nicht nachgewiesen
worden. Ein sicherer Beweis fiir die ,,Reproduktionshypothese® kann jedoch nur dann erbracht
werden, wenn zusétzlich das Reproduktionsverhalten bei Arten, die in aufféalligen
Siedlungsflecken vorkommen, direkt am lebenden Objekt studiert wird. Beobachtungen an
Laborkulturen sind dabei unerl&aBlich.

Nur bei etwa etwa 80 von 10000 Foraminiferenarten wurden Reproduktionsvorgange
beobachtet. Aber nur bei ungeféhr der Halfte dieser Arten wurde ein Generationswechsel
teilweise oder vollstandig nachgewiesen und fiir lediglich 14 Arten sind Beweise fir einen
trimorphen Generationswechsel vorhanden. In dieser Hinsicht am besten untersucht sind die
GroRforaminiferen (z.B. WINTER 1907, MYERs 1943, HOFKER 1976, ROTTGER et al. 1990,
KRUGER 1994, DETTMERING, ROTTGER, HOHENEGGER & SCHMALJOHANN 1998), da eine
Kultivierung einiger Arten tber ldngere Zeitrdume im Labor ohne groRere Schwierigkeiten
maoglich war. Aber auch die Aufzucht von Kleinforaminiferen Gber mehrere Generationen,
und damit die Aufklarung von wenigstens Teilen ihres Lebenszyklus, ist einigen Autoren
gelungen (z.B. HOFKER 1930a, b, LE CALVEZ 1938, ARNOLD 1964, GRELL 1988, GOLDSTEIN
1988).

Uber die Biologie der Foraminiferen in Salzwiesen, Lagunen und Watten ist fast nichts
bekannt, obwohl einige Arten der Salzwiese weltweit oft in hohen Siedlungsdichten
vorkommen. Ein Grund hierfir ist, dal} die Erforschung rezenter Foraminiferen fur die
meisten Biologen noch immer von zu geringem Interesse zu sein scheint. So werden samtliche
Studien fast ausschliel3lich von Paldontologen betrieben, die biologische und besonders
okologische Erkenntnisse zur Klarung paléobiologischer und paldotkologischer Vorgange in
Sedimentgesteinen bendétigen. Untersuchungen zur Biologie der Foraminiferen kénnen jedoch
viel leichter von Biologen gefuihrt werden, die ihre Kenntnisse und Ergebnisse aus ihrem
Fachgebiet heraus an den Paldontologen weiterreichen.

Die vorliegende Arbeit soll anhand von mehreren Erstnachweisen das Arteninventar

europdischer Salzwiesen erweitern. Insbesondere mdchte ich durch die Auswertung von
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Reproduktionen mehrerer Arten einen Betrag leisten zur Erweiterung der wenigen Kenntnisse
uber die Fortpflanzungsbiologie und Individualentwicklung heimischer Foraminiferen und
Zusammenhange zwischen dem Fortpflanzungsverhalten und der Bildung von Kileinst-

Siedlungsflecken aufzeigen.
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2 Untersuchungsgebiete

2.1  Hauptuntersuchungsgebiet 1, ,,Halebtll*, Westkiste Schleswig - Holsteins

Samtliche Sedimentproben zur Untersuchung der jahreszeitlichen Entwicklung von
Foraminiferen, sowie ein Teil der Proben zur Beurteilung der Fleckenhaftigkeit im
Zentimeterbereich, stammen aus einer Kistensalzwiese der Nordseekiste Schleswig-
Holsteins. Die untersuchte Salzwiese (54° 30" 50 Nord und 8° 59 50" Ost) liegt im
sudlicheren Kistenabschnitt von Nordfriesland, am Nordrand der Husumer Bucht, und grenzt
nach Osten an das Dorf Halebill (Abb. 1, Seite 11). Sie unterscheidet sich wesentlich von
allen anderen Salzwiesen deutscher Festlandskiisten dadurch, daR sie nicht im Deichvorland
liegt. Auf einer Lange von 2,9 Kilometern stof3en fluvioglaziale Ablagerungen der hohen
Geest unmittelbar bis an die Kiste vor, so daR hier auf einen Kustenschutzdeich verzichtet
werden konnte. An den seewadrts auslaufenden Geestriicken schlief3t nun nahtlos die Salzwiese
Uber die gesamte deichfreie Strecke an. Ihre West-Ost-Ausdehnung betragt nicht mehr als 270
Meter.

Die gewahlte Salzwiese vor ,,Halebill” gehort zu den altesten naturnahen Salzwiesen des
nordfriesischen Festlands (Alter ca. 30 Jahre). Ihre geringe west-0stliche Breite hat zur Folge,
dal3 sich entlang eines senkrecht zur Kustenlinie gelegten Profils die Lebensbedingungen
rasch andern, was in der charakteristischen Sukzession der Pflanzengesellschaften zum
Ausdruck kommt. Die Orte der Probenentnahme sind damit leichter zu charakterisieren als in
Salzwiesen, in denen Uber weite Strecken kaum Anderungen in der Vegetation zu erkennen
sind.

Allen Salzwiesen im Nordseeraum ist gemein, dafl die durch den periodischen
Gezeitenablauf herangetragenen marinen Sedimente (Marschgyttia) die stdndig vertikal
wachsende Unterlage flir solche Vegetationszonen bilden. Die verschiedenen
Vegetationszonen in der Salzwiese ,,Halebill* entsprechen der Zonierungsabfolge, wie sie
auch fur andere Salzwiesen der Ostlichen Nordseekiiste typisch ist (RAABE, 1981) und lassen
sich vereinfacht in drei Stufen einteilen: Etwa 70 cm unterhalb des mittleren Tidehochwassers
(MTHW, am Pegelort Husum etwa 1,60 ber NN) beginnt eine Zone, in der auschlief3lich
Queller (Salicornia stricta) und Schlickgras (Spartina anglica) siedeln (Abb. 2, Seite 12). Sie
reicht bis zur Linie des MTHW. Bis ungefdéhr 30 cm oberhalb dieser erstreckt sich die
Andelzone mit dem Andelgras (Puccinellia maritima) und mit vor allem in der Halebuller

Salzwiese hdufigen Begleitern wie Salzaster (Aster tripolium) und Strandsode (Suaeda
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maritima). An die Andelwiese schliel3t sich die Rotschwingelzone (Abb. 6, Seite 16) an, deren
Ausdehnung bis etwa ein Meter Uber die MTHW-Linie reicht. Neben dem Rotschwingel
(Festuca rubra) sind hier vor allem Salzbinse (Juncus gerardii) und Strandwegerich

(Plantago maritima) die Charakterarten.

2.2  Hauptuntersuchungsgebiet 2, ,,Bottsand*, Ostkiste Schleswig-Holsteins

Der Uberwiegende Teil der Sedimentproben zur Untersuchung der Fleckenhaftigkeit und
der Artenspektren und die fir die Laborbeobachtungen gesammelten Individuen von
Elphidium williamsoni, sowie eine groRere Anzahl von Individuen verschiedener Arten zur
Proloculusmessung, stammen aus dem Naturschutzgebiet ,,Bottsand“ (Abb.3, Seite 13).
Dieses 91 ha groRe Areal, etwa 20 km nordostlich von Kiel entfernt, liegt unmittelbar 6stlich
der Einfahrt in die Kieler Auflenforde in der Gemeinde Wendtorf im Kreis Plén. Der
,Bottsand* setzt sich aus zwei unterschiedlichen Kistenbiotopen zusammen. Der sudliche
Bereich ist eine sehr flache, sandige Lagune (54° 25" 29” Nord, 10° 17" 30" Ost), die im
Slden durch den Sportboothafen, die ,,Marina Wendtorf“, und ostlich von einem 1882
fertiggestellten Kustenschutzdeich begrenzt wird. Im Norden schlief3t sich ein von Nordost
nach Stdwest verlaufender, etwa 1,4 km langer Nehrungshaken an, dessen Vegetationszone
die Lagune von Norden her abgrenzt. Die Grundlage fir die Entstehung dieser
Vegetationszone, wie auch aller anderen Salzwiesenflachen der schleswig-holsteinischen
Ostkuste, ist eine andere als die der Kistensalzwiesen der Nordsee. An der praktisch
gezeitenlosen Ostseekiiste (der Tidenhub in der Kieler Bucht betragt ungefahr 1 dm) sind
Strandseen und Strandwalle wichtig fiir deren Entstehung. Durch episodische, windbedingte
Tiden mit zum Teil hohen Wasserstandsschwankungen (in der westlichen Ostsee im 2 m-
Bereich, alle 150 Jahre auch bis zu 3 Meter Gber NN, HARDTLE 1984, WOLFRAM 1996),
schreitet im Gebiet der Kolberger Heide die Kistenerosion wahrend seltenener starker
Ostwinde voran, das Sediment wird kistenparallel in stidwestliche Richtung transportiert und
baut noch heute die Strandwalle des Bottsand auf (WoLFRAM 1996). Die Bildung des
Nehrungshakens fuhrte zur fast volligen Abriegelung einer kleinen Meeresbucht, der heutigen
,Bottsand*“-Lagune, an deren Nordrand durch allméhliche Verlandung brackige Anmoor- und
Niedermoorbtdden entstanden, auf denen sich langsam geschlossene Salzwiesenflachen
entwickeln konnten.

Eine Dreiteilung dieser Vegetationszone, wie fur den Salzwiesengrtel an der Deutschen

Bucht und ganz selten auch fur andere im Ostseeraum gelegene Flachen charakteristisch, ist
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im altesten Teil des ,Bottsand“, in dem die fur die Untersuchung ausgewéhlten
Flachenabschnitte liegen, nicht gegeben. In diesen Bereichen (Umgebung des sogenannten
»Endgrabens®, oder auch ,,GrolRen Grabens*, Abb. 7b, Seite 16) erfolgt tiber eine 30 bis 40 cm
hohe Uferabbruchkante ein abrupter Wechsel von Lagune zur hohen Salzwiese
(Rotschwingelzone, eigentliche ,,Ostseesalzwiese™), eine klare Abgrenzung also zweier
Biotope.

Analog zur unteren Zone der ,,Haleblller* Salzwiese (Salicornietum) sind hier die
Randbereiche der Lagune zu sehen, die gelegentlich trockenfallen und auf denen die
Wassertiefe nur wenige Zentimeter betrégt. Dies gilt besonders an den wenigen Stellen mit
geschlossenen Bestdnden der Meerbinse (Bolboschoenetum), die, entsprechend dem Queller,
an der Erstbesiedlung offener Flachen beteiligt ist. Die vermutlich etwa 100 bis 130 Jahre
alten Vegetationsflachen die den ,Endgraben” am o&stlichen Lagunenrand unmittelbar
umgeben, reprasentieren die typische ,,Ostseesalzwiese” (auch Salzrasen genannt). Verglichen
mit Nordseesalzwiesen, besteht sie nur aus der landnahen ,hohen Salzwiese®, die hier als
Salzbinsen-Rasen bezeichnet wird (Juncetum gerardii) und im natdrlichen Zustand vom
Rotschwingel gepragt ist. Sie nimmt im ,,Bottsand“ einen H6henbereich von etwa 10 - 50 cm
uber N N ein.

Nur am sogenannten ,,Werftstrand* (stdostlicher Lagunenrand) ist mit einer kleinen
Plantago maritima-Flache andeutungsweise ein Abschnitt sichtbar, der mit dem oberen
Puccinellietum der Nordseesalzwiesen verglichen werden kann und damit die ,,dritte oder

mittlere Zone* darstellt.

2.3 »Suderhafen®, Westkiste Schleswig - Holsteins

Lediglich eine Sedimentprobe wurde an diesem Ort (Abb. 1, Seite 11) aus einer
Salzmeldenflache (Halimione portulacoides) entnommen, aus der Trochammina inflata zur
Bestimmung des Proloculusdurchmessers isoliert wurde. Diese Salzwiese liegt nur etwa sechs
Kilometer westlich vom Untersuchungsgebiet ,,Halebdll“ an der Ostseite der Insel Nordstrand
in der Nédhe des Ortes Suderhafen (24° 28~ 35" Nord, 8° 55" 4" Ost) und ist wie die
Salzwiese ,,Halebull* seit ldngerer Zeit unbeweidet und daher weitgehend natirlich
entwickelt. Eine klare meer-landwaérts gerichtete Zonierung der Vegetation ist hier jedoch
nicht vorhanden. Aufgrund des unregelmaiigen Bodenprofils und eines verzweigten Systems
von Gezeitentimpeln, welche bis in die landnéchsten Bereiche hineinziehen, sind Fléchen

ganz unterschiedlicher Vegetationstypen dort mosaikartig ineinander verzahnt. AuBerdem
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fehlt in diesem Areal eine Quellerzone (Saliconietum), da es Uber eine steile Kante direkt an

einen groReren Priel angrenzt und so kein flaches Watt vorgelagert ist.

2.4  ,Heden*, Schweden, Gullmarfjordgebiet

Hier wurden aus einer Salzwiese (Abb. 5, Seite 15) mehrere Hundert Individuen
verschiedener Arten fiir vergleichende Proloculusmessungen isoliert. Das von West nach Ost
verlaufende, meer- landwarts durchschnittlich nur etwa 15 m breite Salzwiesengeldnde liegt
am Nordrand einer Bachmiindung in den Strommarna (58° 14" 00”" Nord, 11° 28" 20"" Ost).
Der Strommarna ist ein schmaler Meeresarm, der den Gullmarfjord mit dem benachbarten
Koljofjord verbindet. Nach Norden hin wird die Salzwiese von anstehenden Gneisfelsen des
Grundgebirges begrenzt. Hier ist neben der landnahen Rotschwingelzone (Festucetum rubrae)
noch eine besonders ausgepragte etwa 4 m breite Andelzone (Puccinellietum maritimae)
vorhanden, die weiter meerwérts durch eine etwa 20 bis 25 cm hohe Abbruchkante vom
angrenzenden Mischwatt abrupt abgelost wird.

Die Enstehung von Salzwiesenflachen in dieser Region wird mafgeblich von der
postglazialen Landhebung begunstigt, die noch heute andauert und im Gullmarfjordgebiet

etwa 30 Zentimeter pro Jahrhundert betragt.

25  ,Store Sjgrup”, Danemark, Ostkiste Jutlands

Von diesem Entnahmeort (Abb. 5, Seite 15) stammen lediglich 200 Individuen von
Haplophragmoides manilaensis zur vergleichenden Messung des Proloculusduchmessers. Er
liegt an der Kattegatkuste, etwa zwei Kilometer nordwestlich vom Dorf Store Sjgrup entfernt
(56° 33" 20”" Nord, 10° 23" 50 Ost). Die Gehéause wurden im Juli 1998 an einer fast 50
Zentimeter hohen Abbruchkante eines etwa zwei Quadratmeter grolRen Gezeitentimpels
entnommen, der inmitten eines etwa 50 Meter breiten Salzwiesengiirtels liegt. Die Vegetation
bestand im Bereich der Abbruchkante ausschlieRlich aus Plantago maritima und Puccinellia

maritima.
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O = Proben zur Bestimmung von Artenzusammensetzung
und Siedlungsdichte, Entnahme am 17. Nov. 1997.

] = Proben zur Bestimmung des Proloculusdurchmessers
verschiedener Arten, Entnahme am 6. Juli 1998.

Trockenrasen S
Q Y A
4 yig
X
& id
O 1T
S ;
&) o
3 I
g )} [7e]
-
Rotschwingel- 5
Rasen 9]
ke ]
N
)
Q
2
7
‘I
X
End-
graben

Abb. 4. Untersuchungsgebiet ,Bottsand. Lage der

Vegetationszone und am Endgrabenufer.

Probenentnahmestationen in der



2. Untersuchungsgebiete 15

100 km S

~
Z =

Norwegen
Schweden

Skagerrak

Kattegat

Nordsee

,Store Sjgrup”

Danemark

Abb. 5. Lage der Untersuchungsgebiete ,Heden* und ,Store Sj@rup”.



2. Untersuchungsgebiete 16

Abb. &, Uﬁérﬁuchungsgehiet Haleball®, Blick in ndrddstliicher Richiung aber
den landnahen Abschnitt der Salzwiese im  Bereich der
Frobenantnahmestationen P&, PT und PE {21, August 1993,

Abb. Ta. Untersuchungsgebiet Bottzand®. Der stliche Lagunenberesich mit der
angrenzenden Vegetationszone (&, Juni 1588).

Abb, 7o, Bottsand”. Blick in siidlicher Richiung
auf dem Endgrabenm und die

urngebenden  Rotschwingel-Flichen
{27 Jull 1999},

Abb, 8. Bollsand®. Brandungshehlkehle an der
Abbruchkanie des dstlichen Lagunen-
ufers bei Miedigwasser (27, Juli 1599,
Der senkrechie Bildawsschnitt  ent-
sprichl etwa 25 cm in der Natur,
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3 Material und Methodik

3.1  Entnahme der Sedimentproben

Im Untersuchungsgebiet ,,Halebull* wurden entlang eines von West nach Ost verlaufenden
Transekts von knapp 200 Meter Lange an acht definierten Punkten in vierzehntdgigem
Rhythmus Sedimentproben entnommen. Die Lage einer so erhaltenen Probenserie (P1 bis P8)
mit den Abstanden der einzelnen Stationen zueinander ist auf Abb. 2 Seite 12 dargestellt.

Siebzehn solcher Serien, entnommen im Zeitraum vom 10. September 1993 bis zum 22.
April 1994 mit zusammen 142 Proben, wurden im Rahmen der Diplomarbeit bereits
ausgewertet und dokumentiert (LEHMANN 1994, 1996). Um aber einen vollstandigen
Jahresgang zu erhalten, wurden fur die vorliegende Arbeit noch weitere acht Serien,
zusammen 64 Proben in den Monaten Mai 1994 bis August 1994 gewonnen.

Zur Entnahme der Proben, wurden Stechzylinder aus tranparentem Kunststoff verwendet,
die auf der duReren Zylinderwandung mit einer Zentimeterskala versehen waren, um die
Einstechtiefe abzulesen. Ein Schragschliff der Aufenwand an einer der beiden offenen
Zylinderenden erleichterte das Einstechen in das Sediment. Um fiir die spétere Auszahlung die
gunstigste Probengrofle zu ermitteln, wurden zundchst Zylinder mit unterschiedlichem
Durchmesser benutzt.

Als am besten geeignet erwies sich schlieBlich ein etwa zehn Zentimeter langer Zylinder,
mit dem sich Bodenkerne einer Oberflache von 16,6 cm? ausgestechen lielen. Wenn nétig,
wurde vor dem Herausstechen des Kerns an der Entnahmestelle die Pflanzendecke moglichst
dicht Uber der Sedimentoberflache abgeschnitten

Da die Mehrzahl der benthischen Foraminiferen in den obersten Zentimetern des Bodens
lebt (RICHTER 1964) und die beluftete Zone in Salzwiesenbdden oft nur wenige Millimeter tief
reicht (abhdngig von Temperatur, Wassergehalt, Bodenbeschaffenheit, Bioturbation und
Vegetationsdichte), wurde nur der erste Zentimeter eines Sedimentkernes verwendet.
AuRerdem erlaubt diese Untersuchungstiefe Vergleiche mit ahnlichen Studien (z.B. ScoTT &
MEeDIOLI 1980a, DE RIUK & TROELSTRA 1997).

Parallel zu den Foraminiferenproben wurden weitere Sedimentkerne in der oben erwahnten
Weise entnommen, die der Ermittlung des Bodenwassergehalts dienten. Dabei kamen
abgeségte, am vorderen Rand gescharfte 10 ml-Kunststoff-Einwegspritzen zum Einsatz, mit
denen stets ein Sedimentvolumen wvon 5 cm3® herausgestochen wurde. In einem

Trockenschrank wurden diese Proben bei 110 °C Uber 24 Stunden bis zur Gewichtskonstanz
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getrocknet (HARDTLE 1984). Neben der Ermittlung der Bodenwassergehalte wurde an jeder
der Probenentnahmestationen auch die Bodentemperatur im obersten Sedimentzentimeter
gemessen.

Zur Analyse der Fleckenhaftigkeit wurden in ,,Halebill” zwei Stationen des Transekts
ausgewahlt (P2 und P5) und dort zunéchst zwischen Mitte August und Ende Oktober 1995
und spater zwischen Anfang Mai und Ende Juli 1996 ebenfalls in vierzehntigigen Abstédnden
Sedimentproben entnommen. Dazu wurden mit einem dinnen Messer insgesamt 13
quadratische Sedimentflachen mit je einer Kantenlange von funf Zentimetern ausgestochen.
Mit Hilfe einer Rasierklinge erfolgte im Labor anschlieRend eine Zerlegung dieser 5 x 5 cm-
Flachen in 25 luckenlos aneinandergrenzende 1 cm2-Teilflachen. Da die Schnittiefe einen
Zentimeter betrug, beinhaltete jeder der so erhaltenen Teilproben-Wurfel ein VVolumen von
einem Kubikzentimeter.

Samtliche Proben aus der Salzwiese ,,Halebill“ wurden ungeféhr drei Stunden vor
Hochflut entnommen, da das weniger wasserhaltige Sediment kompakter ist und sich

wesentlich exakter schneiden laRt.

Quadratische 5 x 5 cm-Proben wurden auch in der ,,Bottsand*“-Lagune entnommen. Die
Entnahme gestaltete sich dort jedoch schwieriger, da Proben dieser GroRe aufgrund des
lockeren, standig wasserbedeckten Sandbodens nicht mit Stechzylindern oder Messern
herauszustechen waren, ohne beim Herausheben zu zerfallen. Daher wurden sehr schmale
quadratische Stechrohre aus transparentem Kunststoff verwendet (abgesagte Schutzhullen fir
Laborthermometer), die exakt 1 cm? abdeckten und sich mit Hilfe von mit Vakuumfett
bestrichenen Kappen wasserdicht verschlieRen lielen. 25 solcher Réhren wurden liickenlos zu
einem ,,Multi-Corer” zusammengefal’t und als Ganzes in das Sandsediment getrieben. Auf
diese Weise wurden zwischen dem 3. Mai 1996 und dem 27. Juni 1996 zusammen vier 5 X 5
cm-Probenquadrate herausgestochen.

An zwei Stellen, an denen die Tiefenverteilung im Sediment naher studiert werden sollte,
sowie an den meisten Stationen in der VVegetationszone (Lage dieser Stationen in Abb. 4, Seite
14) wurde stets ein Stechzylinder mit einer Ausstichflache von nur 8 cm2 benutzt, da hohe
Siedlungsdichten grofRere Ausstichflachen unndtig machten. In Bereichen mit geringer
Siedlungsdichte wurden jedoch mit einem Messer wieder ganze 5 x 5 cm-Quadrate
herausgestochen. In dieser Weise wurde auch bei den Probenentnahmen im danischen ,,Store

Sjgrup® und im Untersuchungsgebiet ,,Heden* verfahren.
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3.2  Aufbereitung der Proben

Entgegen der VVorgehensweise vieler Autoren, frische Proben noch am Entnahmeort sofort
zu fixieren, wurde mit der Aufbereitung zunéchst anders verfahren. Die Griinde hierfir
werden spater diskutiert. Zum Transport wurden die meisten Proben je nach GroRe in 250 ml-
Kunststoff-Weithalsflaschen oder 10 ml-Schnappdeckelgldser gegeben, mit Standortwasser
Uberschichtet und im Labor noch etwa eine Stunde offen stehengelassen, wodurch eine
Aufschwemmung und somit Lockerung des Sediments erreicht wurde. Nur die 13 5 x 5 cm-
Proben fir das Studium der Fleckenhaftigkeit aus der Salzwiese ,,Halebill” wurden unter
standigem Feuchthalten ins Labor gebracht, erst dort in 1 cm3-Wirfel geteilt und ebenfalls im
Standortwasser stehengelassen. Durch anschlieBendes kraftiges Schitteln der Proben in ihren
Behaltern lassen sich die durch dichtes Wurzelwerk stark verfestigten Kerne noch weiter
auflockern. Das nun aufgeschwemmte Sediment wurde daraufhin unter der Wasserleitung
durch Edelstahlsiebe gespult. Als groRte Maschenweite wurde stets 1mm benutzt, als kleinste
Maschenweite fir die acht Probenserien aus ,,Halebdll”“ 0,1 mm (entsprechend der Methoden
in der Diplomarbeit, LEHMANN 1994). Fur alle anderen Proben aus Watt- und
Vegetationsflachen kam als kleinste Maschenweite eine 64 pm-Planktongaze zum Einsatz,
um moglichst viele juvenilen Stadien anzureichern. Um alle Foraminiferen aus dem
Wurzelwerk zu spulen, muRte dieses unter standiger Zugabe von Wasser tiber dem 1 mm-Sieb
von Hand zusatzlich grindlich zerrupft werden. Fir alle Spilvorgdnge wurde stets
Leitungswasser benutzt. Die Verwendung von Standortwasser ist unnétig, da alle untersuchten
Arten extrem euryhalin sind und wéhrend dieser kurzen Phase in keiner Weise physiologisch
geschadigt werden. Auf ein Schlammen und Sieben der Sandsedimente aus der ,,Bottsand*-
Lagune wurde verzichtet, da sich besonders jungere Gehduse in ihrer Grofie von den meisten
Quarzpartikeln nicht unterschieden und folglich nicht abtrennen liel3en.

Die Proben, welche zur Ermittlung des Wassergehaltes dienten, wurden auf einer
Analysenwaage im geschlossenen Schnappdeckelglas gewogen (Frischgewicht) und
anschlieBend im Trockenschrank bei 110 °C Uber 24 Stunden bis zur Gewichtskonstanz
getrocknet (HARDTLE 1984). Aus der Differenz von Frisch- und Trockengewicht ergibt sich
der Wassergehalt des Bodens, angegeben in Gewichtsprozent der Frischmasse.

Nach Ruckfihrung in ihre Behalter wurden die Probenriickstdande mit 5 bzw. 10 ml der
kombinierten Fixier- und Farbelosung Bengalrot versetzt (WALTON 1952, LUTZE 1964). Eine
Menge von 2 g pulverisiertem Bengalrot geldst in einem Liter 96 %igem, vergallten Ethanol

zeigte hier sehr gute Ergebnisse (LUTzE & ALTENBACH 1991). Nach etwa einer Woche
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konnten die zum Zeitpunkt der Probenentnahme lebenden Foraminiferen durch die leuchtend
rote Farbung ihres Protoplasmas sehr deutlich von den ungefarbten leeren Geh&usen
unterschieden werden. Bereits nach nur vier Tagen waren die meisten Kammern des jingsten
Umgangs gut sichtbar gefarbt.

Es besteht die Mdglichkeit, daf auch Individuen gefarbt werden, die zum Zeitpunkt ihrer
Entnahme aus dem Freiland schon mehrere Tage oder sogar Wochen tot waren (MURRAY &
Bowser 2000). Dabei handelte es sich in vorliegender Arbeit um Individuen, deren
Protoplasma nicht innerhalb kirzester Zeit durch z. B. Bakterien oder Ciliaten zersetzt,
sondern bedingt durch niedrige Temperaturen (vor allem im Winter) noch Uber langere
Zeitrdume ,,konserviert* wurde. Solche Individuen waren jedoch stets weniger stark und nur
blaRrosa gefarbt. Ihre Protoplasmakdrper unterschieden sich auBerdem von denen lebender
Individuen dadurch, dafl sie statt geschmeidig und (berwiegend transparent, mehr in
krimelige Brocken zerfielen und undurchsichtig weil3 waren.

Ublicherweise werden Sedimentproben nach Auswaschen der Farbeldsung getrocknet und
die Foraminiferen zur Anreicherung auf die Oberflache flissigen Tetrachlorethylens (CCl,)
gegeben, um sie vom Ubrigen Sediment abzutrennen (z.B. HAAKE 1962, LUTZE 1968, ALVE &
MURRAY 1999). Auf die ,, Tetra-Methode* wurde jedoch verzichtet, da die Effektivitat bei
Salzwiesenproben viel zu gering ist (LEHMANN 1994) und die sehr empfindlichen
Juvenilstadien von Sandschalern beim Trocknen unter GréRenabnahme deformiert und daher
spater meist tbersehen werden. Besonders negativ aber wirkt sich eine solche Behandlung bei
membrandsen einkammerigen Arten aus, deren Gehéuse, gleich welchen Alters, grundsatzlich
von der Schrumpfung betroffen sind. In vielen Fallen koénnen also bestimmte Arten
methodisch bedingt nicht nachgewiesen werden, obwohl diese in zum Teil hoheren
Siedlungsdichten vorkommen (LEHMANN & ROTTGER 1997). Aus diesem Grund wurden
samtliche Proben einer NalRauswertung unterzogen.

Zunéchst muBte die Farbstofflosung durch wiederholtes Auffillen mit Leitungswasser und
nachfolgendes Dekantieren aus der Probe ausgewaschen werden. Grofere Mengen von
Pflanzenfasern, die so in Schwebe gebracht wurden, konnten dabei mit abgegossen werden,
ohne daB Foraminiferen verloren gingen. Eine vorherige Uberpriifung der zu dekantierenden
Probenanteile ist aber unbedingt notwendig, da Unterschiede in der Zusammensetzung
organischer Bestandteile unterschiedlich lange Absetzzeiten des schwebenden Materials

erforderlich machen.
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3.3 Auswertung des fixierten Materials

Alle in den Proben enthaltenen Foraminiferen wurden bis zur Art bestimmt und die zum
Zeitpunkt der Probennahme lebenden gezahlt. Bearbeitung toter Individuen fiihrte ich nur
vereinzelt an wenigen Proben durch. Lebende und tote Foraminiferen wurden nach Arten
getrennt und in den meisten Fallen einzeln vermessen (mit einer Genauigkeit von 6 pm).
Diese Arbeiten wurden unter dem Stereomikroskop bei starkerer VergrofRerung und mithilfe
einer Zahlschale vorgenommen, dessen schwarzer Boden mit einer cm2-Gitterung versehen
ist. Zur Erstellung von GroRenverteilungskurven wurden die gemessenen Individuen in
GroRenklassen von 20 pm eingeteilt (LEHMANN 1994). An vielen Gehdusen mehrerer
sandschaliger Arten ist zusatzlich der Proloculusdurchmesser ermittelt worden. Ein
Aufschleifen der Gehduse war nicht erforderlich, ein starkes punktuelles Durchleuchten der in
Wasser befindlichen Individuen im Durchlichtmikroskop erwies sich als sehr geeignet.

Die Beurteilung, ob eine gegebene Flache von Foraminiferen fleckenhaft besiedelt wird
oder nicht, basiert in den meisten entsprechenden Arbeiten auf mathematisch-statistischen
Methoden. Aufgrund der Tatsache, dal zwischen den Teilflichen mehrerer 25 cm2-
Probenquadrate auffallend groRe Siedlungsunterschiede vorhanden waren, die auch ohne die
Anwendung statistischer Verfahren nachweisbar sind, wurde auf eine mathematische
Auswertung verzichtet. Dariiberhinaus existieren noch weitere Griinde fiir einen Verzicht, sie
werden im Kap. 5.10 auf den Seiten 188 bis 191 ausfuhrlicher diskutiert.

In einigen wenigen Fallen standen fir die Erstellung von Gehdusegrofienverteilungskurven
nur wenige Individuen zur Verflgung. Fur eine rein statistische Betrachtung wéren die
geringen Individuenzahlen nicht ausreichend. Die betreffenden Einzelproben wurden aber
dennoch ausgewertet, da die graphische Darstellung der aus ihnen gewonnenen Ergebnisse das

Verstandnis fiir den Gesamtzusammenhang aufgrund besserer Ubersichlichkeit fordert.

3.4  Halterung und Aufzucht

Elphidium williamsoni: Im Frihjahr und Herbst 1997 und im darauffolgenden Friihjahr 1998
wurden in der ,,Bottsand“-Lagune an einer festen Station (S4, Abb. 3, Seite 13) insgesamt 128
Individuen verschiedener GrolRe gesammelt. Sie stammen aus den obersten Millimetern des
Lagunenbodens. Jeweils funf Individuen einer bestimmten GrolRenklasse wurden in ein
kleinen 10 ml-Boverischdlchen mit ungefiltertem Standortwasser berschichtet. Jedem der

Individuen wurde eine ausreichende Menge Oberflachensediment beigegeben und darin, von
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den anderen rdumlich ausreichend getrennt, gehalten. Ein Vorrat von Lagunenwasser und -
sediment lagerte etwa einen Monat lang bei 2°C im Dunkeln, bevor er dann erneuert wurde.
Mikroskopische Kontrollen der gehalterten Individuen wurden im April und Mai téglich,
danach alle zwei Tage vorgenommen. Ein Wechsel mit vortemperiertem Wasser wurde
zweimal und von Sediment einmal wochentlich durchgefiihrt. Die Kulturschalen standen bei
Zimmertemperatur auf der Fensterbank und waren der natlrlichen Tagesperiodik von
Temperatur und Licht ausgesetzt.

Mit Beginn steigender Raumtemperaturen Anfang des Sommers 1998 wurden die Kulturen
in einen Thermokonstanzraum verlegt und bei 19 °C gehalten. Die anderen physikalischen
Bedingungen in diesem Raum entsprechen bis auf den téglichen Licht-Dunkel-Wechsel, der
auf 16/8 Stunden eingestellt wurde, den Kulturbedingungen, die fiir Heterostegina depressa
beschrieben werden (ROTTGER 1972b): Ein Ventilator verhinderte einen Wéarmestau auf den
Kulturregalen, als Lichtquelle dienten Leuchtstoffrohren (Osram, L Natura 65W/35). Die
Beleuchtungsstarke betrug 450 Lux (0,2*10% quanta/cm2/s) und wurde mit einer metallenen
Fliegengaze eingestellt, die das Licht gleichzeitig streute.

Von allen Reproduktionen wurden folgende Daten protokolliert: die GroRe des
mitterlichen Geh&uses zum Zeitpunkt der Reproduktion, die Anzahl der Tochterzellen sowie
deren Proloculusdurchmesser an jeweils 30 Individuen der Tochterzellenschar. Von vier
Reproduktionen wurde ein Teil der heranwachsenden jungen Tochterzellen (mindestens 40
Individuen) zun&chst nach drei Tagen, dann einmal wochentlich vermessen.

Die Ermittlung der Kammerzahl wahrend der Beobachtung des Wachstums einzelner
Individuen wurde bei jungen Individuen durch Zahlung, spéater indirekt Gber den abrupten

Anstieg der Gehdusegrélie mit dem Bau jeder neuen Kammer ermittelt.
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4 Ergebnisse

4.1  Wassergehalte und Temperaturen im Sediment der Salzwiese ,,Halebll*

4.1.1 Bodenwassergehalt

Die Bestimmung des Wassergehalts (Durchschnittswerte aus den acht Einzelwerten der
Stationen P1 bis P8, Abb. 9, breitere Kurve) ergab, daR die durchschnittliche Bodenfeuchte in
den ersten vier Monaten des Untersuchungszeitraums zunéchst recht konstant war (54 %,
Werte von Anfang Sepember bis Ende Dezember 1994). AnschlieRend stieg diese, durch
héufiger stattfindende Sturmfluten und Niederschldge bedingt, in den folgenden vier Monaten
Januar bis April 1994 schnell an und erreichte im Mittel 60 % (Spitzenwerte 67 % und 62 %).
Daraufhin sanken die Werte wieder ab. Die niedrigsten Werte wurden in den darauffolgenden
Frih- und Hochsommermonaten (Mai bis August 1994) gemessen und fuhrten mit
durchschnittlichen 52 % zu &hnlichen Wassergehalten wie in der ersten Monaten der
Aufzeichnung. Bemerkenswert ist dabei, dal die niedrigsten Werte zu einer Zeit gemessen

wurden (Juli und August), in der die hdchsten Niederschlagsmengen des Jahres fallen.
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Abb. 9. Temperaturen und Bodenwassergehalte im obersten Sedimentzentimeter der Salzwiese
.Halebull“ von Anfang September 1993 bis Mitte August 1994. Jeder Punkt stellt die zum
jeweiligen Sammeldatum gemessenen Mittelwerte aus allen acht Entnahmestationen
dar.

Betrachtet man den Wassergehalt an den einzelnen Stationen des Profils tber das Jahr
hinweg (Abb. 10, Seite 24), so fallt hier der Punkt P3 besonders im Winter (Mitte Dezember
bis Ende April) durch seinen niedrigen Gehalt an Porenwasser auf. Noch geringere Werte
fanden sich in den landnédchsten Salzwiesenabschnitten. Besonders hohe Wassergehaltswerte
enthielten im Mittel die Sedimente an den Stationen P4 und P5, die aufgrund ihrer tieferen

Lage zur Umgebung h&ufiger und starker wassergesattigt waren (durch nicht abgelaufenes
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Regen- und Tidehochwasser hervorgerufene Staunésse). Der relative Wassergehalt ist mit
Ausnahme von P1 fiir jede Station des Profils charakteristisch. Lediglich die absoluten Werte
unterschieden sich in Abhdngigkeit von der Jahreszeit. Die Wassergehaltswerte im

Winterhalbjahr lagen etwa zwischen 5 und 10 % tber denen des Sommerhalbjahres.
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Abb. 10. Durchschnittliche Bodenwassergehalte an den acht Entnahmestationen (P1 bis P8)
der Salzwiese ,Haleblill*. Dargestellt sind jeweils die Mittelwerte aus den Zeitrdumen
mit dem hotchsten (breitere Kurve, aus je 10 Einzelwerten) und niedrigsten
Wassergehalt (schmalere Kurve, aus je 15 Einzelwerten) des Jahres.

4.1.2 Temperaturen
Die Temperaturmessungen im obersten Sedimentzentimeter (Abb. 9, Seite 23, schmalere

Kurve) ergaben die zu erwartenden niedrigen, teilweise bis unter den Gefrierpunkt reichenden
Werte im Winter und wieder ansteigende im Frihjahr. Die hochsten Werte mit 20 °C im Juli
waren durch eine ungewdéhnlich lang anhaltende warme Witterungsperiode bedingt.

Bei Betrachtung der Jahresmitteltemperaturen an den einzelnen Stationen entlang des
Profils (Abb. 11, Seite 25) stellt man beziglich der Jahreszeit einen unterschiedlichen Verlauf
fest. Im Winterhalbjahr war das Probensediment der meerwarts gelegenen Entnahmestellen im
Vergleich zu allen anderen Stationen am kiihlsten, wahrend die landnahen Punkte P6 bis P8
die hochsten Temperaturen aufwiesen. Auch hier bildete der meernéhrere Punkt P3 wieder
eine Ausnahme. Da dieser langer trockenlag und von einer aufgelockerten und niedrigen
Vegetation umgeben war, erwarmte sich sein Sediment leichter als an benachbarten Stellen.
Im Sommerhalbjahr waren es die landnahen Entnahmestellen mit den niedrigen Werten
(Ausnahme P8), wahrend sich die meernahen Stationen des Profils starker erwarmten. Griinde
dafiir sind vor allem in der Vegetation zu suchen, die im Sommer mit zunehmender Landnéhe
starker entwickelt ist und daher durch ihre Beschattung die Bodentemperaturen beeinfluf3t.

Die in Meerndhe nicht vollkommen geschlossene, sondern nur mosaikartig ausgepragte
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Pflanzendecke erklart auch die sommerlichen Temperaturunterschiede zwischen P1 und P2.
Die relativ hohen Temperaturen an der landnéchsten Station P8 sind auf den stets geringen

Bodenwassergehalt im Sommer zuriichzufiihren.

—€—5.11.93 bis 11.3.94

—O0—10.9.93 bis 27.10.93 u. 25.3.94 bis 26.8.94
3,5- \ A P e—— % N
i M / B
25 1+—@ 13,5

P1 P2 P3 P4 P5 P6 P7 P8
Probenentnahmestationen

Temperatur [ °C ]
Temperatur [ °C ]

Abb. 11. Durchschnittiche Temperaturen an den acht Entnahmestationen (P1 bis P8) der
Salzwiese ,Haleblill“. Dargestellt sind jeweils die Mittelwerte aus den Zeitraumen mit
den hochsten (breitere Kurve, aus je 9 Einzelwerten) und niedrigsten Temperaturen
(schmalere Kurve, aus je 16 Einzelwerten) des Jahres.

4.2 Artenzusammensetzung in den Untersuchungsgebieten - Ubersicht

Aus den beiden Hauptuntersuchungsgebieten ,Haleblll“ und ,Bottsand“, dem
schwedischen Entnahmeort ,,Heden* sowie den beiden dénischen Probenentnahmegebieten,
wurden zusammen Uber 70000 Foraminiferen ausgezéhlt und bearbeitet, die sich auf 26 Arten
verteilen. Darunter befinden sich solche, die in europdischen Kistensalzwiesen noch nicht
nachgewiesen wurden. Erstmalig konnten hierbei auch Arten in landnahen Abschnitten von
Salzwiesen nachgewiesen werden, die bisher nur aus anderen marinen Biotopen bekannt
waren. Darlberhinaus wurden zwei neue Arten beschrieben (Psammosphaera sp. und
Ovammina sp.), die beide punktuell hohe Anteile an der Lebendfauna hatten. Eine Ubersicht
uber das Vorkommen aller gefundenen Arten der drei wichtigsten Untersuchungsgebiete
»Bottsand®, ,,Haleblll” und ,,Heden* gibt Tab. 1 auf Seite 26. Der Probenentnahmeort ,,Store
Sjerup® an der Kattegattkuste blieb unberlcksichtigt, da dort nur eine Stelle einmalig beprobt
wurde und verlaRliche Angaben daher unméglich waren.

In den beiden Hauptuntersuchungsgebieten ,,Halebill” und ,,Bottsand“ siedelten jeweils 17
und 19 Foraminiferenarten. Die Zahl im Probenentnahmegebiet ,,Heden* war mit 13 Arten
geringer. Eine grof3ere Zahl der Arten, die in allen drei Untersuchungsgebieten vorkamen, sind
auch aus anderen Teilen der Erde bekannt, zum Teil sogar weltweit verbreitet und h&ufig in

hoheren Siedlungsdichten zu finden. Aber auch Arten, die bisher nur gelegentlich in einem
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der drei Untersuchungsgebiete gefunden wurden, sind fir hohe Siedlungsdichten in anderen
Gebieten innerhalb und auBerhalb Europas bekannt. Bei den haufigen Arten handelt es sich
vor allem um die Kalkschaler Ammonia beccarii, Haynesina germanica, Elphidium
williamsoni und Triloculina oblonga, sowie die Sandschaler Ammotium salsum,
Balticammina pseudomacrescens, Haplophragmoides manilaensis, Jadammina macrescens,
Miliammina fusca und Trochammina inflata (z.B. PHLEGER 1970, SCOTT & MEDIOLI 19803,
DE RIJK & TROELSTRA 1997, DEBENAY 1990, HAYNES & DOBSON 1969, ALVE & MURRAY
1999).

Tab. 1. Liste  aller lebend gefundenen  Arten in den beiden
Hauptuntersuchungsgebieten ,Halebill* und ,Bottsand“ sowie in ,Heden".
Mit [1: haufige, fur die Auswertung in Kap. 4.3 ausgewdhlte Arten.

Arten Halebull | Bottsand | Heden

1 | Ammonia beccarii a °
2 | Ammotium salsum ° °
3 ] Arenoparrella mexicana °

4 [ Balticammina pseudomacrescens ° ° °
5 J Cornuspira involvens ° °

6 ] Elphidium gunteri °

7 ] Elphidium williamsoni a ° °
8 | Fissurina laevigata °

9 J Haplophragmoides manilaensis ° °
10 | Haplophragmoides wilberti °

11 | Haynesina germanica a

12 J Hippocrepina flexibilis a

13 | Jadammina macrescens a ° °
14 | Labrospira jeffreysi °

15 | Micatuba flexilis ° ° °
16 | Miliammina fusca a ° °
17 | Ovammina opaca ° ° °
18 J Ovammina sp. O °

19 J Polysaccammina ipohalina °

20 § Psammosphaera sp. ° °
21 J Quinqueloculina seminulum °

22 | Siphotrochammina lobata °
23 ] Tiphotrocha comprimata ° °
24 ] Triloculina oblonga O °

25 | Trochammina inflata a ° °
26 | Trochamminita irregularis ° °

4.3  Artengemeinschaften und Siedlungsdichten in der Salzwiese ,,Halebull**

4.3.1 Artengemeinschaften

Die Artenzusammensetzung und Haufigkeit der Foraminiferen in dieser Salzwiese standen

bereits in einer friheren Arbeit im Blickpunkt eigener Forschungen (LEHMANN 1994). Der
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damalige Untersuchungszeitraum umfalite acht Monate (Anfang September 1993 bis Ende
April 1994), in denen alle 14 Tage entlang eines meer-landwaérts gerichteten Profils an acht
Entnahmestellen (P1 bis P8) Sedimentproben entnommen wurden (zusammen 17 Serien zu je
acht Proben).

Zur Vervollstandigung des Jahresgangs wurden im Rahmen vorliegender Arbeit in den
fehlenden Monaten Mai bis August wiederum Proben in 14-tdgigem Abstand an denselben
Stationen entnommen. Die Funde der Diplomarbeit und vorliegender Arbeit sind in Tabelle 1
fir ,,Halebull* zusammengefalt (zusétzliche neun Serien). Von den 17 lebend in der
Salzwiese ,,Halebill“ vorkommenden Arten waren finf ausschlieBlich auf ihre
Vegetationszone begrenzt, weitere funf hatten dort ihre héchsten Siedlungsdichten, lebten
aber auch im Wattenmeer. Im folgenden werden nur jene neun betrachtet, die in den Proben
regelmaRig und in héherer Zahl gefunden wurden (siehe Tab. 1, Seite 26, mit [0 markiert).

Diese Foraminiferen waren keineswegs gleichmaliig in der Salzwiese verteilt und auch ihre
Individuendichte war an den einzelnen Probenentnahmestationen verschieden. An jedem
Punkt fand man (ber den gesamten Untersuchungszeitraum hinweg eine bestimmte
Artengemeinschaft. Artenspektrum und Anteile der Arten variierten zwar im jahreszeitlichen
Verlauf (Abb. 12 a bis c, Seite 28), das flr diesen Lebensraum charakteristische Gesamtbild
blieb aber stets sichtbar. Eine einmalige Uberpriifung in der ndheren Umgebung des Transekts
(Je 100m nordlich und stdlich davon) ergab, daR die Artenzusammensetzung auch dort der
der acht Dauerentnahmestationen entsprach.

Zur Darstellung der Artengemeinschaften wurden fir jeden Entnahmepunkt die
durchschnittlichen prozentualen Haufigkeiten aller Arten von zunachst 17 Serien (September
1993 bis April 1994) ermittelt und prozentual gegen den Transekt (P1 bis P8) aufgetragen
(Abb. 12 a, Seite 28). In gleicher Weise dargestellt, beinhaltet die Abb. 12 b die fehlenden
Monate Mai 1994 bis August 1994 (neun Serien), und in der Abb. 12 c sind die
Artengemeinschaften des nun vollstandigen Jahresganges aufgetragen (Durchschnitt aller 26
Serien).

Die ersten beiden Probenentnahmepunkte (P1 und P2, Salicornia-Zone) waren vor allem
durch das Vorkommen von Kalkschalern gekennzeichnet. W&hrend zwischen September 1993
und April 1994 (Abb. 12a, Seite 28) am ersten Punkt Haynesina germanica den Haupteil
ausmachte, stellte Ammonia beccarii, gefolgt von Triloculina oblonga (in LEHMANN 1994 als
Quinqueloculina oblonga) die Hauptart an der zweiten Entnahmestelle. Dieser, am offenen
Watt an der unteren Hochwasserlinie gelegene Salzwiesenabschnitt (0,90 m (ber NN)

unterschied sich in seiner Artenzusammensetzung geringfligig von der Situation, die in den
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Abb. 12 a - ¢c. Artengemeinschaften im Untersuchungsgebiet ,Halebiill® an den acht
Probenentnahmestationen des Transekts (P1 bis P8). Fiir jeden Punkt ist die
durchschnittliche Artenzusammensetzung der 17 Serien vom 10. September 1993
bis 22. April 1994 (a), der neun Serien vom 6. Mai 1994 bis 12. August 1994 (b)
und aller 26 Serien des vollstandigen Jahresgangs vom 10. September 1993 bis
12. August 1994 (c) dargestelit.



4. Ergebnisse 29

Monaten Mai bis August 1994 vorlag (Abb. 12 b, Seite 28). Auffallig war am P1 der starkere
Anteilriickgang von Haynesina germanica und am P2 eine Zunahme der relativen Haufigkeit
von Ammonia beccarii. Der dritte Entnahmepunkt, an dem mit knapp 90 % die Sandschaler
Uberwogen und Jadammina macrescens (in LEHMANN 1994 als Jadammina polystoma)
dominierte, war in beiden Zeitrdumen fast identisch. Er lag mit einer Hohe von 1,75 m (ber
NN etwa auf gleichem Niveau wie der 75 Meter weiter landwérts gelegene P6. Grol3ere
Anderungen des Artenspektrums waren erst in den an der mittleren Hochwasserlinie
gelegenen Salzwiesenabschnitten auffallig (P4 und P5, 1,50 m und 1,57 m Uber NN,
Puccinellia-Zone). An der Station P4 entfaltete sich im Mai 1994 pl6tzlich eine groRRere
Population von Elphidium williamsoni auf Kosten von Triloculina oblonga und Ammonia
beccarii. Verdnderungen im Sommer 1994 waren auch an der funften Station sichtbar. Hier
trat Triloculina oblonga zugunsten von Miliammina fusca deutlich zurtick. Die landnéchsten
Punkte, die an der oberen Hochwasserlinie liegen und nur gelegentlich wéhrend stérkerer
Westwinde 0berflutet wurden (P7 und P8, 1,84 m und 2,04 m Ulber NN, Festuca-Zone),
zeigten Uber das ganze Jahr hinweg identische Anteile der Sandschaler Jadammina
macrescens und Ovammina sp.

Die Verénderungen in den Artenzusammensetzungen, die im Sommer 1994 im Vergleich
zum vorangegangenen Untersuchungszeitraum auftraten, wirkten sich, wenn man den
vollstandigen Jahresgang betrachtet (Abb. 12c, Seite 28) nicht an allen Entnahmestationen
gleich stark aus. So fiihrte der von Mai bis August 1994 plétzlich stark abnehmende Anteil
von Haynesina germanica am P1 insgesamt nicht zu einer sehr starken Abnahme im
Jahresmittel. Mit knapp Uber 40 % blieb diese Art dominant, da die Verringerung ihres
Anteils auf dem plotzlichen Auftreten von Hippocrepina flexibilis und Elphidium williamsoni
beruhte, deren Haufigkeiten vorher, von September 1993 bis April 1994, praktisch keine Rolle
spielten. Viel grolier war der EinfluR, den Elphidium williamsoni auf die Artenverteilung an
der Entnahmestelle P4 ausiibte, da sehr hohen Siedlungsdichten im Sommer 1994 &uf3erst
geringe Dichten oder auch gar keine Individuen den vorangehenden acht Monaten
gegenuberstanden (siehe Abb. 17, Seite 31).

4.3.2 Siedlungsdichten

Die unter 4.3.1 aufgefiihrten Beispiele zeigen, dal zu den relativen, prozentualen

Héufigkeiten immer auch die Siedlungsdichten der betreffenden Arten betrachtet werden
mussen, da Uber einen langeren Zeitraum konstante Artengemeinschaften nicht zwangslaufig

auf gleichbleibenden Siedlungsdichten beruhen missen. Wie stark die Individuenzahlen
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Abb. 13. Siedlungsdichten im  Untersuchungsgebiet ,Haleblll* entlang des
Untersuchungsprofils (P1 bis P8) im Jahresverlauf (10. Marz 1993 bis 12.
August 1994). Jeder Balken reprasentiert die Summe aller Arten von allen acht
Entnahmestationen des Transekts.
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Abb. 14. Ammonia beccarii. Siedlungsdichte im Untersuchungsgebiet ,Halebull* an
der Probenentnahmestation P2 im Jahresverlauf.
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Abb. 15. Triloculina oblonga. Siedlungsdichte im Untersuchungsgebiet ,Halebull* an
der Probenentnahmestation P4 im Jahresverlauf.
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Abb. 16. Haynesina germanica. Siedlungsdichte im Untersuchungsgebiet ,Halebull*
an der Probenentnahmestation P1 im Jahresverlauf.
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Abb. 17. Elphidium williamsoni. Siedlungsdichte im Untersuchungsgebiet ,Halebull
an der Probenentnahmestation P4 im Jahresverlauf.

schwanken koénnen, zeigt Abb. 13, Seite 30. Sie gibt den jahreszeitlichen Verlauf der
Besiedlungsdichte fur die gesamte Salzwiese an. Fir jedes Sammeldatum ist der
Durchschnittswert von allen Stationen des Profils mit allen Arten angegeben, zusammen also
26 Serien. Wahrend der ersten Monate der Aufzeichnung zeigte sich eine steile Zunahme im
Herbst, die ihr Maximum Ende Oktober hatte. Daraufhin setzte eine langsame und stetige
Abnahme der Individuendichte ein, die ein halbes Jahr andauerte und erst Anfang Mai wieder
mit einem steilen Anstieg endete. In den folgenden Sommermonaten waren insgesamt hohe
Siedlungsdichten zu beobachten; auffallig waren hier jedoch einige abrupte Wechsel von
hohen zu recht niedrigen Werten (z.B. Ende Mai und Anfang Juli).

Dieser Gesamtverlauf spiegelte sich aber nicht an allen Orten und allen Arten in derselben
Weise wider. Um die Verschiedenartigkeit zu verdeutlichen werden im folgenden einzelne
Arten an einzelnen Stationen vorgestellt: Ammonia beccarii (Abb. 14, Seite 30) siedelte am
P2 zwar mit ebenfalls auffalligen Individuenzahlen im Herbst 1993, ihre hdchsten waren

jedoch im Hochsommer 1994 zu beobachten. Bei Triloculina oblonga, die am P4 vorkam
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(Abb. 15, Seite 30) traten die hoéchsten Siedlungsdichten im Herbst 1993 auf. Eine etwas
andere jahreszeitliche Verteilung der Siedlungsdichte konnte bei Haynesina germanica an der
meerndchsten Station P1 beobachtet werden (Abb. 16, Seite 31). Hohere Individuenzahlen
kamen bei ihr nicht nur im Sommer 1994 vor, sondern vor allem zu einer Zeit (Januar und
besonders Februar 1994), in der die anderen vorgestellten Arten nur in geringen Zahlen oder
aber Uberhaupt nicht nachgewiesen wurden. Besonders auffallig verhielt sich Elphidium
williamsoni am P4 in der mittleren Salzwiese (Abb. 17, Seite 31). Von September 1993 bis
zum Februar 1994 wurde diese Art, die bisher nur aus meernahen Stationen dieser Salzwiese
bekannt war, nicht nachgewiesen. Sie begann ab Mai 1994 fast explosionsartig mit sehr hoher
Dichte dort zu siedeln.

Die Ermittlung der durchschnittlichen Individuendichte an den einzelnen
Entnahmestationen Uber den gesamten Untersuchungszeitraum hinweg (Abb. 18, jeweils
rechter schwarzer Balken) ergab ahnlich hohe Werte an der ersten bis zur dritten
Entnahmestelle (P1 bis P3, zwischen 100 und 150 Ind./10 cm3). Mit mehr als doppelt so
vielen Individuen erfolgte ein starker Anstieg zur vierten Entnahmestelle (P4), an der im
Jahresmittel die meisten Gehduse gefunden wurden. Geringe Siedlungsdichten
charakterisierten die Stationen der mittleren Salzwiese (P5 und P6) gefolgt von der
zweithdchsten Dichte am landnahen Probenentnahmepunkt P7, wahrend der fast terrestrische

P8 einen ahnlichen niederigen Wert wie der P1 im wattnahen Bereich aufwiel?.

400 715 525
350 4 1Sep. 93 bis Dez. 93
300 EJan. 94 bis Apr. 94

B Mai 94 bis Aug. 94
250 - W Sep. 93 bis Aug. 94

Anzahl leb. Ind. /10 cm?3

P3 P4 P5 P6 P7 P8
Probenentnahmestationen

Abb. 18. Durchschnittliche Siedlungdichten im Untersuchungsgebiet ,Halebdll® an den
einzelnen Stationen des Transekt Uber den gesamten Untersuchungszeitraum (Balken
4) und Uber viermonatige Teilabschnitte (Balken 1 bis 3). Jeder Balken reprasentiert

den Mittelwert aus allen Arten des jeweiligen Probenentnahmepunkits.

Sehr unterschiedlich waren die Individuendichten an den einzelnen Punkten auch, wenn

man dem Besiedungsdurchschnitt des ganzen Jahres (Abb. 18, Seite 32, schwarzer Balken)
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drei viermonatige Teilabschnitte gegentberstellt (Abb. 18, Seite 32, erster bis dritter Balken
jeder Gruppe). Sie entsprechen in der Abb. 13 in etwa den Phasen im Herbst hoher, im Winter
niedriger und im Sommer wieder hoher Siedlungsdichte. Jeder dieser jahreszeitlichen
Teilabschnitte reprasentiert ein anderes Besiedlungsgeschehen. Wie bekannt, waren die
Siedlungsdichten im Herbst 1993 deutlich héher als im sich anschlielenden winterlichen
Zeitraum von Januar bis April 1994 (Abb. 13). Besonders ausgepragt war dies am landnahen
P7, wo der hochste ermittelte Herbstwert den Winterwert um mehr als das dreifache
ubersteigt. Eine noch grolRere Herbst-Winter-Diskrepanz um etwa das Neunfache gab es am
P3. Diese Verhaltnisse galten also besonders fur hohergelegene mehr terrestrische Abschnitte
der Salzwiese.

Andererseits existierten in der Salzwiese Orte, an denen die ebengenannten Verhaltnisse
nicht galten. So gab es beispielsweise an der wattnahen Entnahmestelle P1 aber auch am P4
und P5 keine so ausgepragte Unterschiede in der Individuendichte zwischen dem September-
Dezember und dem Januar-April-Zeitraum.

Auch bei den Sommerwerten (Mai bis August 1994) gab es groRere ortliche Unterschiede.
An Stellen mit hoherem Bodenwassergehalt (P1 und P2, sowie P4 und P5) wurden in diesem
Zeitraum die hochsten Siedlungsdichten des Jahres nachgewiesen; an den mehr terrestrischen
Orten (P3 und besonders P6, P7 und P8) lagen die Werte niedriger, stellenweise unter denen
der Ubrigen Abschnitte des Jahres. Die Siedlungsdichten in der Salzwiese ,,Halebull* waren

also sowohl ortlich, als auch zeitlich groRen Schwankungen unterworfen.

4.4  Artengemeinschaften und Siedlungsdichten im ,,Bottsand*

GeméR den beiden sehr verschiedenen Lebensrdumen Flachwasserlagune und Salzrasen,
waren im ,,Bottsand* unterschiedliche und fur jedes dieser Biotope charakteristische Arten
vorhanden, darunter einige weltweit verbreitete euryhaline Brackwasserformen. Schon LuTzE
(1968a) wies zusammen acht Arten nach, darunter die sieben Sandschaler Ammotium salsum,
Miliammina fusca, Trochammina inflata, Tiphotrocha comprimata, Balticammina
pseudomacrescens (als Trochammina macrescens), Haplophragmoides manilaensis (als
Haplophragmoides bonplandi), Jadammina macrescens (als Jadammina polystoma) die er,
mit Ausnahme von Miliammina fusca, ausschlieBlich in der Vegetationszone fand. Nur die
kalkschalige Elphidium williamsoni war auf die eigentliche Lagune beschrankt (LuTtze
1968a).
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Auch heute noch besiedeln diese acht Arten den ,,Bottsand”, jedoch in anderen
Siedlungsdichten und im Fall von Ammotium salsum sogar ein weiteres Habitat.
Daruiberhinaus konnten aber noch weitere 12 Arten identifiziert werden, finf von ihnen

ausschlieBlich aufgrund der angewandten NafRauswertung (LEHMANN 1997).

441 Lagune
Bereits eigene Voruntersuchungen ergaben uberraschend, dafl neben den schon dort

bekannten beiden haufigen Arten Elphidium williamsoni und Miliammina fusca die
sandschalige, monothalame Ovammina opaca in oft grolRer Zahl das Lagunensediment
besiedelt. Daraufhin wurden deren Verteilung und Siedlungsdichte entlang eines von Siidwest
nach Nordost verlaufenden Profils an funf Stationen mit je drei Proben (Lage der Stationen
siehe Abb. 3, Seite 13) n&her untersucht. Es ergab sich, dal} Miliammina fusca ihr groftes
Vorkommen nahe dem Eingangsbereich der Lagune hatte (Abb. 19), wéhrend die meisten
Individuen von Ovammina opaca im 6stlichen Lagunenbereich vorkamen. Ovammina opaca
erreichte dort etwa die doppelten Siedlungsdichten von Miliammina fusca und war damit die
haufigste Art der zentralen Lagune. Daneben war ein weiterer Sandschaler, Ammotium
salsum, in der gesamten Lagune Uberall vorhanden; vor 35 Jahren gab es ihn in geringer
Individuenzahl nur in dem am Ostrand gelegenen und sich nach Norden verjlingenden
Lagunenauslaufer (in Lutze 1968a als ,,Endgraben* bezeichnet, Abb. 4, Seite 14 und Abb. 7,
Seite 16).
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Abb. 19. Artenspektrum und Siedlungsdichten in der ,Bottsand“-Lagune entlang
eines von Sudwest nach Nordost verlaufenden Transekts am 2. Mai 1996.
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4.4.2 \egetationszone

Viel deutlichere Abweichungen zwischen damaliger und heutiger Besiedlungs ergab jedoch
erst ein Vergleich der Artenspektren in den Salzwiesenflachen des ,,Bottsand®. Wéhrend
LuTzE (1968a) ein dichtes Probennetz in die eigentliche Lagune legte, (berstrich dieses nur zu
einem Kleinen Teil auch die R&nder der Salzrasen (neun von 114 Proben), inklusive eines
Kleineren Brackwassertimpels. Genaue Angaben Uber die Siedlungsdichte der dort von ihm
nachgewiesenen Arten wurden nicht gemacht. LUTzE stellte aber fest, daR die Arten der dort
vorkommenden Sandschaler in den unterschiedlichen Kleinbiotopen verschiedene Anteile
erreichten und gab von den wichtigsten Arten grob deren prozentuale Anteile an der dortigen
Gesamtfauna an.

Am 17. November 1997 entnommene Sedimentproben, die Uberwiegend aus den
Vegetationsflachen in der ndheren Umgebung des Endgrabens stammten (P1 bis P10 siehe
Abb. 4, Seite 14 sowie P11 und P12 siehe Abb. 3, Seite 13), konnten jetzt zeigen, wie
verschiedenartig das Artenspektrum selbst auf kiirzere Distanzen von nur wenigen Metern
war. Zur Probenentnahme wurde der Monat November ausgewahlt, da zu dieser Jahreszeit in
der Vegetationszone mit besonders hohen Siedlungsdichten gerechnet werden konnte
(LEHMANN1994). Einige der Arten wurden hierbei erstmalig in Kdistensalzwiesen
nachgewiesen, andere waren bisher nur aus aulRereuropdischen Salzwiesenbiotopen wérmerer
Klimate bekannt (Naheres dazu siehe auf Seite 100 bis 141).

Zunéchst werden vier verschiedene, im folgenden kurz charakterisierte Areale miteinander
verglichen. Die dort ermittelten Siedlungsdichten sind in den Abbildungen 20 bis 23 auf Seite
37 dargestellt:

1. Kleinere Salzwiesentiimpel, die in groReren Abstanden locker verstreut, fast alle westlich
des Endgrabens in der Vegetation eingebettet liegen. Die meisten haben weniger als 2 m?
Flache, sind etwa 20 cm tief und werden meist vollstindig von der Meersimse
(Bolboschoenus maritimus) besiedelt. lhr sandiger Grund ist von einer ein bis wenige
Zentimeter starken Schicht groberer abgestorbener Pflanzenpartikel bedeckt, in der auch
feinerer Detritus vorkommt. Als Beispiel dient hier der ,groBe Timpel“, in nordlicher
Verlangerung des Endgrabens gelegen und mit einer Ausdehnung von etwa 4 X 7 m im
Bottsand der groRte und noch nicht vollstandig verlandete Tumpel. Auf seinem Grund hat sich
eine heute Uber 25 cm méchtige Schlammschicht abgesetzt.

2. Schmale, rinnenartige nattrliche Graben in den Vegetationsflachen, welche Regen- und

seltener auch das Windtidenhochwasser abfiihren. Der langste befindet sich in der
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norddstlichen Ecke des ,,Bottsands” und entwassert den ,,groen Tmpel“ in Richtung Stden.
Auch er wird Gberwiegend von der Meersimse besiedelt und dient neben einem Kleineren,
westlich in den Endgraben mindenden AbfluR hier als Beispiel.

3. Die im Salzbinsen-Rasen (Juncetum gerardii) gelegenen Rotschwingel-Flachen (Festuca
rubra). Der Rotschwingel ist die dominante halotolerante Art in direkter Umgebung des
Endgrabens (Abb. 7 b, Seite 16).

4. Kleine Brandungshohlkehlen (Abb. 8, Seite 16), welche das gesamte Ostliche Lagunenufer
an der Basis ihrer Abbruchkanten saumen und selbst bis in die nordlichen
Endgrabenabschnitte  hineinziehen. Sie haben sich gewdhnlich direkt Gber der
Sandsedimentsohle entwickelt, sind nur zwischen 5 und 10 Zentimeter hoch und reichen
meistens etwa 20 cm, maximal sogar bis 30 cm unter die Rotschwingel-Flachen. Im leicht
verfestigten Sediment des vorderen Hohkehlendachs waren wahrend der Hochsommermonate

junge Mytilus edulis und gelegentlich grabende Nereis diversicolor zu finden.

An nahezu allen Orten der Vegetationszone waren die oft grofen Mengen leerer Gehéuse
aufallig, ihre Anteile konnten gelegentlich das Zehnfache der Lebendfauna ubersteigen. Hohe
Dichten leerer Gehduse gab es dabei sowohl an Orten mit vielen, als auch an Stellen mit nur
ganz wenigen lebenden Individuen. Charakteristisch fiir die dortigen Totgemeinschaften war
auch die Anzahl der beteiligten Arten, die stets groRer war als die der Lebendgemeinschaften,
es wurden also immer wieder von bestimmten Arten ausschlieBlich leere Gehduse gefunden.

Die geringste Artenzahl lebender Individuen ergab die Analyse des Sediments vom
»grolen Tumpel* (Abb. 20, Seite 37). Die Charakterart dieses Kleinlebensraums ist auch
heute noch Tiphotrocha comprimata, die mit 78 lebenden Individuen/10 cm? die beiden
anderen Arten, Haplophragmoides manilaensis und Miliammina fusca (beide unter 5 Ind./10
cm?3) bei weitem (bertraf. Ganz ahnlich waren die Arten auch in den anderen, viel kleineren

Salzwiesentimpeln verteilt.

In vollig anderer Weise war der flache grabenartige AbfluR besiedelt, der den ,,grof3en
Timpel* mit dem Endgraben verbindet (Abb. 21, Seite 37). Von den neun dort lebend
vorkommenden Arten stellten Miliammina fusca, Trochammina inflata und Tiphotrocha
comprimata die Hauptarten dar, die mit Gber 200 Ind./10 cm3 vergleichsweise hohe
Siedlungsdichten erreichten. Diese und auch die dort in viel geringeren Dichten

vorkommenden Arten Haplophragmoides manilaensis und Jadammina macrescens sind seit
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den Untersuchungen von LuTze (1968a) im Gebiet des ,,Bottsand“ bekannt. Bemerkenswert

ist
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Abb. 20. Arten und Individuenzahlen im ,Bottsand”, groRer Tumpel, P2 17. November 1997.
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Abb. 21. Arten und Individuenzahlen im ,Bottsand”, AbfluRgraben, P3 17. November 1997.
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Abb. 22. Arten und Individuenzahlen im ,Bottsand”, Festuca-Rasen, P4 17. November 1997.
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Abb. 23. Arten und Individuenzahlen im ,Bottsand”, Brandungshohlkehle, P8 17. November 1997.
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nun aber das Vorkommen der beiden monothalamen Sandschaler Micatuba flexilis und
Ovammina sp. sowie Labrospira jeffreysi und Triloculina oblonga. Die beiden erstgenannten
Arten wurden in einer Salzwiese zum ersten Mal im Untersuchungsgebiet ,,Halebull*

nachgewiesen; Labrospira jeffreysi ist aus Salzwiesen bislang unbekannt.

Das Artenspektrum im Rotschwingel-Rasen (Abb. 22, Seite 37) entsprach in den
Hauptarten im wesentlichen dem des Abflul3grabens (Abb. 21, Seite 37), die Siedlungsdichten
von Haplophragmoides manilaensis und Miliammina fusca waren aber hier deutlich geringer.
Lediglich die im Abflulgraben vorkommenden Arten Micatuba flexilis, Ovammina sp. und

Labrospira jeffreysii fehlten hier jedoch.

Ein anderes Bild ergab die Auswertung des Sediments in den Brandungshohlkehlen (Abb.
23, Seite 37): Die in der eigentlichen Vegetationzone hdufig lebend vorkommende
Trochammina inflata spielte hier fast nur in Form leerer Gehduse eine Rolle, und von den
anderen in der Vegetationszone hdufigen Arten erreichte lediglich Haplophragmoides
manilaensis nennenswerte Anteile an der Gesamtfauna. Mit nur funf lebenden Individuen pro
10 cm? war die Siedlungsdichte von Balticammina pseudomacrescens an dieser Stelle sogar
die zweithdchste, die bei dieser Art im ,Bottsand“ ermittelt werden konnte. lhre gréRte
Individuenzahl erreichte sie aber in einer kleinen Plantago maritima-Flache am siidostlichen
Lagunenrand (sog. Werftstrand, Abb. 3, Seite 13, P11 vom 17. November 1997). Mit 53
Ind./10 cm?® st sie dort die Hauptart. Auffallig ist weiterhin, daf Balticammina
pseudomacrescens zusammen mit Jadammina macrescens die héchsten Totanteile von allen
Arten besal3, oftmals waren sogar ausschlieBlich leere Gehduse vorhanden (z. B. Abb. 27,
Seite 39). Wie schon im AbfluBgraben des grolRen Timpels, gab es auch hier weitere fir
Salzwiesenbiotope europdischer Kisten unerwartete oder bislang unbekannte Arten, die die
ublichen in ihrer Hé&ufigkeit zum Teil sogar Ubertrafen. Dies galt besonders flr
Psammosphaera sp., die mit Werten von fast 140 Ind./10 cm?® dominant war. Dritthdufigste
Art war die in Europa bisher nur in einem Gezeitentimpel der Adriakiste (HOHENEGGER,
PILLER & BAAL 1989) und an der Atlantikkiiste Stdfrankreichs (Bassin d” Arcachon, LE
CampioN 1970) in sehr geringen Dichten gefundene Arenoparrella mexicana, die ein
kleinflachig und eng begrenztes Vorkommen im Nordteil des Endgrabens besal} und hier ihre
hochsten Siedlungsdichten in der Hohlkehle erreichte, aber auch noch im Wurzelwerk des

unmittelbar oberhalb befindlichen Rotschwingels vorkam.
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24. Arten und Individuenzahlen im ,Bottsand”, Festuca-Rasen, P4 17. November 1997.
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25. Arten und Individuenzahlen im ,Bottsand”, Festuca-Rasen, P9 17. November 1997.
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26. Arten und Individuenzahlen im ,Bottsand”, Brandungshohlkehle, P8 17. November 1997.
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27. Arten und Individuenzahlen im ,Bottsand”, Brandungshohlkehle, P5 17. November 1997.
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Abb. 28. Arten und Individuenzahlen im ,Bottsand, groRer AbfluRgraben, P3 17. November 1997.
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Abb. 29. Arten und Individuenzahlen im ,Bottsand”, kleiner AbfluRgraben, P10 17. November 1997.

Vergleicht man aber nun die nur ungefdhr 40 cm voneinander entfernten Habitate der
Rotschwingel und die darunterliegende Hohlkehle in Bezug auf die ubrigen Arten des
Spektrums (Abb. 25 und 26, Seite 39), so zeigen sich selbst auf derart kurze Distanz
erhebliche Unterschiede. Zum einen waren die Lebendzahlen der hdufigen ,,LuTzE-Arten
(Trochammina inflata, Haplophragmoides manilaensis und Miliammina fusca) in den
Hohlkehlen stets viel geringer als im Rotschwingelrasen, zum anderen gab es Arten, die
ausschlieBlich in der Hohlkehle siedelten und umgekehrt. Dies galt fiir Psammosphaera sp.
(nur Hohlkehle, Abb. 26, Seite 39) und Micatuba flexilis sowie Cornuspira involvens (beide
nur Rotschwingel, Abb. 25, Seite 39). Das Vorkommen der letztgenannten war ungewdéhnlich,
da dieser Kalkschaler an der Norseekdste sein landndchstes Vorkommen in vegetationsarmen

Nordseewattflachen an der unteren Hochwasserlinie hat (HOFKER 1977, LEHMANN 1994).

Selbst innerhalb identischer Kleinlebensraume konnten Unterschiede ermittelt werden. Die
folgenden Diagramme (Abb. 24 bis 29, Seite 39 und 40) zeigen je zwei Rotschwingel-, zwei
Hohlkehlen- und zwei Abflulgrabenstandorte. Wahrend im Rotschwingelsediment am
nordlichsten Endgrabenufer (Abb. 24, Seite 29) eine insgesamt niedrige Siedlungsdichte
vorherrschte und nur Trochammina inflata und Tiphotrocha comprimata am haufigsten
waren, so standen diesen Arten in einer etwa 70 Meter weiter stidlich entnommen Probe (Abb.

25, Seite 39) sehr hohe Zahlen (z.B Trochammina inflata, knapp 600 Ind./10 cm?) gegendber.
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Neben Trochammina inflata war Haplophragmoides manilaensis die h&ufigste Art, wéhrend
Tiphotrocha comprimata dort vollig fehlte. Dazu kamen hier aber Lebendfunde von
Arenoparrella mexicana, Micatuba flexilis und Cornuspira involvens, die wiederum den
nordlichsten Rotschwingelstandort nicht besiedelten.

Auch der exemplarische Vergleich zweier Brandungshohlkehlen (Abb. 26 und 27, Seite
39) zeigt die Inhomogenitat des dulRerlich Gberall gleichen Kleinbiotops. Sie &uRert sich im
Fall einer 70 m vor dem Endgrabenende enthommenen Probe im Vorhandensein von
Psammosphaera sp. (Abb. 26, Seite 39), die etwa 60 Meter weiter nordwarts fehlte (Abb. 27,
Seite 39). Ganz aullergewohnlich war in der nordlich gelegenen Hohlkehle aber das
Vorkommen einer auffallend dominanten Arenoparrella mexicana-Population (Abb. 27, Seite
39), die mit einer Siedlungsdichte von 5255 Ind./10 cm?® alle anderen an dieser Station
gefundenen Arten um mehr als das Hundertfache bertraf und gleichzeitig die héchste
Lebendsiedlungsdichte bildete, die je fiir eine Foraminiferenart in einem Salzwiesenbiotop
ermittelt wurde. Bemerkenswert ist hierbei auch, dal3 ein grof3er Teil der Individuen kleine
Gehéuse besal} (siehe dazu Abb. 73, Seite 106).

Die Gegenuberstellung der beiden Abfluligraben-Habitate (Abb. 28 und 29, Seite 40)
macht ebenfalls deutlich, wie groR die Besiedlungsunterschiede sein kénnen. Sowohl die
Artenzahl, als auch die Siedlungsdichte waren in dem kleineren, nur etwa 20 Zentimeter
breiten AbfluBgraben (Abb. 29, Seite 40) viel geringer als im Abflugraben vom ,,grof3en
Tampel” (Abb. 28, Seite 40). So kamen im kleineren Abflulgraben nur zwei lebende Arten
vor (Miliammina fusca und Trochammina inflata), im AbfluRgraben vom ,,groflen Timpel
jedoch insgesamt neun Arten. Die Siedlungsdichte von Miliammina fusca im Kkleineren
Graben (Abb. 29, Seite 40) betrug nur etwa /54 der Individuenzahl im AbfluRgraben vom

»groflen Tuimpel“. Noch groRer war dieser Unterschied bei Trochammina inflata.

4.4.3 Vertikalverteilung

Bislang existieren nur wenige Arbeiten, in denen man auch die Tiefenverteilung von
Foraminiferen in Watt- und Salzwiesenbiotopen studierte (z. B.HOHENEGGER, PILLER & BAAL
1993; GOLDSTEIN & HARBEN 1993; GOLDSTEIN & WATKINS 1999; OzARKO, PATTERSON &
WiLLIAMS 1997). LUTZzE (1968a) machte zwar bereits fur den ,,Bottsand* dartber Angaben.Er
studierte die Vertikalverteilung jedoch nur im Eingangsbereich zum Endgraben und nicht in
der zentralen Lagune. Unbertcksichtigt blieb auch die gesamte Vegetationszone.

Zur Analyse der vertikalen Verteilung lebender Individuen in der Lagune wurde der

Mittelwert aus drei 10 Zentimeter langen Probenkernen gebildet, die am 14. Mai 1996 an der
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Entnahmestation S4 an den Spitzen eines gedachten gleichschenkligen Dreiecks mit einem
Meter Kantenldnge entnommen wurden (Abb. 30, Seite 42). Mit etwa 170 Ind./10 cm? war
Elphidium williamsoni die hdufigste Art an der Sedimentoberflache, ihre Siedlungsdichte
nahm aber bereits im n&chstfolgenden Zentimeter stark ab. Sie betrug dort mit sechs Ind./10
cm3 nur noch durchschnittlich etwa /3, der Oberflache. Diese Situation entspricht den
Ergebnissen von LuTze (1968a). Einen &dhnlichen, wenn auch nicht so steil abfallenden
Verlauf in der Siedlungsdichte nahm Ovammina opaca; die letzten noch lebenden Individuen
befanden sich in zwei Zentimeter Tiefe. Die Ubrigen Arten, Miliammina fusca und Ammotium
salsum dagegen besiedelten die tieferen Schichten in viel héheren Zahlen, was den Analysen
von LUTZE ebenfalls entspricht. Abweichend ist aber mit nur drei Zentimeter die geringere
Maximaltiefe, in der lebende Foraminiferen in der Lagune gefunden wurden. Lutze konnte

beispielsweise lebende Miliammina fusca noch in einer Tiefe von neun Zentimetern

nachweisen.
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Abb. 30. Vertikalverteilung in der Lagune des ,Bottsand“ am 14. Mai 1996. Dargestellt sind die
durchschnittlichen Siedlungsdichten von drei Sedimentkernen.
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Abb. 31. Vertikalverteilung in der Endgrabenhohlkehle des ,Bottsand“ am 14. Mai 1996.
Dargestellt sind die durchschnittlichen Siedlungsdichten von drei Sedimentkernen.
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Auch zur Angabe der Tiefenverteilung in der Endgrabenhohlkehle wurde der Mittelwert
dreier ebenfalls 10 Zentimeter langer Probenkerne gebildet, die im November 1999
(unmittelbar neben P8 vom 17. November 1997) im Abstand von 0,25 Metern aus dem
Hohlkehlendach entnommen wurden. Dazu wurden zunéchst jeweils drei grof3ere Ausschnitte
aus der Abbruchkante des Endgrabens auf einer Breite von 10 Zentimetern und einer
landwérts gerichteten Lange von 30 Zentimetern mit einem langeren Messer herausgestochen.
In die so erhaltenen Sedimentquerschnitte wurde der Stechzylinder in das Dach der Hohlkehle
von unten nach oben eingestochen, der oberste Sedimentzentimeter eines Probenkerns
befindet sich in natlrlicher Lage also unterhalb des nachstfolgenden zweiten Zentimeters etc.

Im Gegensatz zur Lagune war das Sediment der Hohlkehle etwa doppelt so tief besiedelt
(Abb. 31, Seite 42). Die beiden Hauptarten Arenoparrella mexicana und Haplophragmoides
manilaensis siedelten in einer Tiefe von sechs Zentimetern noch in einer Dichte von etwa 20
Ind./10 cms3, Haplophragmoides manilaensis hatte ihre grofite Zahl dabei nicht wie
Arenoparrella mexicana an der Oberflache, sondern in vier Zentimetern Tiefe. Besonders
pragnant war die auBergewohnliche hohe Siedlungsdichte von Arenoparrella mexicana im
obersten Zentimeter (910 Ind./10 cm3). An ihr waren fast ausschlie3lich sehr kleine Individuen
beteiligt (siehe Abb. 73, Seite 106). Ein Maximum in tieferen Bodenschichten fand sich auch
bei Psammosphaera sp., dies lag aber mit zwei Zentimetern Tiefe dichter unter der
Oberflache. Auch die Siedlungsdichten der beiden anderen Arten waren dort etwas erhoht.

Auf eine Untersuchung der Tiefenverteilung in der Salzwiese ,,Haleblll* wurde verzichtet,
da der Reduktions-Oxidationshorizont in Zeiten mit hohen sommerlichen Siedlungsdichten
aufgrund hoherer Temperaturen in der Salicornia- und Puccinellia-Zone meist nur wenige
Milimeter unterhalb der Sedimentoberflache lag und ein Vorkommen lebender Individuen auf
diese Zone begrenzte. Selbst im Herbst lag sie hochstens in ungeféhr einem bis anderthalb
Zentimeter Tiefe. In der Festuca-Zone reichte die Oxidationszone zwar mit bis etwa drei
Zentimetern in etwas grolRere Tiefen hinab, Vorproben ergaben aber, da auch dort keine
nennenswerten Anteile lebender Individuen unterhalb des ersten Bodenzentimeters vorhanden
waren.

Im Gegensatz zur Salzwiese ,,Haleblll”, waren in den unterschiedlichen ,,Bottsand*-
Habitaten also nicht nur der oberste Sedimentzentimeter, sondern auch noch darunterliegende

Bodenschichten besiedelt.
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45  Gehausegroflenvariationen im zeitlichen Verlauf

Ein weiterer Themenschwerpunkt lag in der Analyse von Gehdusegrofien, deren Variation
zundchst nur Gber acht Monate (September 1993 bis April 1994) verfolgt (LEHMANN 1994),
und im Zuge dieser Untersuchung als Jahresgang ebenfalls um die Monate Mai bis August
1994 vervollstandigt wurde. Studien &hnlicher Art, nédmlich zeitliche Erfassungen der
GehéausegroRe von Foraminiferen, fihrten im Gebiet der westlichen Ostsee aufler LUTZE
(1968a) in der ,,Bottsand“-Lagune, nur noch HAAKE (1967) in, und WEFER (1976) am Eingang
zur Eckernférder Bucht (,,Hausgartengebiet des Sonderforschungsbereich 95) durch. Die
Untersuchungsgebiete der beiden letztgenannten Autoren unterliegen im Gegensatz zu einer
Kistensalzwiese  jedoch relativ  konstanten = Umweltbedingungen, wie standige
Wasserbedeckung, annéhernd konstanter Salzgehalt und Uber kirzere Zeitrdume (einige
Wochen) weitgehend gleichbleibendes Nahrungsangebot.

Die im folgenden dargestellten GroRenverteilungskurven setzen sich aus der prozentualen
Haufigkeit aller gefundenen GroRenklassen zusammen. Jedes Diagramm besteht aus einer
Schar chronologisch von oben nach unten angeordneter GroRenverteilungskurven; auf der
Abszisse ist die Geh&usegroRe in um angegeben. Am linken Rand der Abbildungen 33 und 34
sind fur jede GroRenverteilungskurve die Anzahlen der Foraminiferen aufgetragen, die zur
Erstellung dieser zur Verfligung standen; die Ziffern rechts sind die Sammeldaten der
Probenentnahmen. In allen anderen Diagrammen (Abb. 32 b, 35 und 36) sind diese Daten in
einem jeweils rechts neben einer GroRenverteilungskurve stehenden Kasten eingetragen
(Ausnahme: Abb. 32 a nach Lutze (1968a) veréndert, hier standen keine Daten zur

Verfligung).

45.1 Elphidium williamsoni: Vergleich zwischen ,,Bottsand*“-Lagune und ,,Halebdll*

LuTze (1968a) studierte als erster von November 1964 bis Juni 1967 die jahrliche
Verdnderung der Gehdusegrole dieser Art (als Cribrononion articulatum) in der ,,Bottsand*-
Lagune. Auf dieser Grundlage werden im folgenden seine Ergebnisse mit der zeitlichen
Entwicklung einer Population derselben Art in der Salzwiese ,,Halebill” von 1994 verglichen.
Es wurden die Monate April bis August ausgewahlt, da in der ,,Bottsand“-Lagune in diesem
Zeitraum besonders starke Veranderungen stattfanden. Gunstig war der Umstand, dafl die
plotzlich auftretenden hohen Siedlungsdichten dieser Art im Untersuchungsgebiet ,,Halebull*
in den gleichen Zeitabschnitt fielen (sieche Abb. 17, Seite 31) und einen Vergleich erst

ermoglichte.
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Abb.32. Elphidium williamsoni. GréRenverteilungen in den Monaten April bis August in der
,Bottsand“-Lagune im Jahr 1965 (a, weiBe Kurven, LUTZE 1968a) und in dgr
Andelzone (P4) der Salzwiese ,Halebiill“ im Jahr 1994 (b, schwarze Kuweq)._Fur
die Abb. 32 b ist im Kasten rechts jeweils die Anzahl und die durchschnittliche
GehdusegroBe angegeben.
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Lutze fand heraus, dafl im April/Mai ein abrupter GehdusegrofRenwechsel stattfand,
welcher zu einem Haufigkeitsmaximum fiihrte, das sich Gberwiegend aus kleinen, also jungen
Individuen zusammensetzte (Abb. 32 a, Seite 45). Er deutete den Vorgang mit der Reproduk-
tion der Mehrzahl aller adulten Individuen, da diese ab Mai unter den lebenden fast ganz
fehlten. Im Laufe der nédchsten Monate wuchs die Juvenilpopulation stetig von im Mittel etwa
0,2 mm auf knapp 0,5 mm heran (diese MaximalgroRe wurde im November erreicht), um als
ausgewachsene Individuen im darauffolgenden Jahr zur selben Zeit erneut zu reproduzieren.

Auch in der Andelzone der Salzwiese ,,Halebill”“ an der Entnahmestelle P4 (Abb. 32 b,
Seite 45) fand im Frihjahr ein plétzlicher GehdusegrélRenwechsel statt, der aber weniger
auffallig verlief als bei in der ,,Bottsand*-Lagune. Wahrend sich im April die nur wenigen
Individuen auf eine groRere Bandbreite von Grolienklassen etwa gleich verteilten (Mittelwert
= 328 um), gab es im Mai grol3ere Anteile bei den kleineren Gehdusen (Mittelwert = 230 pm).
In den folgenden Monaten Juni und Juli, wuchs die Population dann von durchschnittlich 276
pum auf im Mittel 311 pm, ihre endgultige GroRe, heran. Aufféllig ist aber nun die Situation
im August, der Durchschnittwert der Population lag mit 294 um zu dieser Zeit wieder
geringfligig unter dem Juliwert. Der durchschnittliche Gehdusedurchmesser adulter
Populationen lag in ,,Halebill” also um etwa 200 um unter der der ,,Bottsand*“-Lagune, und
mit 460 um waren die groten gefundenen Geh&use in ,,Halebill* sogar um 240 um kleiner

als im ,,Bottsand“. Die geringere MaximalgroRe wurde daher bereits im Juli erreicht.

45.2 GehausegroRenvariationen in ,Halebill“ im Jahresverlauf

Derartige Wechsel, bei Elphidium williamsoni nur einmalig von Juli auf August 1994
beobachtet, traten bei zwei anderen Arten, Haynesina germanica und Jadammina macrescens,
noch in viel starkerem Malle und auch h&ufiger in Erscheinung. Aber auch aus anderen
Grinden sind diese fur eingehendere Erlauterungen ausgewahlt worden: Beide Arten kamen
nahezu ganzjahrig in ausreichend hohen Siedlungsdichten vor und jede besiedelte einen
anderen Salzwiesenabschnitt. Haynesina germanica siedelte an der meernachsten Station P1
und Jadammina macrescens am fast terrestrischen Punkt P7. Im Falle von Jadammina
macrescens kommt noch hinzu, daf dieser Sandschaler neben seinem (blichen landnahen
Vorkommen auch eine Population an der meerndheren Station P3 hatte.

Haynesina germanica (Abb. 33, Seite 47): Uber die meiste Zeit des Jahres lagen die
durchschnittlichen Gehdusegroflen im Bereich von 200 pum und die Bandbreite der
Gehéausedurchmesser zwischen 100 um und etwa 300 um. Es traten aber auch Proben durch

Abweichungen vom Ublichen Muster der GroRenverteilungskurven hervor: Am 24. September
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Abb.33. _Halebiill“. GréBenverteilungen von Haynesina germanica
an der meernachsten Entnahmestation P1 im
jahreszeitlichen Verlauf.
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1993 fand sich ein hoherer Anteil nur 120 pm bis 160 um groRer Exemplare (ca. 60 %),
wahrend im Sediment vom 27. Oktober 1993 und besonders vom 28. Januar 1994 die
Hauptmasse von relativ grof3en Individuen gestellt wurde (300 bis 380 pum). Ab dem 3. Juni
1994 kamen vermehrt auch kleinere Individuen vor, die meisten von ihnen hatten einen
Durchmesser von 140 pum und lagen damit unter den blichen Durchschnittswerten.

Jadammina macrescens (Abb. 34 a und b, Seite 49): Die Geh&usedurchmesser wurden an
Exemplaren aufgenommen, welche aus Proben von zwei Entnahmestellen stammten (P3 und
P7). Im Gegensatz zu allen anderen Arten, deren Geh&usegroflie an verschiedenen Stellen der
Salzwiese annahernd gleichgrol waren, traten bei Jadammina macrescens starke Unterschiede
hervor. Am dritten Entnahmepunkt (P3, Abb. 34 a, Seite 49) kamen Exemplare ganz
unterschiedlicher GroRe vor (hohe Bandbreite von 120 pum bis 540 um). Die Hauptmasse lag
im Oktober, Anfang November und am 3. Dezember 1993 bei kleineren Individuen von etwa
160 um GroRe. Daneben erschienen zwischenzeitlich auch mehrere Exemplare mit gréReren
(am 17. Dezember 1993 und 25. Februar 1994) und auch sehr grofen Durchmessern (am 24.
September und 19. November 1993). Ein leichter Anstieg von durchschnittlich 0,2 mm auf
etwa 0,3 mm war dann ab Mai 1994 zu beobachten. Im weiteren Verlauf des Jahres bis Ende
August blieb der Geh&dusedurchmesser im wesentlichen auf diesem Stand. Die Individuen
waren also nicht weiter gewachsen.

Ein vollig anderes Bild zeigte sich am siebenten Probenentnahmepunkt (P7, Abb. 34 b,
Seite 49). Hier wurden Uberwiegend sehr kleine Individuen von nur 140 pum und 160 pm
gefunden; beide GroRenklassen zusammen machten mit ca. 60 % den Hauptanteil der
Population aus. Besonders markant war, da sich an dieser Zusammensetzung im
jahreszeitlichen Verlauf zunédchst nichts &nderte, sondern die Population in ihrer
Grolienverteilung auffallend stabil blieb. Erst ab Juni fanden sich allmahlich neben den sehr

Kleinen Individuen auch groRere, deren Zahl im Juli und August 1994 zunahm.

Fur die Erstellung einiger weniger GroRenverteilungskurven standen nur geringe
Individuenzahlen zu Verfiigung. In vielen Bereichen der Biologie wéren diese Zahlen fiir
allgemeingllte Aussagen statistisch zu gering. In vorliegenden Féllen zeigte sich jedoch, daR
bereits wenige Individuen ausreichten, um eine GrofRenverteilungskurve zu erstellen, die sich
von anderen mit viel héheren Individuenzahlen nicht unterschied. Dazu zwei Beispiele: Bei
Haynesina germanica in der Abb. 33, Seite 47 sind die Kurven vom 25. Februar 1994 und 11.
Marz 1994 nahezu identisch, obwohl nur 24 Geh&use 162 gegeniiberstanden. Ebenso verhielt

es sich mit den GrolRenverteilungen vom 1. Juli 1994 und 16. Juli 1994. Auch
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hier sind die Kurven trotz stark verschiedenener Individuenzahlen praktisch identisch. Weitere
Beispiele findet man in Abb. 34a und b, Seite 49.

45.3 GroRenverteilungen in 25 cm2-Probenguadraten

Fur das Studium der Fleckenhaftigkeit im Zentimeterbereich wurden in den
Untersuchungsgebieten ,,Halebull* und ,,Bottsand* (ber jeweils dreimonatige Zeitabschnitte
quadratische Proben mit einer Kantenlange von flinf Zentimetern entnommen, diese in 25 1
cm3-Teilproben zerlegt und die Gehausegroflenvariationen der in den Teilproben
vorkommenden Arten studiert. Bevor anhand ausgewéhlter Beispiele im Kap. 4.6.2 ndher auf
die Teilflachen eingegangen wird, ist es von Vorteil, zun&chst die GrélRenverteilungskurven
der gesamten 5 x 5 cm-Probenquadrate (im folgenden Summenkurven genannt) im zeitlichen
Zusammenhang zu betrachten. Auf den Abb. 35 und 36 (Seite 51 und 52) sind die
betreffenden Summenkurven in chronologischer Abfolge untereinander dargestellt. Abb. 35
zeigt die GroRenentwicklung von Ammonia beccarii und Triloculina oblonga in der Salzwiese
»,Halebull*, Abb. 36 die GehausegroRenvariation von Ovammina opaca, Elphidium
williamsoni und Miliammina fusca im ,,Bottsand*.

Die linke Halfte der Abb 35 (Seite 51) zeigt die Geh&usegrélRenentwicklung von Ammonia
beccarii an der Entnahmestation P2 von August bis Oktober 1995 (Abb. 35 a1) sowie von Mai
bis Juli 1996 (Abb. 35 a2). Wahrend sich die GehdusegroRe im erstgenannten Zeitabschnitt
nicht verénderte (Schwankungen des Mittelwert von nur maximal 21 pm), wurde im
darauffolgenden Jahr am 14. Juni eine Aufspaltung in zwei getrennte Maxima beobachtet. Im
Gegensatz zu den vorhergehenden Wochen, waren zu diesem Zeitpunkt gleichzeitig neben
einigen sehr kleinen vor allem auch viele gréRRere Individuen vorhanden. Bereits zwei Wochen
spater, am 28. Juni 1996, hatte die Zahl der kleinen weiterhin stark zugenommen; der Anteil
Kleiner Individuen Uberwog gegen den Anteil groBerer Individuen, eine Situation, die sich bis
Ende Juli fortsetzte.

Fur die gleichen Zeitrdume und den gleichen Ort sind auch die Variationskurven flr
Triloculina oblonga dargestellt (Abb. 35 b1 und bz, Seite 51), deren Gehdusedurchmesser sich
im Jahr 1995 ebenfalls kaum verénderte (Abb.35 b1) und nur Ende Oktober geringfiigig von
zuvor 238 pm auf 254 pm anstieg. Im néchsten Jahr blieb die durchschnittliche
IndividuengrolRe in den Monaten Mai und Juni zunéchst ebenfalls konstant (Abb. 35 b2), sie
lag allerdings in diesen beiden Monaten im Vergleich zu den Vorjahreswerten fast 30 um
dariiber. Eine Verénderung trat dann im Juli ein, die Population enthielt zunehmend kleinere

Individuen,
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Abb.35. ,Halebiill:GréBenverteilungen von Ammonia beccarii an der Station P2 von Mitte
August bis Ende Oktober 1995 (a1) und Anfang Mai bis Ende Juli 1996 (a2)
sowie von Tnioculina oblonga an der Station P4 in den gleichen Zeitraumen (b1
und b2). Dargestellt sind jeweils die GréRenverteilungskurven aller Individuen
eines 5 x 5 cm-Quadrats (Summenkurve). Im Kasten rechts ist jeweils das
Sammeldatum, die Zahl aller in der 25 cm2-Grundfldche enthaltenen Individuen
sowie die durchschnittliche GehdusegréRe angegeben.
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Abb.36. ,Bottsand“: GroBenverteilungen von Ovammina opaca (a), Elphidium williamsoni
(b) und Miliammina fusca (c) an der Station S4 von Mitte Mai bis Ende Juni 1996.
Dargestellt sind jeweils die GroRenverteilungskurven aller Individuen eines 5 x 5
cm-Quadrats (Summenkurve). Im Kasten rechts ist jeweils das Sammeldatum,
die Zahl aller in der 25 cm>Grundfliche enthaitenen Individuen sowie die
durschnittliche Gehdusegroe angegeben.
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die mittlere Geh&usegroRe verringerte sich von 265 um Ende Juni 1996 Uber 208 pum auf
zuletzt 191 pm.

Fur die Probenentnahme zum Studium der Fleckenhaftigkeit in der ,,Bottsand*-Lagune
wurden nur die beiden Monate Mai und Juni gewahlt, da aufgrund der Untersuchungen von
Lutze (1968a) in diesem Zeitraum Reproduktionen bei Elphidium williamsoni am
wahrscheinlichsten waren. Daneben wurden auch Miliammina fusca und Ovammina opaca
auf mogliche Fortpflanzungsereignisse untersucht.

Ovammina opaca zeigte kein ausgepragtes Wachstum (Abb.36 a, Seite 52), ein Anstieg
ihrer durchschnittlichen GehdusegrdRe von 193 um auf 238 um war nur einmalig Ende Juni
nachzuweisen. Auffallig waren im Juni aber die Haufigkeitsmaxima bei kleinen, nur 140 pm
grof3en Individuen.

Die vier in vorliegender Untersuchung erstellten Summenkurven von Elphidium
williamsoni bestétigen die ,,LuTze-Ergebnisse* der Jahre 1965 und 1966 (Abb. 36 b, Seite
52). Die im Fruhjahr berwiegend aus juvenilen Individuen bestehende Population wuchs
innerhalb von nur sechs Wochen um fast 100 um von im Mittel 200 um auf knapp 300 pm
heran.

Eine besonders groRe Bandbreite aller GroRenklassen konnte bei Miliammina fusca
beobachtet werden (Abb.36 c, Seite 52). Im Mai lagen die Anteile der meisten Grofl3enklassen
etwa auf gleichem Niveau. Deutliche Maxima waren erst im Juni vorhanden. Sie lagen in der
ersten Halfte des Monats zwischen 280 pum und 440 pm, wahrend in der zweiten Junihalfte

vermehrt auch kleinere Gehéduse zwischen 140 um und 180 um nachgewiesen wurden.

4.6  Variation der Gehausegrofie und Fleckenhaftigkeit auf kleinster Flache

4.6.1 Einfuhrende Anmerkungen und Ubersicht tiber die 25 cm2-Probenfléchen

Die immer wieder beobachteten zeitlichen Schwankungen, aber auch rédumlichen
Verschiedenheiten der Gehdusegrolien einer Population, waren der Anlal} fir weitere eigene
Studien zur Klarung der Frage nach der Entstehung von Siedlungsflecken.

Auf die Tatsache, dal3 es bei der Besiedlung des Sediments durch Foraminiferen oft zu
Unterschieden auf engem Raum, also zu einer fleckenhaften Verteilung der Individuen
kommt, wurde bereits vor etwa 40 Jahren hingewiesen (PARKER & ATHEARN 1959; RICHTER
1961, 1964a und b). Als erster konnte Buzas (1968) mit Hilfe statistischer Methoden
Siedlungsflecken im Flachwasser an der Westkiiste Nordamerikas nachweisen, indem er

Flachen von 58 cm? mit in je 36 luckenlos aneinandergrenzenden Teilflachen &4 1,6 cm?



4. Ergebnisse 54

zerlegte. Er kam zu dem SchluB, dall mit steigender Individuendichte einer Art auch deren
Fleckenhaftigkeit zunimmt, und weniger h&ufige Arten eher einer zufalligen Verteilung
unterliegen. Zur gleichen Zeit zeigte Lutze (1968b), daR es derartige Siedlungsstrukturen
auch in der westlichen Ostsee gab, und auch die ,,Bottsand*“-Lagune wurde von ihm daraufhin
untersucht. Die Absténde der Probenentnahmestationen, welche jeweils eine Oberflache von
je 27 cm? abdeckten, betrugen bei LUTzZE jedoch mindestens 25 cm, meistens aber 70 cm und
einen Meter; die gefundenen Flecken lagen daher im Meterbereich. Auszahlungen von Proben
mit geringeren Oberflachen (9 cm?) und Absténden (7 cm) ergaben eine ebenfalls fleckenhafte
Verteilung (BoLTovskoy & LENA 1969), wobei die Autoren schlulRfolgerten, dal} kleinere
Flecken zur Bildung groRerer fihren und diese wiederum zur Bildung noch groRerer
beitragen.

Mehrfach wurde schon nach Grinden fur die Bildung von Siedlungsflecken gesucht.
Neben verschiedenen abiotischen Faktoren wie Temperatur, Salinitdt, pH-Wert, und
Sauerstoffgehalt, welche im Sediment ein bestimmtes Mikroklima erzeugen und auf die
Besiedlung wirken (BRADSHAW 1968), sind in der Reihe biotischer Faktoren zunéchst die
unterschiedlichen Nahrungsressourcen zu nennen (z. B. Diatomeen, Cyanobakterien), die die
Verteilung der Foraminiferen kontrollieren kénnen (HOHENEGGER, PILLER & BAAL 1989).
Auch verschiedene Gruppen des Makrozoobenthos wie etwa Mollusken, Polychaeten,
Crustaceen und Sipunculiden fiihren durch ihre oft intensive Bioturbation (z. B. durch
Schaffung von Gangsystemen) zur selektiven Anreicherung bestimmter Arten in tiefer
gelegenen Bodenschichten (HOHENEGGER, PILLER & BAAL 1993). Eine fir den Biologen
besonders interessante Ursache &uRerte Buzas (1968), der die Flecken als
Reproduktionszentren asexueller Fortpflanzung der Foraminiferen deutete. Dieser Ansicht
war auch Lutze (1968b) und folgerte, dal} aus diesem Grunde Kleinstflecken existieren
muRten, deren Nachweis bislang aber noch nicht erbracht wurde.

Zur Beurteilung der Hypothesen von Buzas (1968) und LuTze (1968b) wurden in den
Untersuchungsgebieten ,,Halebdll” und ,,Bottsand” quadratische Sedimentflachen mit 5 x 5
Zentimeter Kantenldnge bis in eine Tiefe von einem Zentimeter herausgestochen und in je 25
Teilproben von nur 1 cm?3 Gréle zerlegt. In jedem dieser Wirfel wurden Individuenzahl und
GehéusegroRe aller vorkommenden Arten ermittelt. Insgesamt 29 solcher 5 x 5 cm-Quadrate
wurden 1995 und 1996 wahrend dreimonatiger Zeitrdume in vierzehntdgigen Abstanden
entnommen. In den insgesamt 725 einzelnen 1 cm3-Sedimentwurfeln waren 54356 lebende
Individuen enthalten. Die Ergebnisse sind in den Tabellen 2, 3 und 4 auf den Seiten 55 bis 57

dargestellt, die alle Arten, Entnahmestationen und Sammeldaten und die Anzahl der
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gefundenen Individuen enthalten. Nur eine Auswahl von 12 mit O gekennzeichneten Arten

wurden zur ausfihrlichen graphischen Darstellung verwendet, sie zeigen die ganze

Variationsbreite von Geh&usegréRen und Siedlungsdichten (Abb. 37 bis 48, Seite 61 bis 72).

Tab. 2. Ubersicht tiber alle in den 25 cm2-Probenflachen vorkommenden Foraminiferenarten in
.Haleblll* von Mitte August 1995 bis Ende Oktober 1995 und deren Gesamtzahl in jeweils
25 cm?3 Sediment. Im rechten Teil ist die mittlere, kleinste und gréf3te Individuenzahl fur 1
cms3-Teilproben angegeben. Die GehausegrolRenverteilungen der mit O markierten Arten
werden auf den Seiten 61, 66 und 67 graphisch dargestellt.
Art Probenort, Station Datum Anzahl | Anzahl/1cm3 | Min.|Max.
0 1 | Ammo. becc. Halebull, P2 11.08.1995 3963 159 94 | 250
2 Hayn.germ. Halebull, P2 11.08.1995 521 21 5 42
3 Elph. will. Halebull, P2 11.08.1995 116 5 1 9
4 Tril. oblo. Halebull, P2 11.08.1995 49 2 0 7
5 | Ammo. becc. Halebull, P2 25.08.1995 1372 55 4 105
6 Hayn.germ. Halebill, P2 25.08.1995 135 5 0 12
7 Elph. will. Halebull, P2 25.08.1995 44 2 0 9
8 Tril. oblo. Halebull, P2 25.08.1995 49 2 0 7
9 | Ammo. becc. Halebull, P2 08.09.1995 897 36 11 71
10 | Hayn.germ. Halebull, P2 08.09.1995 25 0 8
11 Elph. will. Halebull, P2 08.09.1995 31 0 6
12 Tril. oblo. Halebull, P2 08.09.1995 614 25 6 56
13 | Ammo. becc. Halebull, P2 22.09.1995 1767 71 14 | 168
14 | Hayn.germ. Halebull, P2 22.09.1995 24 0 5
15 Elph. will. Halebull, P2 22.09.1995 26 0 4
16 Tril. oblo. Halebull, P2 22.09.1995 443 18 0 64
17 | Ammo. becc. Halebull, P2 06.10.1995 3595 144 55 | 315
18 | Hayn.germ. Halebull, P2 06.10.1995 7 0 0 1
19 Elph. will. Halebdll, P2 06.10.1995 16 1 0 3
0| 20 Tril. oblo. Halebdll, P2 06.10.1995 1130 45 23 96
21 | Ammo. becc. Halebdll, P2 29.10.1995 4046 162 77 | 334
22 | Hayn.germ. Halebdll, P2 29.10.1995 92 4 0 13
23 Elph. will. Halebdll, P2 29.10.1995 89 4 0 9
24 Tril. oblo. Halebdll, P2 29.10.1995 830 33 14 60
25 Tril. oblo. Halebll, P4 25.08.1995 124 5 0 37
26 Mili. fusca Halebll, P4 25.08.1995 6 0 0 3
27 Tril. oblo. Halebll, P4 08.09.1995 41 2 0 6
28 Mili. fusca Halebll, P4 08.09.1995 0 0 0 0
29 Tril. oblo. Halebll, P4 22.09.1995 41 2 0 5
30 Mili. fusca Halebill, P4 22.09.1995 0 0 0 0
0|31 Tril. oblo. Halebll, P4 06.10.1995 138 6 0 25
32 Mili. fusca Halebull, P4 06.10.1995 0 0 0 0
33 Tril. oblo. Halebll, P4 29.10.1995 357 14 3 27
34 Mili. fusca Halebll, P4 29.10.1995 0 0 0 0
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Tab. 3. Ubersicht iiber alle in den 25 cm2-Probenflachen vorkommenden Foraminiferenarten in
»Halebull* von Anfang Mai 1996 bis Ende Juli 1996 und deren Gesamtzahl in jeweils 25
cm?3 Sediment. Im rechten Teil ist die mittlere, kleinste und gréf3te Individuenzahl fur 1
cm3-Teilproben angegeben. Die GehausegroRenverteilungen der mit O markierten Arten
werden auf den Seiten 63, 65, 62 und 64 graphisch dargestellt.
Art Probenort, Station Datum Anzahl | Anzahl/1cm3 | Min.|Max.
1 | Ammo. becc. Halebull, P2 03.05.1996 3113 125 44 | 205
2 Tril. oblo. Halebull, P2 03.05.1996 923 37 13 65
3 Elph. will. Halebull, P2 03.05.1996 60 2 0 8
4 | Hayn.germ. Halebull, P2 03.05.1996 20 1 0 3
5 Mili. fusca Halebull, P2 03.05.1996 6 0 0 1
6 | Ammo. becc. Halebull, P2 17.05.1996 1612 64 19 | 114
7 Tril. oblo. Halebull, P2 17.05.1996 642 26 7 64
8 Elph. will. Halebull, P2 17.05.1996 61 2 1 7
9 | Hayn.germ. Halebull, P2 17.05.1996 15 1 0 3
10 Mili. fusca Halebull, P2 17.05.1996 3 0 0 1
11 | Ammo. becc. Halebull, P2 31.05.1996 2084 83 26 | 142
12 Tril. oblo. Halebull, P2 31.05.1996 791 32 9 54
13 Elph. will. Halebull, P2 31.05.1996 82 3 2 10
14 | Hayn.germ. Halebll, P2 31.05.1996 11 0 0 2
15 Mili. fusca Halebll, P2 31.05.1996 26 1 0 4
0 | 16 | Ammo. becc. Halebll, P2 14.06.1996 2714 97 41 | 168
a |17 Tril. oblo. Halebll, P2 14.06.1996 907 33 12 72
18 Elph. will. Halebll, P2 14.06.1996 65 3 1 15
19 | Hayn.germ. Halebull, P2 14.06.1996 53 2 0 11
20 Mili. fusca Halebll, P2 14.06.1996 13 0 2
0 | 21 | Ammo. becc. Halebll, P2 28.06.1996 3153 126 46 | 191
22 Tril. oblo. Halebll, P2 28.06.1996 596 24 10 56
23 Elph. will. Halebll, P2 28.06.1996 133 5 4 21
24 | Hayn.germ. Halebll, P2 28.06.1996 50 2 0 6
25 Mili. fusca Halebll, P2 28.06.1996 31 0 15
26 | Ammo. becc. Halebll, P2 12.07.1996 2859 114 46 | 223
27 Tril. oblo. Halebll, P2 12.07.1996 691 28 15 61
28 Elph. will. Halebll, P2 12.07.1996 48 2 0 6
29 | Hayn.germ. Halebll, P2 12.07.1996 42 2 0 3
30 Mili. fusca Halebll, P2 12.07.1996 21 0 2
31 | Ammo. becc. Halebll, P2 26.07.1996 2136 85 30 | 158
32 Tril. oblo. Halebll, P2 26.07.1996 397 16 1 64
33 Elph. will. Halebll, P2 26.07.1996 70 3 0 6
34 | Hayn.germ. Halebll, P2 26.07.1996 42 2 0 5
35 Tril. oblo. Halebll, P2 26.07.1996 36 0 5
36 Tril. oblo. Halebull, P4 03.05.1996 772 31 2 68
37 Tril. oblo. Halebull, P4 17.05.1996 570 23 2 65
0 | 38 Tril. oblo. Halebull, P4 31.05.1996 1213 49 19 84
39 Tril. oblo. Halebull, P4 14.06.1996 670 27 12 58
40 Tril. oblo. Halebull, P4 28.06.1996 860 34 9 78
41 Tril. oblo. Halebull, P4 12.07.1996 250 10 43
42 Tril. oblo. Halebull, P4 26.07.1996 177 7 14

56
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Tab. 4. Ubersicht lber alle in den 25 cm2-Probenflachen vorkommenden Foraminiferenarten im
.Bottsand“ von Mitte Mai 1996 bis Ende Juli 1996 und deren Gesamtzahl in jeweils 25 cm3
Sediment. Im rechten Teil ist die mittlere, kleinste und gréf3te Individuenzahl fir 1 cms3-
Teilproben angegeben. Die GehausegrofRenverteilungen der mit O markierten Arten
werden auf den Seiten 70, 72, 68, 71 und 69 graphisch dargestellt.

Art Probenort, Station Datum Anzahl | Anzahl/lcm3 | Min.|Max.
1 Elph. will. Bottsand, S4 14.05.1996 335 13 30
2 | Ovam.opac. Bottsand, S4 14.05.1996 375 15 32
0 3 Mili. fusca Bottsand, S4 14.05.1996 307 12 27
4 | Ammo.sals. Bottsand, S4 14.05.1996 111 4 1 9
ol 65 Elph. will. Bottsand, S4 29.05.1996 950 38 18 74
O 6 | Ovam.opac. Bottsand, S4 29.05.1996 206 8 2 23
o7 Mili. fusca Bottsand, S4 29.05.1996 455 18 4 42
8 Ammao.sals. Bottsand, S4 29.05.1996 192 8 2 16
9 Elph. will. Bottsand, S4 11.06.1996 205 8 1 17
10 | Ovam.opac. Bottsand, S4 11.06.1996 89 4 0 11
11 Mili. fusca Bottsand, S4 11.06.1996 114 5 0 15
12 | Ammo.sals. Bottsand, S4 11.06.1996 184 7 2 16
13 Elph. will. Bottsand, S4 27.06.1996 209 8 0 23
0 | 14 | Ovam.opac. Bottsand, S4 27.06.1996 184 7 2 26
15 Mili. fusca Bottsand, S4 27.06.1996 157 6 1 16
16 | Ammo.sals. Bottsand, S4 27.06.1996 162 6 3 13

Der obere Teil jeder der Abbildungen 37 bis 48 enthdlt die GréRenverteilungskurven fir
die einzelnen 1 cm2-Teilflachen und dazu die Anzahl der in der entsprechenden Fléche lebend
vorkommenden Individuen (obere groRe Zahl) und den Mittelwert der GehdusegroRen (untere
kleine Zahl). Bei der Mehrzahl der Abbildungen sind nicht fur alle Teilflachen die
zugehorigen Verteilungskurven eingetragen, in solchen ,leeren* Flachen ist aber stets die
Individuenzahl angegeben. In den Diagrammen fir die 1 cm?2-Teilflichen mufite aus
Platzgriinden auf jegliche Achsenbeschriftungen verzichtet werden. Die Achsen entsprechen
aber in ihrer Skalierung exakt denen der groBen Summenkurvendiagramme im unteren Teil
einer jeden Abbildung. Im Falle einer maRstabsgerecht verlangert dargestellten Ordinate (z.B.
in Abb. 44, Teilflache 18, Seite 68) steht auch hier jeder Teilstrich fir 5 %.

4.6.2 Variation der GehdusegroRe auf kleinster Flache
Ammonia beccarii, ,,Halebull* P2 11.August 1995 (Abb. 37, Seite 61): Mit fast 4000

lebenden

Individuen auf 25 cm? wurde in dieser 5 x 5 cm-Flache die zweithochste
Siedlungsdichte in der Salzwiese ,Haleblll“ ermittelt. In den Teilflachen lagen die
Individuenzahlen bis auf zwei niedrige Werte (94 und 95 in den Teilfl&chen 4 und 5) und zwei

hohere (248 und 250 in den Teilflachen 23 und 16) in der gleichen GréRenordnung. Die
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Mehrzahl der Individuen besa zum Sammeldatum Gehduse mit geringem Durchmesser
(Mittelwert = 193 um). Bis auf geringfligige Abweichungen ist der Kurvenverlauf in allen 1
cm2-Teilflachen nahezu identisch. In den meisten von ihnen fanden sich deutliche Maxima in
der Gehdusegrolie bei 140 um, und die Mittelwerte lagen mit einem Minimalwert von 181 pum
und einem Maximalwert von 205 pm alle in einem engen Bereich. Die GroRenverteilung einer
jeden Teilflache entsprach also der Situation der gesamten Probenflache.

Ammonia beccarii, ,,Halebull“ P2 28. Juni 1996 (Abb. 38, Seite 62): Hier liegt in der

gesamten 5 x 5 cm-Flache der ungewdhnliche Fall vor, daR zwei in der GroRenskala weit
voneinander entfernte und deutliche Maxima den Alterszustand der Population
charakterisieren. Es waren zugleich viele junge (80 pm bis 120 um) aber auch ein grol3erer
Anteil alterer Gehé&use vorhanden (280 pum bis 320 um). Besonders bemerkenswert ist die
starke Unterschiedlichkeit in den Haufigkeitverteilungen der einzelnen Teilflachen. Drei
Zusténde koénnen dabei unterschieden werden; die entsprechenden Kurvenbeispiele dafir sind
im Diagramm schwarz hervorgehoben:
1. ein hoher Anteil Gberwiegend kleiner Gehduse; eine derartige Verteilung finden wir in den
Teilflachen 1, 15 und 25; 2. das Vorkommen weitgehend grolRer Geh&usedurchmesser, z.B. in
den Teilflachen 10, 14 und 18; 3. gleichzeitiges Vorhandensein beider Maxima wie in der
Summenkurve des ganzen 25 cm2-Quadrats, z. B. in der Teilflache 16.

Verteilungsmuster gleicher Art bilden jedoch nicht unbedingt kleine Inseln, die von
Verteilungsmustern eines anderen Typs einen grélReren Abstand haben, sondern zwei ganz
verschiedene Verteilungsmuster kdnnen auch in unmittelbarer Nachbarschaft nebeneinander
vorkommen (grofie Gehéuse in Teilfliche 14 neben sehr kleinen in Teilflache 15). Auch in
dieser 5 x 5 cm-Flache war die Siedlungsdichte insgesamt sehr hoch, die Individuenzahlen in
den Teilflachen schwankten hier jedoch stérker als im vorhergehenden Fall (Minimum 46,
Maximum 191). Dabei entfallen in der Regel die hdchsten Individuenzahlen auf Teilflachen
mit vorwiegend kleinen Gehdusen.

Ammonia beccarii, ,,Halebill* P2 14. Juni 1996 (Abb. 39, Seite 63): Die Summenkurve
dieser Probenflache zeigt vor allem ein Maximum bei den groReren und ein kleineres
Maximum bei den kleinen Individuen. In den einzelnen Teilflachen wurden nun aber nicht nur
Uberwiegend groRRe Gehduse gefunden, sondern jeweils wieder ganz verschiedene
GroRenverteilungen entsprechend den drei bereits zuvor erlduterten Fallen fur das
Probenquadrat vom 28. Juni 1996 (Abb. 38, Seite 62). So waren erstens Uberwiegend kleine
Individuen in den Teilproben 8 und 12, zweitens groRe Exemplare in den Teilproben 21 und

23, und drittens beide GrolRenmaxima in den Teilflachen 3 und 13 vorhanden. Bei einer auch
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hier hohen Siedlungsdichte (2714 Ind./25 cm?) war die Bandbreite der verschiedenen
Individuenzahlen je Teilflache ebenfalls recht hoch, benachbarte Teilflachen unterschieden
sich deutlich in ihrer Siedlungsdichte voneinander (z. B.die Teilflachen 11 und 12 mit 84 und
170 Ind./ cm?).

Triloculina oblonga, ,,Halebdll” P4 31. Mai 1996 (Abb. 40, Seite 64): Bei dieser Art, bei
der der Schwerpunkt der Verteilung im mittleren Grofienbereich lag (Mittelwert = 262 pum),
ahneln die einzelnen Teilflachen einander stark. Die Maxima der GehdusegrofRen liegen bei
fast allen im Bereich des Mittelwerts der Summenkurve. Lediglich die Mittelwerte der
Teilflachen 10 und 23 liegen mit 286 um und 228 pum besonders weit auseinander. Die
Individuenzahlen der Teilflachen waren deutlich geringer als bei Ammonia beccarii, groliere
Siedlungsunterschiede existierten nur zwischen Teilflache 13 und 14 (23 und 84 Ind./cm2).

Triloculina oblonga, ,,Halebill* P2 14. Juni 1996 (Abb. 41, Seite 65): Diese Probe ist
durch eine grolRere Bandbreite in den Geh&usegroRen bei annahernd gleichen Anteilen aller
GroRenklassen charakterisiert und &hnelt in der Summenkurve daher der Gesamtverteilung der
14 Tage zuvor entnommen Probenflache der Station P4 (Abb. 40, Seite 64). Die Unterschiede
lagen wieder in den Teilflachen: hohere Anteile kleiner Gehduse in den Teilproben 11,12 und
16 und vermehrt mittelgrofRe Individuen in den Teilproben 9, 21 und 24. Die Siedlungsdichte
war mit 907 Ind./25 cm? niedriger als an der Entnahmestation P4 zwei Wochen friiher (Abb.
40, Seite 64). Auffallend ist hier, da im Vergleich zum 31. Mai 1996 vor allem junge
Individuen am Zustandekommen hoherer Siedlungsdichten in einigen Teilflachen beteiligt
waren.

Triloculina oblonga, ,,Halebull* P2 6. Oktober 1995 (Abb. 42, Seite 66): Sowohl die
Individuenzahlen der 1 cm3-Teilproben, als auch die Summenkurve der Gehausedurchmesser
zeigen hier groRe Ahnlichkeit mit allen anderen auf Triloculina oblonga untersuchten Proben.
Die Besonderheit liegt hier aber im Vorkommen schmaler und sehr hoher Spitzen in den
Grolienverteilungskurven der Teilflachen 6 und 22. Wéhrend sich in der Teilflache 22 etwa
die Hélfte der 29 Individuen (51,9 %) auf zwei GrolRenklassen verteilten und nur zwischen
180 pm und 220 pum groR waren, setzte sich in der Teilflaiche 6 das Haufigkeitsmaximum
sogar zu 80% aus den insgesamt 40 dort vorhandenen Individuen zusammen. Ihr
Gehé&usedurchmesser lag hier zwischen 243 pum und 307 pm und nimmt damit nur einen
kleinen Teil der in der Summenkurve maoglichen Bandbreite ein.

Triloculina oblonga, ,,Halebill* P4 6. Oktober 1995 (Abb. 43, Seite 67): Ganz ahnliche
Verhaltnisse konnten auch in dieser Probenflache beobachtet werden. Hier gab es ebenfalls

zwei Teilflachen (11 und 21), in denen die Gehduse ein enges Grofenspektrum umfaften.
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Gleichzeitig war in diesen Teilflachen die Siedlungsdichte deutlich héher als in allen Gbrigen
Teilflachen. Insgesamt lag die Siedlungsdichte mit 138 Ind./25 cm? etwa um das neunfache
niedriger als im darauffolgenden Frihjahr an der selben Stelle (Abb. 40, Seite 64).

Ovammina opaca, ,,Bottsand” S4 29. Mai 1996 (Abb. 44, Seite 68): Die an dieser
Entnahmestation haufige Art besa zum Entnahmezeitpunkt nennenswerte, aber sehr geringe
GehéusegroRenanteile auch jenseits von 400 um (beachte Skalierung der Abszisse). Eine
derart weite GroRenspanne umfalten auch die 16 Individuen der 11. Teilflache, wéhrend es in
der ersten Teilflache vorwiegend kleinere Individuen gab. Am Punkt der hdchsten
Siedlungsdichte (Teilprobe 18, 23 Ind./1 cm3) wurden jedoch ausschlieBlich sehr kleine
Gehéuse gefunden, 83 % von ihnen lagen in dem sehr engen GroflRenbereich zwischen 128 pum
und 147um.

Ovammina opaca, ,Bottsand* S4 27. Juni 1996 (Abb. 45, Seite 69): Geringe
Siedlungsdichten kennzeichneten ebenfalls die Population dieser 5 x 5cm-Grundflache.
Gehé&use mit GroRen Uber 400pum waren zu diesem Zeitpunkt fast nicht vorhanden. Wie schon
am 29. Mai 1996 (Abb. 44, Seite 68), war die Teilflache mit der hochsten Siedlungsdichte
gleichzeitig die Stelle, an dem schmale und ausgeprégte Haufigkeitsmaxima kleiner
Individuen nachgewiesen wurden (Teilflache 13). In allen anderen Teilflachen entsprechen die
GroRenverteilungskurven der der 20. Teilfliche oder haben eine noch grofiere Bandbreite.
Wie schon in einigen der zuvor erlduterten Probenflachen, sind auch hier die Siedlungsdichten
vieler Teilflachen fir eine Darstellung von GroRenverteilungskurven zu niedrig, oder die
GroRenverteilungskurven stimmen mit der Summenkurve nahezu tberein und wurden deshalb
fortgelassen.

Miliammina fusca, ,,Bottsand“ S4 14. Mai und 29. Mai 1996 (Abb. 46 und 47, Seite 70 und
71): Auffallend war bei der Analyse dieses hadufigen Sandschalers, daf} zu beiden
Entnahmedaten annahernd gleichhohe Anteile aller GroRenklassen vorlagen, die sich zudem
uber eine sehr groRe Bandbreite (60 bis 600 um) erstreckten. Trotz dieser scheinbaren
Gleichverteilung gab es immer wieder einige wenige Stellen in den beiden 5 x 5 cm-
Grundflachen, an denen starke Anhdufungen bestimmter Geh&usegréRRen vorkamen, die durch
aufféllige Spitzen hervortraten (Abb. 46, Teilflache 8 und Abb. 47, Teilflache 10). In allen
anderen Teilflachen (z.B. Abb. 47, Teilflache 14) entsprechen die GrolRenverteilungskurven
weitgehend den Summenkurven.

Elphidium williamsoni, ,Bottsand”“ S4 29. Mai 1996 (Abb. 48, Seite 72). Die
Summenkurve dieser Art unterscheidet sich nicht von der Kurve des gleichen Monats, welche

schon LuTze (1968a) vor 34 Jahren ermittelte. Die durchschnittliche Geh&usegrolie liegt auch
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Abb. 37. Ammonia beccarii, Halebiill, P2 11. August 1995. Oben: GréBenverteilungskurven fir
einzelne 1 cm-Teilflichen. Unten: Summenkurve aller Individuen des 25 cm?-Probenquadrats. Im
Diagramm: Wert oben = Individuenzahl, Wert unten = Mittelwert der Gehausegrée. Die Skalierung
der Achsen im oberen Teil der Abbildung entspricht der der Kurve im unteren Teil der Abbildung.




4. Ergebnisse 62

149 1 165 | 123 ] 138 15
177 189 236 224 195
154 1 191 | 173 | 102 89
184 186 7199 239 269
| 165 1y 154 ] 134 | 113 142
227 196 218 267‘ 183
| 149 | o4 | 82 |, 117 81
210 243 278 ’7 189 226
165 | 158 128 | ae 121
189 216 237 T214 165

Haufigkeit [ % ]

60 80

100 120 140 160

n=3153

180 200 220 240 260 280 300 320 340 360 380 400

Gehdusegrofe [ pm]

Abb. 38. Ammonia beccarii, Halebill, P2 28. Juni 1996. Oben: GrioBenverteilungskurven fir
einzelne 1 cm?Teilflichen. Unten: Summenkurve aller Individuen des 25 cm?-Probenquadrats. Im
Diagramm: Wert oben = Individuenzahl, Wert unten = Mittelwert der GehausegréBe. Die Skalierung
der Achsen im oberen Teil der Abbildung entspricht der der Kurve im unteren Teil der Abbildung.
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Abb. 39. Ammonia beccarii, Halebill, P2 14. Juni 1996. Oben: GroBenverteilungskurven fiir
einzelne 1 cm?-Teilflachen. Unten: Summenkurve aller Individuen des 25 cm?-Probenquadrats. Im
Diagramm: Wert oben = Individuenzahl, Wert unten = Mittelwert der Gehausegréfle. Die Skalierung
der Achsen im oberen Teil der Abbildung entspricht der der Kurve im unteren Teil der Abbildung.
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Abb. 40. Triloculina oblonga, Halebiill, P4 31. Mai 1996. Oben: Gréfenverteilungskurven fir
einzelne 1 cm2Teilflichen. Unten: Summenkurve aller Individuen des 25 cm?-Probenquadrats. Im
Diagramm: Wert oben = Individuenzahl, Wert unten = Mittelwert der Gehéusegroe. Die Skalierung
des Achsen im oberen Teil der Abbildung entspricht der der Kurve im unteren Teil der Abbildung.
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Abb. 41. Triloculina oblonga, Halebiill, P2 14. Juni 1996. Oben: GroRenverteilungskurven fiir
einzelne 1 cm?Teilflichen, die Zahlen geben die Anzahl der Individuen je Teilfliche an. Unten:
Summenkurve aller Individuen des 25 cm2Probenquadrats.im Diagramm: Wert oben =
Individuenzahl, Wert unten = Mittelwert der GehdusegroBe. Die Skalierung der Achsen im oberen

Teil der Abbildung entspricht der der Kurve im unteren Teil der Abbildung.
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Abb. 42. Triloculina oblonga, Halebiill, P2 6. Oktober 1995. Oben: GréRenverteilungskurven fir
einzelne 1 cm2-Teilflichen, die Zahien geben die Anzahl der Individuen je Teilfliche an. Unten:
Summenkurve aller Individuen des 25 cm2-Probenquadrats. Im Diagramm: Wert oben =
Individuenzah!, Wert unten = Mittelwert der Gehdusegr6Re. Die Skalierung der Achsen im oberen

Teil der Abbildung entspricht der der Kurve im unteren Teil der Abbildung.
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Abb. 43. Triloculina oblonga, Halebiill, P4 6. Oktober 1995. Oben: GroRenverteilungskurven fir
einzelne 1 cmTeilflachen, die Zahlen geben die Anzahi der Individuen je Teilfliche an. Unten:
Summenkurve aller Individuen des 25 cm?-Probenquadrats. Im Diagramm: Wert oben =
Individuenzahl, Wert unten = Mitteiwert der GehdusegréBe. Die Skalierung der Achsen im oberen
Teil der Abbildung entspricht der der Kurve im unteren Teil der Abbildung.
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Abb. 44. Ovammina opaca, Bottsand, S4 29. Mai 1996. Oben: GréRenverteilungskurven fiir
einzelne 1 cm?-Teilflichen, die Zahlen geben die Anzahl der Individuen je Teilfliche an. Unten:
Summenkurve aller individuen des 25 cm?Probenquadrats. Im Diagramm: Wert oben =
Individuenzahl, Wert unten = Mittelwert der GehdusegroRe. Die Skalierung der Achsen im oberen
Teil der Abbildung entspricht der der Kurve im unteren Teil der Abbildung.
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Abb. 45. Ovammina opaca, Bottsand, S4 27. Juni 1996. Oben: GrdRBenverteilungskurven fir
einzelne 1 cm>?Teilflichen, die Zahlen geben die Anzahi der Individuen je Teilfliche an. Unten:
Summenkurve aller Individuen des 25 cm?Probenquadrats. Im Diagramm: Wert oben =
Individuenzahl, Wert unten = Mittelwert der GehausegréRe. Die Skalierung der Achsen im oberen
Teil der Abbildung entspricht der der Kurve im unteren Teil der Abbildung.
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Abb. 46. Miliammina fusca, Bottsand, S4 14. Mai 1996. Oben: GrdBenverteilungskurven fiir
einzelne 1 cm>Teilflichen, die Zahlen geben die Anzahl der Individuen je Teilfliche an. Unten:
Summenkurve aller Individuen des 25 cm?Probenquadrats. Im Diagramm: Wert oben =
Individuenzahl, Wert unten = Mittelwert der GehdusegroBe. Die Skalierung der Achsen im oberen
Teil der Abbildung entspricht der der Kurve im unteren Teil der Abbildung.
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Abb. 47. Miliammina fusca, Bottsand, S4 29. Mai 1996. Oben: GréBenverteilungskurven fir
einzelne 1 cm-Teilflichen, die Zahlen geben die Anzahl! der Individuen je Teilflaiche an. Unten:
Summenkurve aller Individuen des 25 cm?-Probenquadrats. Im Diagramm: Wert oben =
Individuenzahi, Wert unten = Mittelwert der GehausegréBe. Die Skalierung der Achsen im oberen
Teil der Abbildung entspricht der der Kurve im unteren Teil der Abbildung.
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Abb. 48. Elphidium williamsoni , Bottsand, S4 29. Mai 1996. Oben: GréBenverteilungskurven fir
einzelne 1 cm-Teilflichen, die Zahlen geben die Anzahl der Individuen je Teilfliche an. Unten:
Summenkurve aller Individuen des 25 cm?-Probenquadrats. im Diagramm: Wert oben =
Individuenzahl, Wert unten = Mittelwert der Gehédusegrée. Die Skalierung der Achsen im oberen|
Teil der Abbildung entspricht der der Kurve im unteren Teil der Abbildung.
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hier bei etwas uUber 200 um (Abb. 32 a, Seite 45). Vergleicht man die einzelnen Teilflachen
miteinander, so sind hier ebenfalls unterschiedliche Grofienklassen am Aufbau der einzelnen
Variationskurven beteiligt, die mit der Summenkurve oft nichts mehr gemeinsam haben.
Wahrend es in den Teilproben 23, 24 und 25 eine groRere Bandbreite an mittelgrof3en
Individuen gibt, kommen ausgeprégte und schmale Spitzen Kkleiner und sehr kleiner
Exemplare in den Teilflichen 2, 9 und 10 hinzu. Dal3 tatsachlich alle ,peakbildenden*
Gehause nahezu gleich grol3 waren, bewiesen Kammerzahlungen der betreffenden Individuen.
Im Falle der Teilprobe 9 bestanden etwa ein viertel aller Geh&use aus exakt drei Kammern,

und in Teilprobe 10 besalRen ein Drittel der Geh&use drei oder vier Kammern.

4.7  Ortsabhangige Unterschiede in der Geh&ausegrof3enverteilung im ,,Bottsand*

Neben der Analyse zeitlicher Schwankungen der GehédusegroRe und der
Verschiedenartigkeit der Grollenzusammensetzungen auf kleinstem Raum, wurde auch
untersucht, ob Unterschiede zwischen weiter entfernt vorkommenden Populationen innerhalb
eines Untersuchungsgebiets vorliegen. Deshalb wurden im Untersuchungsgebiet ,,Bottsand*
drei Arten ausgewdhlt, von denen die Gehdusegroflen lebender Populationen aus
unterschiedlichen Habitaten aber zum gleichen Zeitpunkt gemessen wurden.

Haplophragmoides manilaensis: Der GehadusegrolRenvergleich von Populationen zweier
Stationen des ,,Bottsand* ergab (Abb. 49), dal der mittlere Durchmesser einer Population aus
dem wenig kapillarwasserhaltigen Festuca-Rasen (P9 17. November 1997) mit 175 pum viel
kleiner war als mit 235 pum von Individuen einer Population aus dem wassergesattigten
Sediment einer Brandungshohlkehle am Sidostrand des ,,Bottsand“ (P11 17. November
1997).

e Festuca-Flache, P9 17.11.1997
Hohlkehle, P11 17.11.1997
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Abb. 49. Haplophragmoides manilaensis. GehausegréRenvergleich von Populationen aus zwei
unterschiedlichen Habitaten im Untersuchungsgebiet ,Bottsand“ am 17. November
1997.



4. Ergebnisse 74

Miliammina fusca: Die Geh&usegréRen von Populationen dreier Stationen werden im
folgenden verglichen (Abb. 50). Die Bandbreite einer Population der offenen Lagune (S4 17.
November 1997) umfalite besonders weite Grolienbereiche; die Geh&use waren dort im Mittel
318 um grof3. Die mittlere Gehduseldange von Individuen aus dem nahezu verlandeten
Verbindungsgraben zwischen dem ,,groflen Tumpel*“ und dem Endgraben (P3 17. November
1997) betrug mit 162 um nur die Hélfte. Eine noch engere Bandbreite kleinerer Gehduse
(Mittelwert = 133 um) charakterisierte die Miliammina fusca-Population der Festuca-Flache

(P9 17. November 1997), die den Endgraben ostseitig begrenzt.

n=71 e Festuca-Flache, P9 17.11.1997
e Abflul3graben, P3 17.11.1997
Lagune, S4 17.11.1997

n =126 n =157
X =162 um X =318 um

X =133 um
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Abb. 50. Miliammina fusca. GehdusegroRenvergleich von Populationen aus drei
unterschiedlichen Habitaten im Untersuchungsgebiet ,Bottsand“ am 17. November
1997.
Tiphotrocha comprimata: Auch im letzten Fall unterschieden sich die GrofRenverteilungen
und damit die mittlere GehédusegréfRe (Abb. 51). So waren die Individuen aus dem
Ufersediment eines Kkleineren Tumpels auf der Westseite des Endgrabenendes (P7 17.
November 1997) mit 159 um im Mittel viel kleiner als solche, die aus dem Sediment des

Abfluigrabens vom ,,grof3en Tlmpel“ stammten (211 um, P3 17. November 1997).

n =126 e— AbfluRgraben, P3 17.11.1997

kleiner Tuimpel (Ufer), P7 17.11.1997
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Abb. 51. Tiphotrocha comprimata. GehausegréRenvergleich von Populationen aus zwei
unterschiedlichen Habitaten im Untersuchungsgebiet ,Bottsand“ am 17. November
1997.
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Insgesamt ist festzustellen, daB sich mit zunehmender Landn&he von Habitaten die mittlere

GehéausegroRe der in ihnen vorkommenden Populationen einer Art stetig verringert.

4.8  Elphidium williamsoni. Lebendbeobachtungen und Kulturversuche

4.8.1 Beobachtungen an Vielteilungen

Das Vorhandensein mehrerer fast gleich grofRer Geh&use von Elphidium williamsoni und
auch anderer Arten auf engstem Raum (siehe Seite 72 und 73) l&lt vermuten, dal diese zu
einem Klon von Tochterindividuen gehdren, der aus einer vorangegangenen Reproduktion
stammt. Die damit verbundene Fleckenhaftigkeit konnte somit auf Fortpflanzungsvorgangen
beruhen. Der Beweis flr diese Vermutung kann nur mit der direkten Beobachtung einer
Reproduktion erbracht werden. Deshalb wurden am 1. April 1997 aus der ,,Bottsand*-Lagune
zundachst 40 Elphidium williamsoni verschiedener GroRe fir Kulturversuche aus den obersten
Sedimentmillimetern isoliert und dazu eine grof3ere Menge Sediment als VVorrat entnommen.
30 der Individuen deckten ein GroRenspektrum von 400 pm bis 500 pum ab und 10 Individuen
waren zwischen 500 um und 600 pm grof3. Nach Grolienklassen sortiert, wurden alle 40
Individuen zu je funf auf acht Boverischélchen verteilt. Nach neuntégiger Hélterung befand
sich am 10. April 1997 um 9* Uhr eines der Individuen in einer kugeligen, 1180 pum groRen
Brutcyste, deren Wandung sich durch eine etwas gleichméafiigere Oberflache und geringfugig
festere Konsistenz von den sonst blichen Sandhullen unterschied mit denen sich Elphidium
williamsoni Ublicherweise zur Nahrungsaufnahme umgibt. Nach vorsichtigem Aufbrechen lag
im Inneren zu beiden Seiten des farblosen, 525 pum groRen Mutterindividuums eine grofere
Zahl von kugeligen Tochterindividuen im Proloculusstadium (Tafel 1, Fig. 5, Seite 144, eine
weitere getffnete Brutcyste ist auf Tafel 11, Fig. 3, Seite 146 abgebildet). Alle der insgesamt
97 Tochterzellen hatten bereits die fir adulte Elphidium williamsoni typische, von
endosymbiontischen Diatomeenchloroplasten hervorgerufene, olivgrine Féarbung des
Protoplasmas. Bei den meisten Tochterindividuen war jedoch das symbiontenhaltige
Protoplasma nicht gleichmaRig im Lumen des Proloculus verteilt, sondern konzentrierte sich
auf einen der Pole und fullte die Proloculi meist nur zu einem Drittel bis héchstens zur Halfte
aus. Der restliche Teil des Protoplasmas enthielt keine endosymbiontischen
Diatomeenchloroplasten. Hierbei handelte es sich aber um eine Ausnahme, denn bei allen
spater beobachteten Vielteilungen waren die Symbionten im Innenraum der Proloculi stets

homogen verteilt.
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24, Stunden nach dem Auffinden der Vielteilung vom 10. April 1997, am 11. April um
10" Uhr, besaBen bereits einige der Tochterindividuen eine zweite Kammer, bei anderen
befand sich zu diesem Zeitpunkt diese Kammer gerade im Bau, und um 14% Uhr besaBen alle
Individuen des Tochterklons eine zweite Kammer. Mit dem Bau der zweiten Kammer wurden
auch die ersten Septalbriicken angelegt (pro Gehéuseseite je eine), die spater in Vielzahl der
adulten Foraminifere ihr charakteristisches Aussehen geben.

Vier Tage nach dieser Vielteilung waren 76% der Tochterschar im 3-Kammer-Stadium,
wahrend 11% noch im 2-Kammer-Stadium verharrten, 7% besalRen aber bereits eine vierte
Kammer (1- bis 5-Kammer-Stadium auf Tafel Ill, Fig. 4 bis 8, Seite 146). Die Geh&use der
restlichen finf Individuen (6%) waren protoplasmafrei und noch im Proloculusstadium
abgestorben. Die weitere Entwicklung dieser und weiterer vier Tochterscharen wird im

folgenden naher beschrieben.

Einzelne Phasen einer Vielteilung lieRen sich nicht beobachten, da diese VVorgange im
Inneren der undurchsichtigen Brutcysten abliefen. Vielteilungen, die immer nur nachts oder
am frihen Morgen begannen, kiindigten sich am friihen Abend des Vortags dadurch an, dal
auch die jungste Kammer des mutterlichen Gehé&uses, die gewoéhnlich nur transparentes
Pseudopodien-Protoplasma enthielt, mit symbiontenhaltigem Protoplasma gefillt war. Ein in
solchem Zustand befindliches Mutterindividuum wurde tags darauf um 5% betrachtet,
nachdem zuvor behutsam Teile seiner Brutcystenwand entfernt worden waren. Sdmtliches
Protoplasma war ber die Apertur ausgetreten und lag als unregelmaRige Masse beiderseits
eng an den flachen Geh&useseiten der Mutter und in kleineren Portionen auch im Bereich des
Mindungswinkels und im Lickenwerk der benachbarten Brutcystenwand. Anzeichen einer
Aufteilung des Protoplasmas in kugelférmige Tochterzellen waren noch nicht zu beobachten.
Die beschédigte Cyste wurde daraufhin mitsamt Mutterindividuum noch eine weitere Woche
lang gehaltert und erneut studiert. Die Bildung einer Vielzahl wohlgeformter Tochterzellen
unterblieb, stattdessen wurden nur vier extrem mi3gebildete Tochterindividuen mit je einem
sehr groRen Proloculus gefunden, die an willkirlichen Stellen verschieden grofRe und stark

deformierte Kammern besaRen (Tafel 11, Fig. 9, Seite 146).

Unter den 40 gehalterten Indviduen folgten der Vielteilung vom 10. April 1997 etwa eine
Woche spéter noch zwei weitere (beide am 18. April 1997). In diesen beiden Fallen waren bei
ihrer Entdeckung die Brutcysten bereits aufgebrochen, die Tochterindividuen befanden sich

alle im 2-Kammer-Stadium und verteilten sich in der unmittelbaren Umgebung ihrer
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Mutterindividuen. Bei allen brigen adulten Individuen, die nicht reproduzierten, war eine
langsame Verschlechterung ihrer Vitalitat zu beobachten. Die Individuen starben schlie3lich.

Das allmahliche Absterben &Rt sich folgendermalien beschreiben: Mit dem zunéchst
leichten Temperaturanstieg im Labor von 19 °C Anfang April auf etwa 21 °C Ende April
1997, veranderte sich die Farbung des Protoplasmas von dunkeloliv zu einem blassen Orange,
das aber zunehmend kréftiger und leuchtender wurde. Wahrend dieser Phase nahm die
Motilitat der Individuen zwar stark ab, nach Anregung durch Reinigung oder Wasser- und
Sedimentwechsel bildeten die Individuen aber stets wieder Pseudopodien aus, und ein Teil der
Individuen wanderte oft an den Rand der Kulturschalen, ohne wie gewohnt im Sediment zu
verbleiben um sich mit diesem dicht zu umhdllen. Ein anderer Teil verliel zwar das Sediment
nicht, umhallte sich mit ihm aber meist nur ganz locker und spérlich. In beiden Féllen konnte
bei einigen Individuen noch Wachstum nachgewiesen werden; die neu entstandenen
Kammern (nie mehr als zwei) wichen oft in Form und GroRe von den alteren ab. Im Mai und
besonders im Juni, wenn in den Kulturschalen Temperaturen von bis zu 24 °C gemessen
wurden, blichen viele Individuen weiter aus, ihre Farbung wechselte nun von Orange zu
einem blassen Gelb oder dunklen Weil3. Wahrend dieser Zeit waren nur noch sehr wenige
dieser Individuen aktiv. Ein weiteres Wachstum fand nun nicht mehr statt und der Protoplast
wurde nach und nach in den alteren Bereich des jiingsten Gehduseumgangs zuriickgezogen, so
dal3 zunéchst nur die jlngste, und innerhalb der nachsten zwei Wochen dann bis zu vier der
nachfolgenden, &lteren Kammern protoplamafrei wurden. Parallel dazu siedelten sich mehr
oder weniger grofle Populationen von Flagellaten und vor allem zwei Typen von
Cyanobakterien auf der Gehduseoberflache an, die kurz vor dem Tod der Foraminiferen auch
im Inneren der jingeren Kammern vorhanden waren. Mehrmals konnte beobachtet werden,
wie bis zu 200 pum lange, spiralig gewundene Cyanobakterien (wahrscheinlich die Gattung
Spirulina) durch Rotation um ihre Langsachsen in die Gehduse im Bereich der Apertur und
Septalbriicken eindrangen.

Alle diese Vorgange liefen aber nicht bei allen Individuen der Kultur gleichzeitig ab,
sondern ihr Zustand war in den einzelnen Kulturschalen zu bestimmten Zeitpunkten
unterschiedlich. Die letzten der urspriinglich noch 36 vorhandenen Individuen starben am 18.
August 1997.

Die mutterlichen Gehause von zwei der ersten drei Vielteilungen waren grof3er als 500 pum.
Deshalb wurden am 16. April 1997 aus der ,,Bottsand“-Lagune weitere sieben Individuen des
gleichen GroRenbereichs gesammelt und gehéltert. Keines dieser Individuen reproduzierte

jedoch, sondern alle durchliefen nach drei Wochen normaler Vitalitat das gleiche Schicksal



4. Ergebnisse 78

wie jene Individuen der ersten Halterungsreihe. Ahnlich verlief auch die Halterung von 26
Individuen (425 pm bis 500 pum) einer dritten Haltungsreihe, die am 28. April 1997 in der
Lagune gesammelt wurden. Nur eines aus dieser Gruppe trat schon nach vier Tagen, am 2.
Mai 1997 in Vielteilung, nachdem es kurz zuvor noch eine Kammer baute. Das letzte
Individuum dieser Reihe starb am 11. August 1997.

Nach diesen Beobachtungen stellte sich die Frage, ob Reproduktionen im Labor auch im
Herbst und Winter stattfinden und ob Halterungen aufgrund niedrigerer Temperaturen
wéhrend dieser Jahreszeiten erfolgreicher durchzufiihren seien. Es wurden deshalb am 17.
November 1997 zehn Individuen des GroRenbereichs von 400 um bis 480 um ins Labor
geholt und dort taglich kontrolliert. Eine erste Vielteilung konnte am 23. November 1997
beobachtet werden, wahrend es dreieinhalb Monate dauerte bis eine zweite (9. Mérz 1998)
und noch eine dritte stattfand (12. Mé&rz 1998).

Zur Vermeidung hoher sommerlicher Temperaturen wurden ab dem 10. Mai 1998 alle
ubrigen Individuen vom 17. November 1997 (sieben Stuick) in einem Thermokonstanzraum
bei 19 °C Uber die nachsten finf Monate gehéltert. Unter diesen Bedingungen lebten die
sieben Individuen seit ihrer Entnahme aus dem Freiland am 17. November 1997 noch
achteinhalb Monate, ehe das erste am 3. August 1998 starb. Eine Ubersicht tiber das Schicksal
aller 10 Exemplare vom 17. November 1997 gibt Tabelle 5 unten.

Tab. 5. Elphidium williamsoni. Schicksal von 10 gehalterten
Individuen, entnommen aus der ,Bottsand“-Lagune am
17. November 1997.

o Tod. ohne Grbl_3e zum Zeitpunkt
Ind.-Nr.| Vielteilung A der Vielteilung oder des
Vielteilung
Todes [pum]
1 23.11.1997 474
2 09.03.1998 550
3 12.03.1998 571
4 22.07.1998 512
5 03.08.1998 536
6 29.08.1998 535
7 16.09.1998 588
8 01.10.1998 596
9 28.10.1998 563
10 25.11.1998 602

Diese Gruppe wurde noch um weitere 45 Individuen vergroRert, die im Fruhjahr 1998
gesammelt wurden (15 Individuen von 400 pum bis 600 pum gesammelt am 13. Mdrz 1998
sowie 30 Individuen von 500 pm bis 650 pum gesammelt am 23. April 1998). Alle im Labor

beobachtetet Reproduktionen sind in Tabelle 6 auf Seite 79 zusammengestellt.
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Tab. 6. Elphidium williamsoni. Liste aller Vielteilungen im Labor.

N Anzahl der | mittlerer Proloculus- | Standard-
Datum der GroRRe des Mutter- .
Nr. Reproduktion | individuums [ um | _To_c_hter- durchmesser der | abweichung

individuen | Tochterschar [ um ] [ um ]

1 10.04.1997 525 97 65,3 3,32
2 18.04.1997 471 157 56,8 2,31
3 18.04.1997 602 182 62,8 4,88
4 02.05.1997 522 82 70,6 3,14
5 23.11.1997 474 202 54,7 4,63
6 09.03.1998 550 166 60,7 2,02
7 12.03.1998 571 219 58,9 3,28
8 18.04.1998 557 87 73,9 2,95
9 18.04.1998 493 192 55,1 1,83
10 19.04.1998 404 66 68,6 2,35
11 19.04.1998 595 152 61,4 1,99

12 23.04.1998 576 88 83,4 51
13 23.04.1998 529 211 54,9 2,34
14 23.04.1998 590 53 78,5 3,51
15 25.04.1998 573 184 58,7 2,24
16 25.04.1998 461 151 58,8 1,33
17 29.04.1998 595 109 73,9 5,34
18 29.04.1998 538 80 78,4 2,77
19 30.04.1998 562 185 57,6 1,94
20 01.05.1998 581 239 57,5 2,39
21 01.05.1998 578 182 57,6 2,91
22 02.05.1998 552 98 72,9 2,48
23 04.05.1998 557 91 80 3,65
24 06.05.1998 623 103 84 2,66
25 07.05.1998 501 197 50,5 1,96
26 09.05.1998 533 108 63,2 1,55
27 10.05.1998 618 149 69,7 2,84
28 11.05.1998 604 146 68 2,63
29 15.08.1998 627 205 61,3 2,22
30 25.08.1998 582 187 62,9 1,97
31 27.08.1998 621 66 89,7 3,48
32 31.08.1998 598 69 92,7 6,02
33 05.09.1998 599 96 73,5 2,64
34 07.09.1998 584 177 60,8 2,39
35 13.09.1998 618 221 58,2 2,21
36 19.11.1998 653 111 75,6 3,93

37 24.11.1998 634 146 76,3 4
38 02.02.1999 704 99 89,9 3,97
39 04.02.1999 691 162 74,1 4,21
Mittelwert 570 141 68 3,01
Minimum 404 53 50,5 1,33
Maximum 704 239 92,7 6,02

Standartabw. 60,4 52,4 11 1,2
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Besonders erfolgreich waren die Halterungen der Individuen vom 13. Mérz 1998 und vor
allem vom 23. April 1998, da die vielen groRBen Individuen in diesen Proben (zwischen 550
pum und 650 um) das reproduktionsfahige Alter erreicht hatten. So fanden bei neun der 15
Individuen (60%) vom 13. Mérz 1998 Vielteilungen statt (Tab. 6, Nr.8 bis 16, Seite 79) und
von den 30 Individuen aus der Probe vom 23. April 1998 reproduzierten sogar 23 Individuen
(77%, Tab. 6, Nr.17 bis 39, Seite 79). Die Zeitrdume vom Einbringen ins Labor bis zum
Auftreten von Reproduktionen waren unterschiedlich lang. In der Gruppe vom 17. November
1997 beispielsweise reproduzierte das erste Individuum schon sechs Tage nach der
Freilandentnahme, das letzte erst am 12. Marz 1998, also beinahe vier Monate spéter. Auf
einen viel kurzeren Zeitraum verteilten sich die Reproduktionen der Gruppe vom 13. Mérz
1998. Die erste Vielteilung fand zwar erst finf Wochen nach Einbringen der Individuen ins
Labor (18. April 1998), die letzte aber bereits eine Woche spéater, am 25. April 1998 statt.
Uber den langsten Zeitraum verteilten sich die Reproduktionen jedoch bei der Gruppe vom
23. April 1998. Die erste Vielteilung ereignete sich sechs Tage nach Halterungsbeginn (29.
April 1998), wahrend die letzte Vielteilung in dieser Gruppe erst 41 Wochen (neuneinhalb
Monate) nach ihrer Entnahme am 4. Februar 1999 stattfand. Die wenigen Individuen, die nicht
reproduzierten, starben trotz niedrigerer Temperatur im Verlauf der Halterung im

Thermokonstanzraum und durchliefen zuvor ebenfalls die oben beschriebenen Farbstadien.

4.8.2 Messungen an den F;i-Generationen

Tréagt man die GrolRe der Muttergehduse zum Zeitpunkt der Vielteilung gegen die Anzahl
der aus ihr hervorgegangenen Tochterindividuen auf (Abb. 52, Seite 81), so gibt es keinen
erkennbaren Zusammenhang zwischen diesen beiden Parametern. Sowohl kleine als auch
groRere Mutterindividuen sind in der Lage, eine unterschiedlich grof3e Zahl von Tochterzellen
hervorzubringen. Aus grolRen Mutterindividuen gehen also nicht zwangslaufig auch viele
Tochterzellen hervor. Die mittlere Grofle der Mutterindividuen, bei der eine Vielteilung
stattfand, lag bei 570 um, und es wurden im Mittel 141 Tochterindividuen pro Vielteilung
gebildet.

Setzt man die Anzahl der pro Vielteilung hervorgegangenen Tochterindividuen zu ihrem
mittleren Proloculusdurchmesser in Beziehung (Abb. 53, Seite 81), so ergibt sich, dal} die
Individuen groRer Tochterscharen kleinere Proloculi besallen als die Individuen kleiner
Tochterscharen. Tochterscharen mit Individuenzahlen von uber 150 besaRen in der Regel
Proloculi mit einem Durchmesser zwischen 55 pum und 65 pm, wéhrend die Anfangskammern

bei Klonen mit weniger als 100 Individuen meist zwischen 70 um und 94 um grof waren. Der
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mittlere Proloculusdurchmesser aller Vielteilungen betrug 68 um. Mit einem Minimal- und

Maximalwert von 51 pm bzw. 93 um (Tab. 6, Seite 79) entspricht die Bandbreite der

ProloculusgroRen im wesentlichen der der Freilandpopulation aus der Lagune (Abb. 69, Seite

99).
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Abb. 52. Elphidium williamsoni. Anzahl der pro Vielteilung gebildeten Tochterindividuen in
Abhangigkeit von der Gro3e des Mutterindividuums.
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Abb. 53. Elphidium williamsoni. Anzahl der pro Vielteilung gebildeten Tochterindividuen in

Abhéangigkeit vom mittleren Proloculusdurchmesser der Tochterschar.

Einen linearen Zusammenhang erhélt man auch, wenn man das Protoplasmavolumen aller

Individuen einer Tochterschar im Proloculusstadium errechnet und gegen die Gehdusegrolie

der Mutter auftragt (Abb. 54, Seite 82). Je groRer ein Mutterindividuum ist, desto mehr

Protoplasma steht der Bildung von Tochterzellen zur Verfligung. Da bei einer Vielteilung von

Elphidium williamsoni das gesamte Protoplasma des Mutterindividuums auf die Tochterzellen

verteilt wird, 188t sich auf diesem Wege auch das Protoplasmavolumen von adulten

Individuen zum Zeitpunkt der Reproduktion angeben. Kleine Mutter mit einer Grofie unter
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500 pm besitzen ein Protoplasmavolumen von ungefahr 0,01 mm3, groRe Muttergehduse mit

einer Grole tber 600 pum etwa 0,025 mms3 bis 0,03 mm3 (Mittelwert insgesamt bei 0,02 mm3).
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0,025
0,02 4
0,015 A
0,01 4
0,005 A
0 T T T T T T T T T T T T
400 425 450 475 500 525 550 575 600 625 650 675 700 725

Protoplasmavolumen der
Tochterscharen [ mm3]

GrofRe des Mutterindividuums [ um ]

Abb. 54. Elphidium williamsoni. Summe des Protoplasmavolumens aller Individuen einer
Tochterschar als Proloculi in Abhangigkeit von der GehdusegréRe des
Mutterindividuums.

Nach Entdecken einer Vielteilung wurden die 1-Kammer-Stadien auch morphologisch
néher studiert. Messungen der Wandstarke normal geformter Proloculi im polarisierten Licht
ergaben Durchschnittswerte von etwa 1,5 um. Bereits in diesem frihen Stadium ist die Wand
also verkalkt und die Tochterindividuen zeigen Anlagen spéterer Poren in Form von Gruben
mit mehr oder weniger unregelméRigem UmriR. Die noch in Einzahl vorhandene Apertur ist
meist rund, ihr Rand ist etwas eingesenkt (Tafel Ill, Fig. 4, Seite 146). Zur Beobachtung auf
einen Objekttrager gegebene 1-Kammer-Stadien bildeten oft schon nach wenigen Sekunden
feine Filopodien aus, die schnell anastomosierten und zu einem Reticulopodiennetz

verschmolzen.

4.8.3 Wachstum der F;-Generationen

Von den insgesamt 39 beobachteten Vielteilungen (Tab. 6, Seite 79) wurden folgende vier

ausgewahlt, um die weitere Entwicklung der Tochterindividuen zu verfolgen:

| F;vom 10. April | F; vom 18.April 1997 | F; vom 2. Mai 1997 |F; vom 23. Nov.1997 |

Zu diesen vier Klonen kamen noch drei Tochterindividuen aus der F1 vom 4. Mai 1998
hinzu, um deren individuelle Wachstumsraten und Kammerbaufrequenzen zu ermitteln (siehe
unter 4.8.6). Da die Individuenzahl der vier Klone flr die hdufig durchzufiihrenden Z&hlungen

und Messungen zu grof3 waren, wurde von jeder Tochterschar eine Kkleinere Anzahl von
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Individuen zufallig ausgewéhlt und isoliert; je 50 Individuen aus der F; vom 10. April 1997
und der F; vom 23. November 1997 sowie je 40 Individuen der Vielteilungen vom 18. April
1997 und 2. Mai 1997. Der Wachstumsverlauf der vier F1-Generationen ist auf der Abb. 55 zu

verfolgen.
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Abb. 55. Elphidium williamsoni. Wachstumskurven von vier Tochterscharen im Verlauf
ansteigender Halterungstemperaturen. Die in der Legende fur jede Vielteilung
angegebenen Temperaturmittelwerte gelten fir die ersten drei Lebenswochen. Fr
jede Tochterschar ist jeweils nur der groRte Wert der Standardabweichung
eingetragen.

Innerhalb der ersten 10 Tage nach der Vielteilung wuchsen die vier Tochterscharen
annahernd gleich schnell, und erst nach dieser Zeit verlief deren weiteres Wachstum mit
unterschiedlichen Geschwindigkeiten. Die hochste Wachstumsrate erreichte dabei die F; vom
2. Mai 1997, am langsamsten und Uber einen viel l&ngeren Zeitraum hingegen wuchsen die
Individuen der F; vom 23. November 1997.

In diesem Zusammenhang ist es wichtig, die Temperaturen zu betrachten, die wahrend der
ersten Wochen nach Beginn jeder Héalterung herrschten (Abb. 56, Seite 84). Besonders in der
Anfangsphase wahrend hoher Kammerbaufrequenzen scheinen sie das Wachstum besonders
zu beeinflussen. Am Tage der Vielteilung vom 10. April 1997 betrug die hochste gemessene
Tagestemperatur 18,8 °C, wahrend am 18. April 1997 nach der Vielteilung 19,8 °C gemessen
wurden. Ein leichter Anstieg der Temperatur auf 21,4 °C konnte am 2. Mai 1997, zum
Zeitpunkt der dritten Vielteilung, festgestellt werden (Pfeile markieren die Zeitpunkte der drei
Reproduktionen). Je spater der Reproduktionszeitpunkt im Jahr lag, desto hoher waren also
die Temperaturen, denen die drei Tochterscharen in ihren ersten Lebenswochen ausgesetzt
waren (siehe Durchschnittwerte fur die ersten drei Wochen nach jeder Vielteilung in Abb. 55,
Seite 83). Im Verlauf des Frihjahrs und Sommers stiegen die Labortemperaturen weiter.

Dabei wechselten witterungsbedingt Phasen hoher mit Phasen geringerer Temperaturen.
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Abb. 56. Temperaturverlauf wahrend der Halterungen der F1 vom 10. April, 18. April und 2. Mai
1997. Die Temperaturmessungen erfolgten stets um 11% Uhr vor den regelmaiig
vorgenommenen Zahlungen und Grdllenmessungen der einzelnen Individuen der
Tochterscharen. Die Pfeile markieren den Zeitpunkt der drei Reproduktionen. Die
unregelméaRigen Abstédnde zwischen den Messungen beruhen auf den
unregelmaRigen Abstanden zwischen den drei Vielteilungen.

Auf die Darstellung eines Temperaturverlaufs beim Aufwachsen des Klons vom 23.
November 1997 kann verzichtet werden, da die Temperaturen im Labor bis Ende Mérz 1998
nahezu konstant waren (zwischen 18 °C und 19 °C) und dieser Klon danach im
Thermokonstanzraum bei 19 °C gehaltert wurde.

Mit weiterem Anstieg der Umgebungstemperatur (Abb. 56) nahm das Wachstum der drei
Frahjahrsvielteilungen dann stark ab (Abb. 55, Seite 83) und wurde noch weit vor Erreichen
der Ublichen Adultgréiie von etwa 570 um bei einer durchschnittlichen GroéRe von 323 um (F;
vom 10. April 1997 und 18. April 1997) bzw. 356 um (F; vom 2. Mai 1997) eingestellt.

Um festzustellen ob die Wachstumsgeschwindigkeiten der drei Laborvielteilungen vom 10.
April 1997, 18. April 1997 und 2. Mai 1997 in der Anfangsphase weitgehend denen der
natlrlichen Population entsprachen, wurde am 26. Mai 1997 die Geh&usegroRe aller
Tochterindividuen (zusammen 116 Individuen) mit der von 200 Individuen aus der
»Bottsand“-Lagune verglichen (Abb. 57, Seite 85). Die Gehduse der Laborindividuen
(schwarze Kurve) besallen mit im Mittel 275 um fast die gleichen Durchmesser wie die
Gehéause der Freilandpopulation (280 um, schraffierte Kurve). Lediglich die Bandbreite der
Grolienverteilung der ,,Bottsand“-Population unterscheidet sich durch das Vorkommen einer
Gruppe groRerer, zwischen 320 um und 400 pum grolRer Individuen von der der Laborklone.
Diese geht auf Reproduktionsereignisse zuruick, die noch vor der ersten Laborvielteilung (F1
vom 10. April 1997) stattgefunden haben missen. Da also zu dem gesetzten Zeitpunkt die

Individuen beider Populationen fast gleichgrof? waren, stimmten die Wachstumsgeschwindig-
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keiten nahezu (berein, was darauf hindeutet, dafl die Halterungsbedingungen bis dahin den

natlrlichen Bedingungen in der Lagune weitgehend entsprachen.
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Abb. 57. Elphidium williamsoni. GehausegrofRenvergleich zwischen Laborpopulation
(schwarze Linie) und ,Bottsand“-Population (schraffierte Kurve) am 26. Mai 1997.
Die Laborpopulation setzt sich aus den gehélteren Individuen der drei Tochterklone
vom 10. April, 18. April und 2. Mai 1997 zusammen.

4.8.4 Mortalitat

Noch bevor die Tochterklone ihr Wachstum einstellten, starben in den Klonen bereits die
ersten Individuen. lhre Zahl war jedoch zundchst noch gering. Einige Wochen spater nahm
dann die Zahl der Individuen, deren jiingere Kammern protoplasmafrei und teilweise auch
durch Abbriiche beschéadigt waren, zu. Solche Individuen zeigten keine Aktivtat mehr und
lebten meist nur noch wenige Tage. Im Fall der F; vom 10. April 1997 starb das letzte
Individuum am 22. August 1997, also 43 Tage nach Erreichen der maximalen
durchschnittlichen Gehdusegrél3e der Tochterschar. Ganz &hnlich verlief die Entwicklung des
zweiten aufgezogenen Klons vom 18. April 1997. Etwas friher, ndmlich 36 Tage nach
Einstellung des Wachstums, starb das letzte Tocherindividuum der F; vom 2. Mai 1997, und
ein besonders langer Zeitraum verstrich mit 84 Tagen bei der im Herbst stattgefundenen
Vielteilung (F; vom 23. November 1997), bis auch hier das letzte Individuum starb.

Um einen Eindruck von der Mortalitat wahrend des Beobachtungszeitraums zu bekommen,
wurden die beiden beziglich ihrer Halterungstemperatur sehr verschiedenen Klone vom 2.
Mai 1997 und 23. November 1997 ausgewahlt und die Abnahme ihrer Individuenzahl verfolgt
(Abb. 58, Seite 86.). Etwa uber die ersten zwei Lebensmonate blieb die urspriingliche
Individuenzahl beider Tochterklone zunéchst konstant. Die daraufhin einsetzende
Verkleinerung der Tochterscharen verlief jedoch unterschiedlich schnell. Besonders rasch

sank die Individuendichte der F; vom 2. Mai 1997 ab; innerhalb relativ kurzer Zeit starben die
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meisten Individuen des Klons und dreieinhalb Monate (106 Tage) nach der Vielteilung war
kein lebendes Individuum mehr vorhanden. Stark verzdgert hingegen verlief dieser Vorgang
bei der am 23. November 1997 gebildeten und bei 19 °C gehalterten Tochterzellenschar.
Selbst nach dem Zeitpunkt, an dem kein weiteres Wachstum der Tochtergeneration mehr
erfolgte (fur beide Vielteilungen durch Pfeile markiert), dauerte es noch fast drei Monate bis
auch das letzte Indviduum starb. Insgesamt lebte also dieser Tochterklon mit knapp neun

Monaten (245 Tage) mehr als doppelt so lange wie der Klon vom 2. Mai 1997.
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Abb. 58. Elphidium williamsoni. Mortalitdt zweier Tochterpopulationen vom 2. Mai und 23.
November 1997. Die Pfeile markieren den Zeitpunkt von dem an kein Wachstum mehr
erfolgte.

4.8.5 Kammerbauraten ganzer Klone

Um wie viele Kammern pro Zeiteinheit sich ein Klon durchschnittlich vergroRert, lieR sich
bei Elphidium williamsoni nur etwa wahrend der ersten vier Lebenswochen bestimmen, da
etwa mit dem Bau der 9. bis 11. Kammer (abhangig von der Groflie der Kammern, individuell
etwas verschieden) erstmalig Teile des alteren Umgangs verdeckt und daher unsichtbar
werden. Ein genaues Abzéhlen aller Kammern wahrend der weiteren Ontogenese ist dann
ohne Aufschleifen der Gehduse nicht mdglich. Die Abbildung 59 a bis d (Seite 87) zeigen fur
jede der unter 4.8.3 bereits erlauterten vier Vielteilungen (F; vom 10. April 1997 18. April
1997, 2. Mai 1997. und 23. November 1997) das Wachstum im Verlauf eines Monats in Form
der Zunahme der Anzahl der Kammern (bis zur 11. Kammer). Zu bestimmten Zeitpunkten
(zunéchst drei oder vier Tage nach der Reproduktion, dann einmal wochentlich) wurden die
Kammerzahlen aller Individuen einer Tochterschar ermittelt und als prozentuale
Héaufigkeitsverteilungen aufgetragen. Die Darstellung aller vier Diagramme von oben nach
unten erfolgt in der Reihenfolge zunehmender Wachstumsraten und beginnt daher mit der F;
vom 23. November 1997.
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Abb. 59. Elphidium williamsoni. Wachstum als Zunahme der Kammerzahl von vier
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Am Tage der Vielteilung bestanden alle Individuen ausschlieBlich aus dem Proloculus.
Vier Tage spater besaflen im Falle der F; vom 23. November 1997 (Abb. 59 a, Seite 87) etwa
70 % der Tochterindividuen eine zweite Kammer, wahrend die Tochterzellen der Gbrigen
Klone bereits eine dritte Kammer hatten und h&ufig sogar Individuen mit vier Kammern
(besonders bei der F; vom 18. April 1997) beobachtet wurden. Im Verlauf des weiteren
Wachstums verteilten sich die Individuen der Tochterscharen auf zunehmend mehr Kammern
(Anstieg der Bandbreite der Haufigkeitsverteilungen). So gab es in der F; vom 18. April 1997
(Abb. 59 c, Seite 87) bereits drei Wochen nach der Reproduktion (13. Mai 1997) sowohl
Gehéause mit flinf Kammern, als auch Gehduse mit 11 Kammern. Eine geringere Bandbreite
konnte bei der ebenfalls drei Wochen alten F; vom 23. November 1997 am 14. Dezember
1997 festgestellt werden, deren Wachstumsrate am niedrigsten war. Hier besalRen die
kleinsten Individuen nur zwei Kammern und die groften Individuen zu diesem Zeitpunkt
sechs Kammern. Die einzelnen Klone lassen also nicht nur durch ihre verschiedenen
Wachstumsraten charakterisieren, sondern auch durch unterschiedlich rasches Wachstum
innerhalb eines Klons. Hierbei scheint der Zusammenhang vorzuliegen, dal je hoher die
Wachstumsgeschwindigkeit einer Tochterschar ist, auch deren Bandbreite der zu einem
bestimmten Zeitpunkt vorhandenen Kammerzahlen zunimmt (mit Ausnahme der F; vom 2.
Mai 1997).

4.8.6 GroRenzunahme und Kammerbauraten einzelner Individuen

Um bei Elphidium williamsoni Wachstumsdaten Uber moglichst weite Strecken der
Lebensspanne aufnehmen zu kdnnen, wurden aus einer Tochterschar (F; vom 4. Mai 1998)
drei Individuen einen Tag nach ihrer Geburt ausgewéhlt (im folgenden als Individuum A, B
und C bezeichnet) und isoliert voneinander in 2,5 ml Boveri-Schélchen gehéltert. In den
ersten beiden Lebenswochen wurden die drei Individuen taglich gemessen, anschlieRend dann
alle zwei Tage und nur im Fall des Individuums C in den letzten zwei Lebensmonaten in
waochentlichem Rhythmus. Obwohl alle drei Individuen von ihren ersten Lebenstagen an im
Thermokonstanzraum bei 19 °C gehéltert wurden, zeigten sie ganz unterschiedliche
Vitalitaten und lebten verschieden lang, ohne dal? es zu einer Reproduktion, also der Bildung
einer F,-Generation kam (Abb. 60, Seite 89). So stellte Individuum A nach nur 12 Tagen und
nach dem Bau der sechsten Kammer sein Wachstum ein (mit einem Durchmesser von 177um)
und starb eine Woche spéter. Ganz anders verhielt sich Individuum B, welches zwar ebenfalls
relativ frih kein Wachstum mehr zeigte (nach dem Bau der 12. Kammer, 51 Tage nach der

Reproduktion), dartiberhinaus aber noch drei Monate lebte und dabei seine gesunde olivgriine
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Féarbung behielt. Wéhrend dieser Zeit bildete es auch nach vorangegangenen Reizungen durch
Messung und Reinigung noch rasch Reticulopodien. Mit einem Lebensalter von knapp zehn
Monaten (berlebte Individuum C am l&ngsten und Uberschritt dabei mit einen
Gehéausedurchmesser von 595 um die durchschnittliche ReproduktionsgréRe um 25 um (Abb.
61, Seite 90). Erst acht Tage vor seinem Tod am 29. Januar 1999 stellte dieses Individuum
sein Wachstum ein.

Ein Vergleich der drei Individuen zeigte (Abb. 60), dal3 sich diese in ihren ersten sieben
Lebenstagen beztglich ihrer Kammerbaurate, also Wachstumsgeschwindigkeit ganz ahnlich
verhielten: Sowohl das Proloculusstadium als auch das 2-Kammer-Stadium dauerte jeweils
genau einen Tag, wahrend sich das 3- und 4-Kammer-Stadium meist tber zwei Tage
erstreckte. Am Ende der ersten Woche besal3en alle drei Gehduse dann je eine flinfte Kammer,
und erst im Verlauf der zweiten Lebenswoche anderten sich die Wachstumsgeschwindigkeiten
der einzelnen Individuen. So baute Individuum C schon am 11. Tag eine siebente Kammer,
wéhrend das Individuum B seine siebente Kammer erst sechs Tage spater fertigstellte (in Abb.
60 mit Pfeilen markiert). Die Unterschiede zwischen diesen beiden Individuen verstérkten
sich im weiteren Verlauf noch: kurz nachdem Individuum B gerade seine 12. und letzte
Kammer gebaut hatte (51. Lebenstag), eilte Individuum C bereits mit zwei Kammern

Vorsprung und einer GroRendifferenz von 64 um voraus.
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Abb. 60. Elphidium williamsoni. Kammerbauraten dreier Individuen der F1 vom 4. Mai 1998
wahrend der ersten beiden Lebensmonate. Die beiden Pfeile markieren das 7-
Kammer-Stadium, welches von den Tochterindividuen A und B zu ganz
unterschiedlichen Zeitpunkten erreicht wurde.

Aufgrund der kurzen Lebenszeit von Individuum A und B lieR sich die weitere

Entwicklung im adulten GroRenbereich nur am Individuum C verfolgen (Abb. 61, Seite 90).

Mit zunehmendem Alter verringerte sich dessen Kammerbaurate stetig, und es lassen sich



4. Ergebnisse 90

grob drei Phasen in der Kammerbaufrequenz unterscheiden, die in der Abb. 61 durch zwei

senkrechte Linien voneinander abgetrennt sind:
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Abb. 61. Elphidium williamsoni. Wachstum (GehausegréRe und Kammerzahl)
eines Tochterindividuums (Individuum C) der F1 vom 4. Mai 1998.

Phase 1 dauerte nur etwa 15 Tage. In dieser Zeit wurde zwar anfanglich eine Kammer pro Tag
gebaut, dann kam alle zwei bis drei Tage eine weitere Kammer hinzu.
Phase 2 umfalite ungeféhr einen Zeitraum vom 15. bis zum 130. Tag. In diesem Abschnitt
wurde im Mittel etwa einmal wochentlich das Gehduse um eine Kammer vergroliert.
Phase 3 erstreckt sich etwa vom 130. bis zum 260. Tag. Die Kammerbaurate war wéhrend
dieser Zeitspanne viel niedriger als zuvor, das Gehduse wurde nur noch um durchschnittlich
etwa eine Kammer pro Monat erweitert (eine Kammer pro 26 Tage).

Mit Uberschreiten einer GroRe von 500 pm war das Individuum ausgewachsen und
erreichte damit etwa seine untere ReproduktionsgréfRe (unter den 39 im Labor beobachteten
Vielteilungen gab es nur fiinf Mutterindividuen unterhalb dieser GroRe, siehe Tab. 6, Seite
79). Zu diesem Zeitpunkt bestand das Individuum aus 22 Kammern und war knapp vier
Monate alt (112 Tage). Die mittlere ReproduktionsgréfRe von 570 um wurde erst im Alter von
sieben Monaten (199 Tagen) erreicht, nachdem es die 27. Kammer fertigstellte. Nach dem
Bau der 29. Kammer starb das Individuum, es hatte nun einen Durchmesser von 598 um und
war neun Monate alt. Tochterindividuen, die im Freiland aus Vielteilungen hervorgehen,
welche ja Uberwiegend Anfang April stattfinden, sind also wahrscheinlich friihestens im
November ausgewachsen und Uberwintern und reproduzieren selbst im darauffolgenden

Frahling.



4. Ergebnisse 91

4.9  Proloculusdurchmesser haufiger Salzwiesenarten verschiedener Herkunft

Neben den Bearbeitern, die im Zuge ihrer Studien zum Entwicklungszyklus von
Foraminiferen Uberwiegend an Individuen aus Laborkulturen Proloculusmessungen
durchfiihrten (z.B. F@yN 1936; LE CALVEZ 1938; ARNOLD 1964; GRELL 1958; SLITER 1970;
SALAMI 1976; ROTTGER 1974; ROTTGER & KRUGER 1990; KRUGER 1994; DETTMERING,
ROTTGER, HOHENEGGER & SCHMALJOHANN 1998; STOUFF, LESOURD & DEBENAY 1999), gibt
es nur wenige Autoren, die anhand einer groReren Anzahl von Geh&dusen aus dem natiirlichen
Lebensraum Angaben zum Proloculusdurchmesser machten (v.a. HOFKER 1930b; RHUMBLER
1936, 1937; HOGLUND 1947; MATSUSHITA & KITAZATO 1990).

Ausgehend von Proloculusmessungen an den Labor- und Freilandindividuen von
Elphidium williamsoni, wurde auch die Anfangskammergréfie von héufigen sandschaligen
Salzwiesenarten bestimmt, mit dem Ziel, Aussagen zu deren Entwicklungszyklus machen zu
konnen. Mit Ausnahme von Jadammina macrescens (HOFKer 1977, als Jadammina
polystoma) fehlen bislang Angaben zu diesen Arten. Da sich die meisten der betreffenden
Arten nur Uber einige Tage oder in Ausnahmefallen etwa zwei bis drei Wochen im Labor am
Leben erhalten lieRen, (Ergebnisse hierzu und zu weiteren Beobachtungen an einzelnen Arten
siehe Kap. 4.10, Seite 100 bis 141), wurden solche Arten ausgewéhlt, bei denen sich die
Proloculusgrofie bestimmen lieR, ohne auf Reproduktionsereignisse zurtickgreifen zu massen.
Bei den meist trochospiralen Gehdusen konnte auf ein zeitraubendes Aufschleifen verzichtet
werden, da diese nal? studiert wurden und so alle Details des Geh&useinneren sichtbar waren.
Von insgesamt sieben Arten wurden aus jeder Sedimentprobe jeweils 200 Gehduse aus dem
obersten Zentimeter zufallig ausgewahlt und im Mikroskop im starken Durchlicht studiert.
Die zum Zeitpunkt der Probennahme toten Gehduse stammten sowohl aus verschiedenen
Untersuchungsgebieten als auch von unterschiedlichen, zum Teil nur wenige Meter
voneinander entfernten Stationen innerhalb eines Untersuchungsgeldndes. Nahezu alle
Probenentnahmen erfolgten innerhalb von zwei Wochen im Juli 1998; lediglich die aus der
Lagune des ,,Bottsand“ stammenden Individuen von Elphidium williamsoni wurden zwei
Monate zuvor gesammelt, die Proben aus ,,Heden“ etwa drei Monate spater. Die Orte der
Probennahmen fir die Proloculusbestimmung sind in der Tabelle 7, aufgelistet und fir das

Untersuchungsgebiet ,,Bottsand* als quadratische Punkte in der Abb. 4, Seite 14 eingetragen.
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Tab. 7. Ubersicht Uber die

Zur

Bestimmung des

Proloculusdurchmessers
ausgewahlten Arten aus Salzwiesen und deren Herkunft. Ausnahme: die mit *
markierte Elphidium williamsoni stammt nicht aus einer Vegetationszone,

sondern aus der Flachwasserlagune des Untersuchungsgebiet ,Bottsand".

Untersuchungs- Station,
Art . 9 Datum .
gebiet Beschreibung
Trochammina inflata Bottsand 6.7.98 P1, Festuca -Flache
Trochammina inflata Bottsand 6.7.98 P3, Hohlkehle
Trochammina inflata Bottsand 6.7.98 P5, Hohlkehle
Trochammina inflata Bottsand 6.7.98 P7, Festuca -Flache
Trochammina inflata Suderhafen 21.7.98 Halimione- Flache
Trochammina inflata Heden 8.10.98 Puccinellia-Zone
Jadammina macrescens Bottsand 6.7.98 P4, Festuca -Flache
Jadammina macrescens Bottsand 6.7.98 P5, Hohlkehle
Jadammina macrescens Bottsand 6.7.98 P8, Hohlkehle
Jadammina macrescens Heden 8.10.98 Puccinellia -Flache
Tiphotrocha comprimata Bottsand 6.7.98 P2, kleiner Tumpel
Tiphotrocha comprimata Bottsand 6.7.98 P6, Hohlkehle
Balticammina pseudomacrescens Bottsand 6.7.98 P7, Festuca -Flache
Balticammina pseudomacrescens Bottsand 6.7.98 P8, Hohlkehle
Arenoparrella mexicana Bottsand 6.7.98 P3, Hohlkehle
Siphotrochammina lobata Heden 8.10.98 Puccinellia -Flache
Haplophragmoides bonplandi Store Sjgrup 16.7.98 Gezeitentimpel
Elphidium wiliamsoni* Bottsand 14.5.98 S4, Lagune

92

Trochammina inflata: In der Vegetationszone des ,,Bottsand“ wurden am 6. Juli 1998 zu-

sammen 800 Individuen an vier Stationen entnommen. Zwei der Stationen lagen in verschie-

denen Bereichen der Festuca-Zone, die anderen beiden Entnahmen erfolgten, 45 Meter

vonein-ander entfernt, im Sediment der Brandungshohlkehle am stlichen Endgrabenufer.

Der Vergleich der beiden Hohlkehlen-Standorte zeigt (Abb. 62 a und b, Seite 93), daB die

Haufigkeitsverteilungen der Proloculusdurchmesser in Bandbreite und Mittelwert nur

geringfligig verschieden waren. An der ersten Hohlkehlen-Station (Abb. 62 a, Seite 93) fanden

sich Gehause mit Proloculusdurchmessern im Bereich von 23 pm bis 51 pm (Mittelwert =

34,4 um), und an der zweiten Entnahmestelle (Abb. 62 b, Seite 93) lag der GrélRenbereich mit

einem Minimalwert von 29 pm und einem Maximalwert von 52 pm etwas darunter

(Mittelwert = 37,4 um). Eine andere GroRenverteilung ergab sich bei den Geh&usen aus der

Festuca-Zone.
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Haufigkeit [ % ] Héaufigkeit [ %] Haufigkeit [ % ] Héaufigkeit [ % ] Héufigkeit [ % ]

Haufigkeit [ % ]

Trochammina inflata. Bottsand, Hohlkehle, P5 6.7.1998
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Abb. 62 a - f. Trochammina inflata. Proloculusdurchmesser von Populationen verschiedener

Untersuchungsgebiete und Entnahmestellen. Fir jede Haufigkeitsverteilung
wurden die Proloculi von 200 Individuen gemessen.
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So uberstrichen die Proloculi einer endgrabenfernen Station (Abb. 62 c, Seite 93) nicht nur
einen auffallend engen GrolRenbereich (Uber die Halfte aller Proloculi waren 27 um und 28
pum groR), sondern auch deren Mittelwert lag niedriger als bei Individuen aus der Hohlkehle.
Ebenfalls niedrigere Mittelwerte besaRen die Anfangskammern von Gehé&usen, die aus einer in
der Nahe des Endgrabens gelegenen Festuca-Flache stammten (Abb. 62 d, Seite 93).
Bemerkenswert ist an dieser Population die Existenz einer kleinen Gruppe von Individuen mit
sehr kleinen Proloculi (16 pum bis 20 um, mit Pfeil markiert), welche 5 % der gesamten
Population ausmachten.

Ein ahnliches Verteilungsmuster ergab sich bei Individuen aus einer etwa sechs Kilometer
westlich vom Untersuchungsgebiet ,,Halebill* gelegenen Salzwiese bei ,,Stiderhafen” (Abb.
62 e, Seite 93). Auch hier betrug der Anteil an Individuen mit kleinem Proloculus 5 %
(Durchschnittsgrofle 20 um). Abweichend von den Individuen des ,,Bottsand“ besal3en hier
aber die tbrigen Geh&use groRere Proloculi (Durchschnitt 42 pm), die daher von der Schar
mit kleinen Anfangskammern viel deutlicher getrennt sind.

Besonders bemerkenswert war die GroRenverteilung von Trochammina inflata bei einer
Population aus der schwedischen Salzwiese bei ,,Heden* am Gullmarfjord (Abb. 62 f, Seite
93). Individuen mit kleinem Proloculus (Durchschnitt 19 pm) erreichten dort mit 42 % einen
auflerordentlich hohen Anteil, der vom Rest der Gehduse mit grélieren Proloculi (58 %) nur
wenig ubertroffen wurde.

Jadammina macrescens: Bei dieser Art waren die Anfangskammern mit
Durchschnittswerten zwischen etwa 22 um und 24 um (Abb. 63 a bis d, Seite 95) unabhéangig
vom Entnahmeort deutlich kleiner als jene von Trochammina inflata. Ahnlich wie bei
Trochammina inflata, lagen zwar auch hier die Geh&use mit kleineren Proloculi im
GroRenbereich von 12 pm bis 20 um, aber nur in zwei Fallen (Abb. 63 ¢ und d, Seite 95) war
diese Gruppe (bestehend aus nur je zwei Individuen mit einem Proloculus von 12 pm
Durchmesser) von den anderen Individuen mit groeren Proloculi deutlich getrennt. In den
beiden verbleibenden Fallen (Abb. 63 a und b, Seite 95) ist keine Trennung von zweli
GroRengruppen vorhanden. Auler den eben erlduterten Verschiedenheiten waren sich die
Haufigkeitsverteilungen sehr &hnlich.

Tiphotrocha  comprimata: Die  GroRenverteilung von  Proloculi aus dem
Hohlkehlensediment des ,,Bottsand®, welche 100 Meter vor dem Endgrabenende enthommen
wurden (Abb. 64 a, Seite 96), entsprach fast ganz der von Jadammina macrescens (Abb. 63 c,

Seite 95). Die Bandbreite lag zwischen 13 pm und 30 pm und der mittlere
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Haufigkeit [ % ] Haufigkeit [ %] Haufigkeit [ % ]

Haufigkeit [ % ]

Jadammina macrescens. Bottsand, Festuca rubra- Flache, P4 6.7.1998
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Abb. 63 a - d. Jadammina macrescens. Proloculusdurchmesser von Populationen verschiedener

Untersuchungsgebiete und Entnahmestellen. Fir jede Haufigkeitsverteilung wurden die
Proloculi von 200 Individuen gemessen.
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Duchmesser betrug 20,9 um. Es gab in dieser Population ebenfalls nur ganz wenige
Individuen mit sehr kleinem Proloculus (1 % der Anfangskammern mit einem Durchmesser
von 13 pum). Auch in einem Kleinen in der Festuca-Zone gelegenen Tumpel westlich vom
Endgrabenzulauf (Abb. 64 b) waren solche mikrospharischen Gehduse vorhanden, ihr Anteil
war mit 5 % dort jedoch geringfligig hoher. Alle tbrigen Gehduse besalRen im Gegensatz zu
denen aus dem Hohkehlensediment jedoch durchschnittlich etwas grof3ere Proloculi (statt 20,9

pum hier 27 um) und waren damit von der Schar mit kleinen Anfangskammern viel deutlicher

abgetrennt.
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Abb. 64 au. b. Tiphotrocha comprimata. Proloculusdurchmesser von  Populationen  zwei
verschiedener Stationen aus dem Untersuchungsgebiet ,Bottsand“. Fir jede
Haufigkeitsverteilung wurden die Proloculi von 200 Individuen gemessen.

Balticammina pseudomacrescens: Bei diesem Sandschaler waren ebenfalls zwei Gruppen
unterschiedlicher Proloculusdurchmesser vorhanden, die aber im Gegensatz zu allen anderen
untersuchten Arten auf der GrolRenskala viel weiter voneinander entfernt lagen (Abb. 65 a und
b, Seite 97). Diese Verteilung existierte unabhangig vom Standort, an dem die ,,Bottsand*-
Gehéause entnommen wurden. Der Anteil an Individuen mit kleinem Proloculus betrug in der

Hohlkehle 8 % und in der Festuca-Flache 6 %, ihre mittlere ProloculusgroRe betrugen 12,4
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um bzw. 14,2 um. Mit im Mittel 46 pum und 41,8 um waren die megalosphérischen Proloculi

die grofiten von allen in vorliegender Arbeit untersuchten Arten der Vegetationszone.
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Abb. 65 a u. b. Balticammina pseudomacrescens. Proloculusdurchmesser von Populationen zwei
verschiedener Stationen aus dem Untersuchungsgebiet ,Bottsand“. Fir jede
Haufigkeitsverteilung wurden die Proloculi von 200 Individuen gemessen.

Von den folgenden vier Arten (darunter auch die nicht in der Vegetationszone
vorkommende Elphidium williamsoni, in Tab. 7, Seite 92 mit * gekennzeichnet) liegen
GroRenverteilungskurven nur von Populationen jeweils einer einzigen Entnahmestation vor.

Arenoparrella mexicana: Bei diesem Sandschaler, dessen Vorkommen im ,,Bottsand*
ausschlieBlich auf das Endgrabenufer beschrénkt ist, entsprachen Bandbreite und der
Mittelwert der Proloculusdurchmesser (Abb. 66, Seite 98) weitgehend dem der aus dem
gleichen Habitat stammenden Tiphotrocha comprimata-Population. Separate Gruppen von
Gehéausen mit kleinen Proloculi waren bei dieser Art jedoch nicht vorhanden.

Siphotrochammina lobata: Bei dieser aus Kustensalzwiesen Europas bisher unbekannten
und nur im Untersuchungsgebiet ,,Heden* gefundenen Art (Abb. 67, Seite 98), entsprachen
die Proloculi in ihrer mittleren GrofRe von 20,3 um denen von Arenoparrella mexicana (19,5

pum). Auch bei ihr gab es keine getrennten Haufigkeitsmaxima.
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Arenoparrella mexicana. Bottsand, Hohlkehle, P3 6.7.1998
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Abb. 66. Arenoparrella mexicana. Proloculusdurchmesser einer Population aus dem
Untersuchungsgebiet ,Bottsand”. Fir jede Haufigkeitsverteilung wurden die Proloculi
von 200 Individuen gemessen.

Siphotrochammina lobata. Heden, Puccinellia maritima -Zone, 8.10.1998
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Abb. 67. Siphotrochammina lobata. Proloculusdurchmesser einer Population aus dem
Untersuchungsgebiet ,Heden". Fir jede Haufigkeitsverteilung wurden die Proloculi von
200 Individuen gemessen.

Haplophragmoides manilaensis: Die Messungen der Proloculusdurchmesser konnten
lediglich an Individuen aus dem dénischen Probenentnahmegebiet ,,Store Sjerup“ (Abb. 68,
Seite 99) durchgefiihrt werden, da es nur dort in ausreichendem MaRe leere und gleichzeitig
kleine Gehduse gab, bei denen aufgrund der noch diinnen und transparenteren Kammerwande
die dltesten Gehduseteile gut sichtbar waren. Mit einem mittleren Durchmesser von 25,9 pm
waren die meisten Proloculi etwas groRer als die der beiden zuvor genannten Arten. Auffallig
ist aber im Gegesatz zu allen anderen behandelten Arten die Existenz einer kleinen separaten
Gruppe von Gehdusen mit viel groReren Anfangskammern (Mittelwert dieser sechs
Individuen: 42,7 um).

Elphidium williamsoni: Obwohl es sich bei diesem Kalkschaler nicht um eine Art der
Vegetationszone handelt und diese Art ausfihrlich im Kap. 4.8 (Seite 75 bis 90) abgehandelt

wird, erscheint es sinnvoll, sie im Zusammenhang mit den anderen Arten zu behandeln.
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Aufgrund des involuten Gehauses sind Proloculusmessungen bei Elphidium williamsoni nur
an jungen Individuen maglich, zu einer Zeit zu der die altesten Kammern im Verlauf des
weiteren Wachstums noch nicht von den ndchstfolgenden jlingeren Umgang verdeckt werden.
Bemerkt werden muf3 auch, dal3 der Proloculusdurchmesser an lebenden Individuen erfolgte.
Leere Gehause, bereits ohnehin viel zu grof3, kommen im Sediment nur in &uf3erst geringer
Zahl vor, da sie sich nach dem Tod des Individuums rasch auflésen (JARKE 1961, RESIG
1965). Mit einer Durschnittsgrofie von 64,3 um und einem Maximaldurchmesser von 86 um
(Abb. 69) waren die Anfangskammern von Elphidium williamsoni die gréten von allen
untersuchten Arten. Neben einem Hauptanteil 55 um bis 70 pum grol3er Proloculi gab es einen
kleineren Anteil von Individuen mit gréReren Proloculi, der aber nicht eindeutig vom

Hauptanteil abzutrennen ist.

20 Haplophragmoides manilaensis. Store Sjorup, kleiner Timpel, 16.7.1998
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Abb. 68. Haplophragmoides manilaensis. Proloculusdurchmesser einer Population aus dem
Untersuchungsgebiet ,Store Sjgrup“. Fur jede Haufigkeitsverteilung wurden die
Proloculi von 200 Individuen gemessen.

20 Elphidium williamsoni. Bottsand, Lagune, S4 14.5.1998
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Abb. 69. Elphidium williamsoni. Proloculusdurchmesser einer Population aus der Lagune des
Untersuchungsgebiet ,Bottsand”. Fir jede Haufigkeitsverteilung wurden die Proloculi
von 200 Individuen gemessen.
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Insgesamt ergaben die vergleichenden Messungen der Proloculusgroflen, dald
Arenoparrella mexicana und Siphotrochammina lobata mit 19,5 um und 20,3 pum im Mittel
die kleinsten Anfangskammern bildeten (abgesehen von den noch kleineren mikrosphérischen
Proloculi von Trochammina inflata, Jadammina macrescens, Tiphotrocha comprimata und
Balticammina pseudomacrescens), wéhrend Elphidium williamsoni, Haplophragmoides
bonplandi mit durchschnittlich 64,3 pm, 26 pum und Trochammina inflata mit 29 um bis 42
um (Gruppen megalospharischer Proloculi) die groRten Proloculi hatten.

Die Messungen ergaben ferner, daR die ProloculusgroRe innerartlich nicht tberall konstant
war, sondern in Abhéngigkeit vom Siedlungsort der betreffenden Individuen bei einigen Arten
zum Teil erheblich schwankte. Unterschiede existierten dabei sowohl auf geographischer
Ebene, als auch Kkleinrdumig auf nur wenigen Metern im gleichen Untersuchungsgebiet.
Beides galt ganz besonders fir Trochammina inflata und, kleinrdumig innerhalb eines
Untersuchungsgebiets auch fur Tiphotrocha comprimata. Dabei waren die innerartlichen
Unterschiede bei Trochammina inflata zwischen den Untersuchungsgebieten grofer als

innerhalb des gleichen Gebiets.

4.10 Beobachtungen und weitere Untersuchungen an einzelnen Arten

In diesem Kapitel werden neben Bemerkungen zu morphologischen und teilweise auch
taxonomischen Problemen in einigen Fallen umfangreichere Erlduterungen zu biologischen
Beobachtungen gegeben. Fir einzelne Arten sind dabei die Ergebnisse vor allem

fortpflanzungsbiologischer Untersuchungsaspekte dargestellt.

Ammotium salsum (Cushman & Brénnimann 1948)

Sowohl im Endgraben als auch in der eigentlichen Lagune gab es gelegentlich Individuen,
die meiner Ansicht nicht mit Ammotium salsum Ubereinstimmten. Bei solchen Formen
unterscheidet sich der jungere, uniseriale Geh&useteil von dem von Ammotium salsum
dadurch, dal die Septen statt schrag, rechtwinklig zum Gehduserand hin verlaufen und das
Gehéuse nicht seitlich komprimiert, sondern im Querschnitt rund ist. Dabei sind die jungeren
Kammern und vor allem die jingste Kammer oft stark erweitert. Solche Gehéuse sind auch oft
langer und vor allem breiter als die von CUSHMAN & BRONNIMANN (1948a) beschriebenen

Ammotium salsum-Gehé&use. In den genannten Merkmalen &hnelt der Typus besonders der
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Gattung Ammobaculites. Da jedoch Geh&use von Ammotium salsum eine gréRRere Variabilitat
aufweisen, bestand schon seit langerem das Problem, dafl Gehéduse von verschiedenen
Autoren nicht immer eindeutig zu einer der beiden Gattungen zugeordnet wurden. Sogar
okologische Formen wurden unterschieden (ELLISON & MURRAY 1987). Aufgrund dieser
Schwierigkeiten sind in vorliegender Arbeit beide Geh&usetypen, wenn auch mit Vorbehalt,
zu Ammotium salsum gestellt worden.

In der ,,Bottsand“-Lagune ist Ammotium salsum neben dem bereits seit LUTZE (1968a)
bekannten, héheren Anteil im Endgraben, neuerdings auch im Lagunensediment Uberall
vorhanden. Mdglicherweise ist diese Art dort erst seit der fir den Bau des Sportboothafens
1971 duchgefihrten Sandaufspilung haufiger.

Ein 715 pm langes Geh&use vom ,,Ammobaculites-Typ“, welches in einer
bengalrotfixierten 1 cm3-Teilprobe eines 5 x 5 cm-Probenquadrats aus der Lagune stammte
(Station 4 vom 14. Mai 1996), steckte etwa zu einem Drittel in einer Brutcyste: Die 560 um
grol3e, kugelige und noch vollstdndige geschlossene Brutcyste, umhllte die vorletzte und
jungste Kammer des Mutterindividuums. Ihre Wandung bestand iberwiegend aus sehr groben
Quarzpartikeln (etwa 120 um bis 200 um), die mit wenig Detritus locker zusammengefugt
waren.

Im Inneren der Cyste lagen acht Tochterindividuen, von denen sich drei Iim
Proloculusstadium befanden, wahrend die tbrigen funf bereits eine zweite Kammer besaf3en,
die wie eine Kappe dem Proloculus aufsal} (Tafel I, Fig. a und b, Seite 142). Die Proloculi
waren mehr oder weniger kugelig bis schwach eiformig und bereits teilweise mit groben,
maximal 65 pum groBen Quarzpartikeln agglutiniert. Die Groflen der Proloculusstadien
betrugen 115, 128, 128 und der 2-Kammer-Stadien 141, 141, 141, 147 und 154 pum.
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Abb. 70. Ammotium salsum. GehausegroRenverteilung von lebenden Individuen aus der
Lagune des Untersuchungsgebiet ,Bottsand” an der Station S4 am 27. Juni 1996.
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Messungen der Geh&usegroRe, im Zuge der Analyse der Fleckenhaftigkeit an der Station
S4 durchgefihrt (Abb. 70, Seite 101), zeigten, daB sich die lebenden Individuen ber weite
Bereiche des GroRenspektrums verteilten, der Hauptanteil aber bei kleineren Geh&usen lag
und damit der mittlere Gehdusedurchmesser 237 um betrug. Da sich die GroRRenverteilung
wéhrend des zweimonatigen Untersuchungszeitraums (April bis Mai 1996) und auch nach
einer spateren Uberpriifung im November 1996 nicht dnderte, wurden zur Darstellung

stellvertretend die GroRRenwerte der Probe vom 27. Juni 1996 verwendet.

Arenoparrella mexicana (Kornfeld 1931)

Die Anzahl sekundérer, arealer Aperturen reichte bei 100 begutachteten Gehdusen von
einem bis hdchstens vier, sie hdngt von der Gehdusegrolie ab (Abb. 71). Gehduse bis etwa 150
UM besitzen meistens noch keine zusétzliche Apertur, waéhrend Individuen eines
GehéausegroRenbereichs von 150 pum bis 275 um durchschnittlich eine dieser sekundaren
Aperturen aufweisen. Groliere Gehduse (275 um bis 400 um) haben meist zwei, im oberen
Bereich dieses GroRenbereichs zuweilen auch schon drei Aperturen. Mehr als drei zuséatzliche

Aperturen kommen nur ganz selten bei Individuen mit etwa 25 Kammern und einer GroRe

uber 400 pm vor.
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Abb. 71. Arenoparrella mexicana. Durchschnittliche Anzahl der zuséatzlichen arealen Aperturen
in Abhangigkeit von der GehausegrofRe und Kammerzahl. Die fur die Zahlungen und
Messungen zur Verfugung stehenden 100 Individuen wurden im Untersuchungsgebiet
~Bottsand” am 6. Juli 1998 an der Station P6 vom 17. November 1997 enthommen. In
jeder der beiden Kurven ist jeweils nur der grote Wert der Standardabweichung
eingetragen.

Ungewohlich ist bei den gefundenen Gehé&usen die Form ihrer Proloculi. Sie sind bei den

ubrigen Trochamminiden normalerweise von regelméfiig kugeliger Gestalt, bei dieser Art aber
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im optischen Querschnitt mehr oder weniger abgeflacht oval (Tafel I, Fig. 4 a, Seite 143) und
oft sogar auch unregelméfiiig dreieckig (Tafel I, Fig. 4 b, Seite 143). Im Gegensatz zur
ahnlichen Trochammina inflata beispielsweise ist die Wand des Proloculus bereits mit
feinsten anorganischen Sedimentpartikeln agglutiniert.

Der schon von anderen Autoren bei Foraminiferen beobachtete Zusammenhang, dal3
Gehéuse gleicher Grolke weniger Kammern besitzen je grofRer deren Proloculusdurchmesser
ist, wird hier exemplarisch graphisch veranschaulicht (Abb. 72). Aus einer grof3en Zahl von
Gehausen wurden 13 ausgewahlt, die alle nahezu die gesamte Bandbreite maglicher
Proloculusdurchmesser und gleichzeitig einen engen Gehausegrolienbereich abdeckten, also
fast gleich groR waren (GroRRenklasse 150 um bis 175 pum): Bei Arenoparrella mexicana
besitzen Individuen mit kleineren Proloculi (16 pum bis 20 um) im Mittel drei Kammern mehr

als Gehause mit groReren Anfangskammern (24 um bis 28 pum).
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Abb. 72. Arenoparrella mexicana. Anzahl der Kammern in Abhangigkeit vom Durchmesser des
Proloculus. Die fur die Zahlungen und Messungen zur Verfigung stehenden 13
Individuen wurden im Untersuchungsgebiet ,Bottsand“ am 6. Juli 1998 an der Station
P6 vom 17. November 1997 entnommen und lagen im GroR3enbereich zwischen 150
pm und 175 pm.

In zwei bengalrotfixierten Proben aus dem ,,Bottsand* (P5 und P6 vom 17. November
1997) wurden insgesamt drei Individuen mit jungen Tochterzellen gefunden. Alle
Mutterindividuen steckten in einer Art Detrituspfropf, der ihre jungste Kammer bis etwa zur
Hélfte umgab (Tafel I, Fig. 3, Seite 143) und im Gegensatz zur Brutcyste von Elphidium
williamsoni z. B. im Inneren nicht hohl war. Méglicherweise handelte es sich hierbei um
Reste einer urspringlich viel groReren Brutcyste. In solchen Detritushaufen wurden rot
gefarbte Tochterzellen im 2- und 3-Kammer-Stadium gefunden, wahrend die Muttergehduse
vollkommen protoplasmaleer waren (Tafel 1V, Fig. 5 und 6, Seite 149). Die Tabelle 8 auf

Seite 104 enth&lt Daten zu den drei Vielteilungen.
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Tab. 8. Arenoparrella mexicana. Daten zu drei Vielteilungen aus den im
Untersuchungsgebiet ,Bottsand* entnommenen bengalrotfixierten Proben P5 und P6
vom 17. November 1997.

Proloculus- mittl. Prolo-
. Anzahl der
Gehause- | Kammer-| durchmesser culusdurchmesser
. Tochter-
groie zahl der Mutter- A der Tochter-
S individuen R
individuen individuen
Mutterindividuum 1 | 223 pm 14 32 pym 11 23 um
Mutterindividuum 2 | 242 pm 18 19 um 19 26 um
Mutterindividuum 3 | 271 pm 20 20 um 8 20 pm

Bemerkenswert ist, dal} die Vielteilung der beiden Einzelindividuen in der Probe P6 vom
17. November 1997 stellvertretend ist fur das Reproduktionsverhalten der gesamten
Population an dieser Stelle. Die GrélRenmessungen aller der in der Halfte der Probe (4 cm3)
enthaltenen Gehause (Abb. 73) zeigt auffallige Unterschiede in der Grolienverteilung lebender
und toter Individuen. Die lebenden Indviduen besal’en tberwiegend kleine und sehr kleine
Gehéuse, die viel kleinere Gruppe toter Individuen setzte sich weitgehend aus grof3en und sehr
grollen Gehéusen zusammen. Daraus &Rt sich schlieen, dall aus den wenigen toten
Individuen vor kurzer Zeit durch Reproduktionen viele junge Tochterindividuen
hervorgegangen sein mussen. Das Vorkommen der auf3erordentlich hohen Zahl sehr junger
Gehéuse auf engstem Raum sowie die in den Proben gefundenen Verbdnde zwischen
Muttergehduse und Tochterzellen deutet auf tberwiegend ungeschlechtliche Fortpflanzung
durch ~ Schizogonie hin. Im  Gegensatz zu Elphidium  williamsoni,  deren
Reproduktionshéufigkeiten im Frihjahr liegen, reproduziert Arenoparrella mexicana also erst

ein halbes Jahr spéter, etwa Anfang November.
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Abb. 73. Arenoparrella mexicana. Gehausegréf3enverteilung lebender und toter Individuen aus
dem Untersuchungsgebiet ,Bottsand” an der Station P6 vom 17. November 1997.
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Balticammina pseudomacrescens Bronnimann, Lutze & Whittaker 1989

Balticammina pseudomacrescens wird auch heute noch von mehreren Autoren zusammen
mit Jadammina macrescens zur Gattung Trochammina gestellt. Nach diesen Autoren sollen
die beiden Arten nur 6kologische Formen sein, die Uberwiegend getrennt bei verschiedenen
Biotopsalinitaten vorkommen (Balticammina pseudomacrescens = Trochammina macrescens
forma macrescens bei niedrigen Salinitdten und Jadammina macrescens = Trochammina
macrescens forma polystoma bei héheren Salinitdten). Die Abtrennung von Balticammina
pseudomacrescens als eigene Gattung mit eigener Art wurde erst spat wegen ihrer besonderen,
oben beschriebenen Gehdusemerkmale vorgenommen (BRONNIMANN, LUTZE, WITTAKER
1989) und ist noch nicht Gberall anerkannt. Aufgrund dieser Schwierigkeiten sind die von
MURRAY (1991) zusammengefaliten Fundortangaben in vielen Féllen nicht aussageféhig. Es
ist daher damit zu rechnen, dal} Balticammina pseudomacrescens haufiger vorkommt als
vermutet und auch tibersehen wurde.

Nicht alle Individuen zeigen das von BRONNIMANN, LUTZE & WITTAKER (1989)
beschriebene Charakteristikum der in den Umbilikus gerichteten Aperturen. Solche Geh&use
konnen aber dennoch dieser Art zugerechnet werden, da graduelle Ubergénge bezuiglich dieses
Merkmals vorhanden sind und das gelegentliche Fehlen der zusétzlichen
»,Umbilikal6ffnungen® zur morphologischen Bandbreite gehort.

Die GroRRenverteilungen lebender Individuen (Abb. 74) waren im ,,Bottsand“ zum gleichen
Zeitpunkt an verschiedenen Entnahmestationen identisch und entsprachen auch denen der
Totgemeinschaften. Es konnten daher aufgrund der geringen Siedlungsdichte lebender
Individuen zur Darstellung der GroRenverteilungskurven Probenmaterial von zwei Stationen

zusammengefalit werden (P1 und P11 vom 17. November 1997).
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Abb. 74. Balticammina pseudomacrescens. GehausegréfRenverteilung von lebenden Individuen
aus dem Untersuchungsgebiet ,Bottsand“ an den Stationen P1 und P11 vom 17.
November 1997.
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Cornuspira involvens (Reuss 1850)

Ungewohlich ist das landnahe Vorkommen dieses sonst nur in offenen Watten, und
landwarts hochstens in unteren Salzwiesenabschnitten siedelnden Kalkschalers. In der
Literatur gibt es keine Nachweise fir lebende Kalkschaler in den landnéchsten Bereichen von
Kistensalzwiesen. Ausnahmen beruhen auf geomorphologischen Besonderheiten, wie
regelmélig vom Meerwasser Uberflutete Geldndevertiefungen in Form von Senken, Prielen
0.4., welche aber ,,Fenster” meernaher Biotope in fast terrestrischer Umgebung darstellen, und
daher eine fir sie typische Foraminiferenfauna aufweisen.

Eine Ubersicht tiber die GehausegréBRenverteilung der ,,Bottsand*“-Population an der Station
P9 vom 17. November 1997 gibt Abb. 75. Aufféllig ist die geringe Bandbreite (63 pm bis 173
pum), der mittlere Gehdausedurchmesser betrug nur 106 um. Das GroRenspektrum der wenigen
in der Probe vorhandenen leeren Gehduse entsprach dem der lebenden Individuen und ist

deshalb hier nicht mit dargestellt.
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Abb. 75. Cornuspira involvens. Gehausegrof3enverteilung von lebenden Individuen aus dem
Untersuchungsgebiet ,Bottsand” an der Station P9 vom 17. November 1997.

Elphidium williamsoni Haynes 1973

Bereits LuTze wies auf die zum Teil erhebliche Variabilitat der Gehdusedicke hin und
spater bemerkten BuzAs und MURRAY, dal3 Elphidium williamsoni deshalb h&ufig nicht klar
von sehr &hnlichen Arten dieser Gattung abgetrennt wurde. Viele Autoren stellten diese Art
daher irrtimlich zu Elphidium excavatum und auch Elphidium cf. tranlucens. In anderen
Studien wurde sie gelegentlich auch als Elphidium margaritaceum und Elphidium
albiumbilicatulum gefiihrt. Die oben gemachten Angaben zur geographischen Verbreitung
sind daher nur unter Vorbehalt anzusehen, es ist damit zu rechnen, daf Elphidium williamsoni

auch in anderen als den angegebenen Regionen vorkommt. Der Vergleich von Geh&usen aus
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dem Gullmarfjordgebiet und den beiden Untersuchungsgebieten ,,Bottsand“ und ,,Halebull*
zeigen, dal’ zwischen diesen nur ganz geringe Unterschiede in der Gehdusedicke vorlagen.

LuTze stellte im ,,Bottsand® zwischen 1965 und 1967 in den Frihjahrsmonaten April und
Mai ein pl6tzliches Auftreten einer ,,Juvenilpopulation” fest, das er mit stattfindenden
Reproduktionen erklérte. In der vorliegenden Untersuchung konnten im Labor Vielteilungen
erstmals direkt beobachtet werden ( siehe z. B. Tab. 6, Seite 79).

Haplophragmoides manilaensis Andersen 1953

In der Literatur werden oft einige zum Teil sehr &hnliche Arten genannt
(Haplophragmoides wilberti, Haplophragmoides bonplandi), die alle h&ufig trockenfallende
und euryhaline, also &hnliche Lebenrdume besiedeln. Schon LuTtze (1968a) wies darauf hin,
dal3 diese Arten seiner Meinung nicht klar voneinander abgegrenzt seien. Dieses Problem
besteht noch heute, und es werden in verschiedenen Arbeiten fast identische Gehduse, die
eindeutig Haplophragmoides wilberti angehoren, sowohl dieser Art zugeordnet, als auch zu
Haplophragmoides manilaensis gestellt (z.B. JONASSON & PATTERSON 1992), obwohl
Abbildungen in den Erstbeschreibungen dieser Arten deutlich deren Verschiedenheit zeigen
(ANDERSEN 1953). Es gibt aber andererseits auch bergriindete Schwierigkeiten bei der
Unterscheidung von Haplophragmoides manilaensis und Haplophragmoides wilberti, da in
manchen Gebieten offenbar Zwischenformen vorkommen (DE RUK & TROELSTRA 1997,
JENNINGS & NELSON 1992). Die von DE RIK & TROELSTRA (1997) abgebildeten Individuen
zeigen eine groRe Variabilitat, aber trotz einiger Individuen, die eine gewisse Ahnlichkeit mit
Haplophragmoides wilberti besitzen (undeutlicher Nabel, Oberflache etwas glatter), stellen
die Autoren diese aufgrund der Ubrigen, oben beschriebenen Merkmale meiner Meinung nach
zu Recht zu Haplophragmoides manilaensis. Zu den von DE RUK & TROELSTRA (1997)
abgebildeten Gehdusen gehdren auch solche mit interioarealer multipler Apertur, bei denen es
sich nach ihren eigenen Angaben auch um Trochamminita salsa handeln konnte. Eigene
Funde solcher Gehéuse, die aber zu Trochamminita irregularis gehdren, bestatigen die
Maoglichkeit einer leichten Verwechslung solcher Arten mit Haplophragmoides manilaensis.
Die Gehédusewand von Trochamminita irregularis ist jedoch stets dunner als bei
Haplophragmoides manilaensis.

ScoTT & MEeDIoLl (1980a) glaubten in Neuschottland Haplophragmoides bonplandi
nachgewiesen zu haben; die abgebildeten Geh&use stimmen aber nur bezlglich der Apertur

mit dem Holotypus von TobD & BRONIMANN (1957) gut berein. Nachfolgende Bearbeiter
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hielten die Geh&use aber fir Haplophragmoides manilaensis, und auch ScoTT & MEDIOLI
selbst schlossen sich spater dieser Meinung an. LuTze (1968a) stellte die ,,Bottsand“-Gehé&use
zwar auch zu Haplophragmoides bonplandi, tat dies aber aus oben genannten Griinden schon
mit Vorbehalt. Adulte ,,Bottsand“-Gehé&use sind mit Durchmessern zwischen 400 pum und 460
um jedoch groRer als die ausgewachsen nur 300 um bis 350 um groRen Individuen von
Haplophragmoides bonplandi (TobD & BRONNIMANN 1957). Zudem sind ihre Aperturen der
,Bottsand“-Geh&duse deutlich hoher, sie stimmen daher eindeutig mit Haplophragmoides
manilaensis Uberein. Die ,,Bottsand“-Exemplare sind auch den von HOFKErR (1977)
abgebildeten Gehdusen recht &hnlich, welche aus dem nordhollandischen Texel und aus dem
Dollart stammen. HOFKER stellte sie allerdings zu H. wilberti, mit denen sie aber nach der
Originalabbildung von ANDERSEN (1953) kaum Ahnlichkeit aufweisen.

Um Haplophragmoides manilaensis handelt es sich meines Erachtens auch bei den
jungsten européischen Nachweisen, die jedoch Haplophragmoides wilberti zugeschrieben

wurden (ALVE & MURRAY 1999). Néheres hierzu siehe unter Haplophragmoides wilberti.

Haplophragmoides wilberti Andersen 1953

Viele Fundortangaben fiir diese Art beziehen sich oft auf Gehduse, die nach den
Erstbeschreibungen von ANDERSEN (1953) eindeutig Haplophragmoides manilaensis
zugerechnet werden miif3ten. Dies gilt meines Erachtens auch fur die neuerlichen Nachweise
an Kistengebieten des Kattegat und Skagerrak (ALVE & MURRAY 1999).
Vergleichsexemplare die unsere Arbeitsgruppe von ALVE erhielt (3. Januar 2000), und aus
einem ihrer Untersuchungsgebiete stammten (Kalundborg, Dénemark), sind vollig identisch
mit dem ,,Bottsand“- und ,,Heden“-Material und unterscheiden sich ebenfalls nicht von
Gehéausen einiger nordostamerikanischer Kustengebiete (z. B. Massachusetts, DE RuK &
TROELSTRA 1997, S. 89, Taf. 1, Fig. 3 und 4).

Gehéause von Haplophragmoides wilberti konnen ebenfalls leicht mit der Umbilikalseite
von Jadammina macrescens-Gehdusen verwechselt werden, da Gehausebreite, Nabel,
Suturen, Kammerhohe, Wanddicke und vor allem die Stirnseite der Endkammer dieser sehr
ahnlich sehen. Niemals sind bei Haplophragmoides wilberti jedoch zusétzliche areale
Aperturen vorhanden.

Haplophragmoides manilaensis besitzt ein viel dickeres und immer involutes Gehduse mit

nur sechs bis sieben deutlich kugeligen Kammern im letzten Umgang, geraden und



4. Ergebnisse 109

ausgepragten  Suturen, viel rauhere Geh&useoberfliche und keine erhabenenen

Stirnflachenrander auf der jingsten Kammer.

Jadammina macrescens (Brady 1870)

HOFKER (1977) beschrieb anhand unterschiedlicher Proloculusdurchmesser drei
Generationen: Agamont (B, Proloculus groRer als 15 um), Schizont (Ay, Proloculus groier als
25 um) und Gamont (A, Proloculus mit Gber 60 um GroRe). Im Zuge eigener Messungen an
Populationen aus verschiedenen Untersuchungsgebieten wurden jedoch niemals Gehduse mit
Proloculi im GroRenbereich von 60 pum gefunden, der maximale Durchmessser betrug

lediglich 32 um (n&heres dazu siehe Seite 94 und 95).
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Abb. 76. Jadammina macrescens. Durchschnittliche Anzahl der zusatzlichen arealen Aperturen in
Abhangigkeit von der Gehdusegrofle und Kammerzahl. Die fur die Z&hlungen und
Messungen zur Verfiigung stehenden 240 Individuen wurden im Untersuchungsgebiet
.Heden"“ am 8. Oktober 1998 entnommen. In jeder der beiden Kurven ist jeweils nur der
grolte Wert der Standardabweichung eingetragen.

HoOFKER erwéhnt weiterhin, dal3 jede dieser Generationen durch eine bestimmte Anzahl
zusétzlicher arealer Aperturen charakterisiert sei. Eigene friihere Studien an Geh&usen aus
dem Untersuchungsgebiet ,,Haleblll“ belegten aber, dall die Zahl der zusétzlichen
Miindungséffnungen von der Geh&usegroRe abhéngt (LEHMANN 1994). In vorliegender Studie
vorgenomme Zé&hlungen an 240 Individuen aus dem Untersuchungsgebiet ,,Heden* bestatigen
erneut diesen Zusammenhang (Abb 76). Auch in der stdschwedischen Population besal3en
kleinere Gehduse weniger sekundédre Aperturen als grolRe Gehéduse. So hatten beispielsweise
Individuen im Geh&usegrolienbereich von 225 pm bis 275 pum (etwa 13 bis 14 Kammern)
durchschnittlich eine zusatzliche areale Apertur, wahrend Geh&use mit etwa 16 Kammern und
einem Durchmesser von 350 um bis 400 um im Mittel Gber zwei dieser Aperturen verftgten.
Erst Individuen tber 425 um Durchmesser besa3en drei oder mehr areale Aperturen. Gehéduse

mit tber sieben sekundéaren Miindungsoffnungen wurden bisher nicht gefunden.
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Tab. 9. Jadammina macrescens. Anzahl sekundarer, arealer Aperturen im Verlauf der

Ontogenese bei 12 Individuen aus dem Untersuchungsgebiet ,Heden* vom 8.
Oktober 1998. Zeilen = Anzahl der Foramina, Spalten = Anzahl der Kammern. Die
dreistelligen Zahlen geben jeweils die der entsprechenden Kammerzahl zugeordnete
Gehéausegrof3e in um an.
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Bemerkenswert ist, dal} im Verlauf der Ontogenese die Zahl der Aperturen nur selten
kontinuierlich um ein weiteres erh6ht wird, sondern meist sprunghaft ansteigt. Die Tabelle 9
auf Seite 110 zeigt anhand von 12 ausgewachsenen und stets tber 400 pum groRen Individuen,
bei welcher Kammerzahl (in Spalten, von 1 bis 22) wie viele sekundédre Aperturen (in Zeilen,
von 0 bis maximal sieben) im Laufe ihrer Individualentwicklung gerade vorhanden waren.
Zusétzlich wird angegeben, wie grof3 ein Individuum war, bevor mit dem Bau einer weitereren
Kammer ein oder mehrere sekundére Aperturen angelegt wurden (Ziffer am rechten Ende
einer Punktreihe).

Es wird deutlich, dall bei ausgewachsenen Gehdusen die Zahl sekundérer Aperturen
erheblich schwanken kann, obwohl der GroRenunterschied der ausgewéhlten Gehduse zum
Zeitpunkt ihres Todes recht gering war (425 pm bis 500 pm). Die ersten drei Individuen
besalRen am Ende ihres Lebens nur maximal drei zusatzliche Aperturen, bei den Individuen 10
und 11 waren es doppelt so viele. Erkennbar ist weiterhin ein Anstieg in der Rate, mit der
neue Aperturen angelegt werden, je alter ein Individuum wird: Juvenile Individuen bauen
wahrend der ersten acht bis maximal elf Kammern keine zusatzliche Apertur (Mittelwert: 9,9
Kammern, n = 100). Ihre maximale Grol3e betrdgt dabei im Mittel 182 um. Kirzere Zeit nach
Anlage der ersten zusétzlichen arealen Apertur erfolgt der Bau einer zweiten, welches aber
auch, genauso wie manche dritte oder vierte Apertur, tGbersprungen werden kann, wahrend
sich die zeitlichen Abstdnde mit der Anlage eines jeden weiteren dabei stetig verkleinern.

Bei allen adulten Individuen, die im Rahmen vorliegender Arbeit untersucht wurden,
stimmen samtliche Geh&dusemerkmale mit dem Holotypus von BARTENSTEIN & BRAND (1938)
Uberein. Es sind stets sekundare Aperturen vorhanden. Hinweise auf Vorkommen einzelner
Gehéuse ohne zusétzliche Aperturen (DE RIK & TROELSTRA 1997) oder auch ganzer
Populationen, denen diese arealen Mundungsoffnungen fehlen (LuTtze 1968a), enthalten keine
Angaben zum Durchmesser der betreffenden Individuen. ScoTT & MEeDIoLI (1980a) nahmen
sogar an, daB der Besitz der multiplen Apertur ein intraspezifisches Charakteristikum ist und
Jadammina macrescens lediglich ein Okophanotyp von Trochammina macrescens sei (als
Trochammina macrescens forma polystoma), dessen VVorkommen auf Salzwiesen mit hoher
Salinitat beschrénkt ist, wéahrend Trochammina macrescens macrescens ohne multiple
Apertur in Gebieten mit niedriger Salinitdt vorkommt (siehe auch unter Balticammina
pseudomacrescens).

Das Vorhandensein beider Formen (Trochammina macrescens forma macrescens =
Balticammina pseudomacrescens) auf engem Raum in den Untersuchungsgebieten

»,Halebull*, ,,Bottsand“ und ,,Heden* (Festuca-Zone) stellt diese Annahme jedoch in Frage,
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zumal dort niemals graduelle Ubergange zwischen den beiden Gehauseformen gefunden
wurden, wie sie SCOTT & MEDIoLI (1980a) glaubten nachgewiesen zu haben. AuRerdem
mufRte, wenn beide Formen zu einer Art gehdren, auch ihr Proloculusdurchmesser &hnlich

sein. Die Haufigkeitsverteilungen sind aber sehr verschieden.

Labrospira jeffreysii  (Williamson 1858)

Labrospira ist der Gattung Cribrostomoides in mehreren Merkmalen sehr &hnlich, beide
wurden friher als Synonyme behandelt. LOEBLICH & TAPPAN (1988) weisen aber darauf hin,
dal3 Labrospira deutlicher planspiral und im Gegensatz zu Cribrostomoides schwach evolut
ist. LUTZE betont die leichte Verwechslungmoéglichkeit mit der Gattung Haplophragmoides,
da aufgrund der unmittelbparen Nahe der Apertur zur Basis der Endkammer eine
interiomarginale Apertur vorgetauscht wird (Tafel V, Fig. 4, Seite 151). Bei den Gehdusen aus
dem ,,Bottsand“ ist der untere Rand der Apertur gelegentlich nur noch in Form einer
wulstartigen Erhebung ausgebildet, aber selbst in solchen Extremféllen handelt es sich
natlrlich noch um eine interioareale Mindungsoffnung.

Die Abbildung eines Gehduses aus einem fast abgeschlossenen neuseeldndischen
Meeresarm (HAYWARD & TRIGGS 1994, Pl. 1, Fig. 1 und 2), bei dem eine deutlich
interioareale Apertur sichtbar ist, zeigt auch erstaunliche Ahnlichkeiten in Oberflache,
Kammerzahl und Verlauf der Suturen zu den ,,Bottsand“-Gehdusen. Die Autoren stellten
solche Gehduse erstaunlicherweise zu Haplophragmoides wilberti, welche dort zusammen mit
Miliammina fusca und Trochammina inflata in Salzwiesenflachen vorkommen, die in Bezug
auf Hohenlage und SiRwassereinflul den Vegetationsflaichen im ,,Bottsand“ entsprechen.
Gehéause von Haplophragmoides wilberti sind aber stets involut und besitzen als wichtigstes
Merkmal eine interiomarginale Apertur.

Ein Vergleich von ,,Bottsand*“-Gehdusen mit Original-Belegstiicken aus der westlichen
Ostsee (LuTzE 1965, Bornholmsgatt, 53 m Tiefe, als Cribrostomoides jeffreysii) zeigt, dal’ die
Gehause zweifelsfrei identisch sind (Sammlung des Geologisch-Paldontologischen Institut der
Universitat Kiel, UKG 1318). Adulte Geh&use aus dem ,,Bottsand* (zwischen 450 um und
600 um) haben stets 10 bis 11 Kammern im letzten Umgang und eine glatte Gehdusewand.

Labrospira jeffreysi-Geh&use anderer Bearbeiter unterscheiden sich allerdings in der
geringeren Kammerzahl des letzten Umgangs und der Art ihrer Agglutinierung. Exemplare
aus dem Gullmarfjord und Skagerrak beispielsweise (HOGLUND 1947, Tafel 11, Fig.3), hatten

bei einer GroRe von etwa 415 pum acht sichtbare Kammern, und Gehéuse aus dem Golf von
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Triest (HOHENEGGER, PILLER & BAAL 1993, PI. 1, Fig. 2) sowie von der hollandischen Kiiste
(Horker 1977, als Cribrostomoides jeffreysii), besalen nur sechs Kammern bei einem
Durchmesser von 340 um bzw. 440 um. AuBerdem waren diese Gehduse mit wesentlich
groberen Partikeln agglutiniert und besalRen daher eine rauhe Oberflache (dhnlich einer
Haplophragmoides manilaensis).

Der Nachweis von Labrospira jeffreysii bleibt ungewohnlich fiir ein Salzwiesenbiotop, der
Salinitéatsbereich in flr diese Art ,,ublichen* Biotopen liegt mit 17 %o bis 42 %o hoher als in
Vegetationsflachen von Salzwiesen. Die 0kologische Variationsbreite von Labrospira
jeffreysii wére damit viel groler als bisher angenommen.

Aus der oben geschilderten Problematik kénnen aber auch folgende Hypothesen abgeleitet
werden:

1. Ahnlichkeit und Vorkommen mit der nach ANDERSEN (1953) beschriebenen
Haplophragmoides wilberti lassen vermuten, dal es sich hierbei tatsachlich um diese Art
handeln konnte, eine Neuzuordnung zur Gattung Labrospira wére dann aber aufgrund der
vorhandenen interioarealen Apertur unumganglich.

2. Maoglicherweise kommt es bei Geh&usen von Haplophragmoides wilberti (bzw. Labrospira
jeffreysii) im Verlauf der Ontogenese zu einem abrupten oder allméhlichen Wechsel von einer

interiomarginalen zu einer interioarealen Apertur.

Micatuba flexilis (HOglund 1947)

Im Probenmaterial fehlte in den meisten Fallen der &ltere und diinne Gehéuseteil, da die
empfindlichen Gehduse durch die mechanische Beanspruchung bei der Probenaufarbeitung
leicht abbrechen. Aber auch bei lebenden Individuen, die vorsichtig aus dem Sediment
ausgeschldammt wurden, waren manchmal keine Anfangsabschnitte mehr vorhanden, was auf
vorangegangene Beschadigungen unter natirlichen Lebensbedingungen hinweist. Bei allen
beschadigten lebenden Individuen war die Bruchstelle stets sekundéar mit einer maximal etwa
2 um dinnen, diaphragmaartigen und organischen Schicht gegen das Protoplasma
abgeschlossen (Tafel I, Fig. 5 a und b, Seite 143). In diese Schicht kdnnen auch feinste
Glimmerplattchen eingelagert sein (Tafel I, Fig. 5 a, Seite 143).

Die GroRenverteilung lebender Individuen aus dem ,Bottsand“ (Abb. 77, Seite 114)
entspricht also nicht exakt dem tatsachlichen L&ngenspektrum, sondern liegt vermutlich
durchschnittlich um etwa 100 um zu niedrig. Die Mehrzahl der ,,Bottsand“-Geh&use war etwa

zwischen 450 pum und 1050 pm lang, die mittlere Gehduselédnge betrug 742 um.
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Abb. 77. Micatuba flexilis. Geh&ausegroRenverteilung von lebenden Individuen aus dem
Untersuchungsgebiet ,Bottsand” an der Station P9 vom 17. November 1997.

Entsprechend den von VALKANOVA (1964) gefundenen Gehdusen, befand sich auch bei
unbeschédigten Individuen aus dem ,Heden“- und ,Bottsand“-Material am schmalen
Gehéauseende eine sehr kleine, blasig bis keulenférmige Erweiterung (Tafel I, Fig. 6 b, Seite
143), die niemals Glimmerplattchen enthielt und daher vollkommen transparent war. Hierbei
kann es sich nur um die Proloculi handeln, die mit im Mittel etwa 14 pum x 19 um die gleiche
GroRe und Form besitzen wie jene der von VALKANOVA (1964) untersuchten Individuen (Abb.
78). Das Gehduse von Micatuba flexilis ist also strenggenommen zweikammerig.

Regelmé&Riges Vorkommen und z.T. hohere Siedlungsdichten in den untersuchten Gebieten
lassen vermuten, daR diese Art zumindest in Salzwiesen gemaRigter Kimazonen
maoglicherweise weltweit verbreitet ist.

In getrockneten Proben sind Micatuba flexilis-Gehause nur schwer nachweisbar, da sie
beim Trocknen unter Verformung stark schrumpfen und sich kaum von anderen, &hnlich
aussehenden Detrituspartikeln unterscheiden lassen. Eine Nalauslese ist daher unumganglich
(LEHMANN 1997).

— 18

IS

= 161 ® .

S o1 ° o‘ ¢ *

5 ] .

Q0

0 121 o [ ] i [ ]

=

> 10 4

3 °

S 8 T T T T T T T

o 16 17 18 19 20 21 22 23 24
Proloculusléange [ um ]

Abb. 78. Micatuba flexilis. Proloculusgréen von 13 Individuen aus dem Untersuchungsgebiet
.Heden“ vom 8. Oktober 1998.
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Miliammina fusca (Brady 1870)

Im ,,Bottsand* gibt es flieRende Ubergdnge von Gehidusen ohne Miindungszahn iiber
Gehduse mit nur schwach ausgebildeten Z&hnchen, bis hin zu Individuen mit gut
entwickelten, groRen Mindungszdhnchen. Eine Bindung dieser Morphotypen an bestimmte

Lagunen-Biotope konnte nicht festgestellt werden.

25

S 20

= 15

2 X =355 um

2 10

5

Heo] 5

T

oOt—r—rrrrrrrrrrrrrrrr R R R R R Ry
10 15 20 25 30 35 40 45 50 55 60

Proloculusdurchmesser [ pm ]

Abb. 79. Miliammina fusca. Proloculusgrof3en von 63 Tochterindividuen einer Vielteilung in einer
bengalrotfixierten Probe (S4 vom 14. Mai 1996) aus dem Untersuchungsgebiet

.Bottsand".
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Abb. 80. Miliammina fusca. Proloculusgréen von 56 Tochterindividuen einer am 30. April 1997
im Labor stattgefundenen Vielteilung. Das Mutterindividuum stammte aus dem
Untersuchungsgebiet ,Bottsand” und wurde an der Station S4 am 16. April 1997
entnommen.

VVon Miliammina fusca konnten in zwei Féllen Vielteilungsvorgange beobachtet werden:
Im ersten Fall befand sich in einer bengalrotfixierten Sedimentprobe aus der ,,Bottsand*-
Lagune (S4, 14. Mai 1996) eine 890 um grol3e und unversehrte Brutcyste. Im Inneren lagen
ein von der Cyste vollstdndig umschlossenes 384 pum langes Mutterindividuum und eine Schar
junger Tochterzellen (Tafel I, Fig. 7, Seite 143), die im Bereich der Apertur der Mutter

gehduft vorkamen, aber auch an der Innenwand der Cyste an einen feinen Belag von Detritus
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angeheftet waren. Alle der insgesamt 63 Tochterindividuen waren im 2-Kammer-Stadium und
zwischen 57 um und 63 pm groB; ihr durschnittlicher Proloculusdurchmesser betrug 35,5 pum
(Abb. 79, Seite 115).

Die zweite Vielteilung konnte an einem von zehn im Labor gehélterten lebenden
Individuen (aus der ,Bottsand“-Lagune am 16. April 1997 an der Dauerstation S4
entnommen) beobachtet werden. Am 30. April 1997, nach zweiwdchiger Hélterung, befand
sich ein 371 um langes mitterliches Gehduse zu etwa zwei Drittel in einer aus Quarzpartikeln
und wenig Detritus lose zusammengefiigten Brutcyste, in deren Hohlraum locker verteilt
zusammen 56 Tochterindividuen lagen. Alle Tochterzellen waren ebenfalls im 2-Kammer-
Stadium und zwischen 66 pm und 79 um groB. Ihre Proloculi waren im Querschnitt meist
oval, gelegentlich aber auch fast kugelformig (Tafel I, Fig. 8, Seite 143). Die Proloculuswand
war bereits mit meist flachen, fliesenartigen Quarzpartikeln agglutiniert, welche im Bereich
der &dquatorialen Geh&useebene lickenlos aneinanderstiellen, auf den auBen sichtbaren
Seitenwanden des Proloculus aber nur locker verteilt waren (Tafel I, Fig. 9 a und b, Seite
143). Messungen der Proloculusdurchmesser (Lange des Proloculus) aller Tocherindividuen
ergaben Werte zwischen 37 um und 47 um, der Mittelwert liegt bei 42,2 um (Abb. 80, Seite
115).
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Abb. 81. Miliammina fusca. Wachstum von 15 Tochterindividuen der Vielteilung vom 30. April
1997 im ersten Lebensmonat.

Aus dieser Tochterschar wurden 15 Indiviuen fur die Beobachtung ihres Wachstums
isoliert und einmal wdchentlich gemessen (Abb. 81). Der zunéchst steile Anstieg der mittleren
Geh&usegroRe von 72 um auf 112 pm innerhalb von sieben Tagen nahm schon in der
néchsten Woche schnell ab. Einen Monat nach der Vielteilung (28. Mai 1997) starben die
ersten Tochterindividuen, wahrend die noch lebenden ihr Wachstum bei einer Gréi3e von 120
um einstellten. Das gleiche Schicksal durchliefen die anderen adulten Individuen, die nicht

reprodu-zierten. Obwohl unter moglichst natirlichen Bedingungen und identisch mit
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Elphidium williamsoni gehéltert, lie sich diese Art (auch mit Individuen aus der Salzwiese
»,Halebull* durchgefiihrt) nie langer als etwa drei bis hochstens vier Wochen am Leben
erhalten. Eine Vielteilung von Miliammina fusca aus einer Isolierkultur wurde zwar bereits
von BENDER (1989) beschrieben, es fehlten aber Angaben wie Tochterzellenzahl und

Proloculusdurchmesser.

Ovammina opaca Dahlgren 1962

Die Individuen aus den Wattsedimenten der Gezeitentiimpel von ,,Stiderhafen* entsprechen
dem Holotyp von DAHLGREN (1962), wéhrend die Geh&use aus der ,,Bottsand“-Lagune fast
immer langer und schmaler sind. Bei letzteren werden auBerdem die Sekundarporen der
Gamonten nur ausnahmsweise in Ringform angeordnet, sondern meistens in einer
unterschiedlich breiten Zone unterhalb der halsartigen Gehduseverlangerung verteilt.

Zahlungen von Sekundarporen an Individuen aus dem ,,Bottsand* ergaben (Abb. 82), dal3
ihre Anzahl von der Geh&usegroRe uber weite GroRenbereiche unabhéangig war und erst
besonders grofle Gehéduse eine hohere Anzahl von Sekundarporen besallen. Dieser
Zusammenhang galt, wenn auch in unterschiedlich starkem MaRe, sowohl fiir die Population
vom 17. Mai 1996 als auch fur jene vom 10. April 1997. In der Population vom Mai 1996
besalRen die Gehduse im Mittel 4,5 Sekunddrporen, im darauffolgenden Jahr im April aber
beinahe doppelt so viele (im Mittel 7,3 Sekundarporen). Die Untersuchungen ergaben ferner,
dal} die GehdusegroRe der Gamonten zum Zeitpunkt der Reproduktion in den beiden Jahren
deutlich verschieden war. In der Population vom 17. Mai 1996 betrug sie im Mittel 478 um,

waéhrend am 10. April 1997 die mittlere Reproduktionsgréfie nur bei 289 um lag.
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Abb. 82. Ovammina opaca. Anzahl von Sekundarporen in Abhangigkeit von der Gehausegrofie
bei 24 Individuen vom 17. April 1996 und 20 Individuen vom 10. April 1997 von der
Station S4 aus dem Untersuchungsgebiet ,Bottsand”.
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Im Inneren zweier Gamonten konnten im Labor am 1. April 1997 Gameten beobachtet
werden. Im ersten Gamonten standen die Gameten offenbar kurz vor dem Abschlu3 der
Gametogenese und besalRen noch keine Geil3eln. Im zweiten Fall hatten einige Gameten das
Muttergehduse bereits verlassen und bewegten sich mit ihren beiden Geil3eln fort. Begeilelte
und unbegeillelte Gameten waren meist unregelmaRig kugelig bis schwach oval, manchmal
auch birnenférmig und zwischen 1,5 um und 2,5 um groR. Die Geil3ellange lag zwischen 5

pm und 8 pm.

Ovammina sp.

Ebenso wie Ovammina opaca und Micatuba flexilis schrumpfen die Gehduse bei
Trocknung und werden dabei oft bis zur Unkenntlichkeit verformt. Auch bei dieser Art ist
eine sichere Identifikation daher nur in NalRproben mdglich.

Obwohl lebende Individuen, zu erkennen an dem durch die Geh&usewand weillich bis
gelblich durchscheinenden Protoplasten, Gber etwa zwei Wochen im Labor gehaltert wurden,
bildete keines von ihnen Pseudopodien. Wie bei Ovammina opaca war in der hinteren
Gehéausehalfte bei allen studierten Individuen ein einzelner Zellkern vorhanden. Das
Protoplasma enthielt haufig Detrituspartikel, in Ausnahmeféallen auch ganz vereinzelt
Diatomeenfrusteln. Aufgrund der oben genannten Geh&usemerkmale und der Besiedlung
géanzlich anderer Biotope als jene von Ovammina opaca, handelt es sich meiner Meinung nach

um eine eigene Art.

Polysaccammina ipohalina Scott 1976

Erstnachweis fur europdische Kustensalzwiesen aullerhalb der Mittelmeerregion.
Wahrscheinlich auch in anderen mitteleuropéischen Salzwiesen verbreitet.

Eine gewisse Ahnlichkeit mit Polysaccammina ipohalina haben auch sehr selten
vorkommende Geh&useanomalien von Jadammina macrescens und Balticammina
pseudomacrescens, bei denen bereits im Juvenilstadium der spiralige Bau aus unbekannten
Grunden aufgegeben wurde. Solche Gehduse sind aber meist etwas kleiner. AuRerdem
besitzen sie viel regelmaBigere Kammern und ihre Aperturen behalten stets die

artcharakteristischen Merkmale.
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Psammosphaera sp.

Bei Individuen, die auf festeren Substraten angeheftet sind, ist im Bereich der
Anheftungsflache das Gehéause stets offen, es wird gewissermafen eine ,,temporare Apertur*
angelegt (Tafel V, Fig. 16, Seite 151), dessen Umril} von der Form der Anheftungsflache
abhangt und frei im Wurzelwerk vorkommenden Gehdusen fehlt. An solchen Stellen hat das
Protoplasma direkten Kontakt mit der Unterlage. Diese in GrolRe und Form variable Apertur
ist gewohnlich nur zwischen 50 um und 100 pum groB, erreicht aber auch etwa zwei Drittel des
Gehéausedurchmessers (Tafel I, Fig. 11, Seite 143).

Die Analyse von Gehdusedurchmessern lebender Individuen an der Station P8 vom 17.
November 1997 ergab (Abb. 83) eine mittlere Grolle von 291 um. Die wenigen gefunden

leeren Gehduse lagen ebenfalls in diesem GroRenbereich.
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Abb. 83. Psammosphaera sp. GehausegréRenverteilung von lebenden Individuen aus dem
Untersuchungsgebiet ,Bottsand” an der Station P8 vom 17. November 1997.

Nach Ablésen von am Boden einer Kulturschale festgehefteten Individuen, schlossen diese,
nachdem sie nun frei im Sediment lagen, innerhalb eines Tages ihr urspringliches ,,Fenster*
im Gehduse. Auch der umgekehrte Vorgang, bei dem die Individuen ihr Geh&use nach
erneutem Anheften am Schalenboden an der Kontaktflaiche wieder Offneten, konnte oft
beobachtet werden.

Individuen, die in Kulturschalen gesetzt wurden, bildeten innerhalb einiger Minuten ein nur
schwach verzeigtes Reticulopodiennetz, welches aus ganz wenigen aber oft auffallend langen
und dinnen Pseudopodien bestand, die am Ende mitunter verzweigt waren. So entwickelte
z.B. ein Individuum von nur 380 um Durchmesser bis zu 5,7 mm lange Pseudopodien.

Das Protoplasma war meist orange bis orangebraun gefarbt. Es enthielt oft dunkelbraune
Detrituspartikel und stets kleine, langlich spindelférmig aber auch oval geformte Kristalle, die

im Mittel etwa 1,7 um x 4.5 pum, in wenigen Ausnahmen aber auch nur halb so lang waren. In
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jedem von 20 untersuchten Individuen befand sich ein kugeliger bis ovaler Zellkern, der
Kleinste von ihnen mal} 36 um, der groRte 57 pum.

In einer Kulturschale konnte am 26. August 1997 das plotzliche Auftreten von 14 sehr
kleinen Individuen in der Umgebung eines einzeln gehalterten 510 um grofRen Individuums
beobachtet werden (das Einzelindividuum stammte aus einer Probe vom 31. Juli 1997). Der
mittlere Durchmesser der Tochterzellen betrug 112 um (Min. 102 pum, Max. 122 um), die
vorausgegangene Reproduktion lag offenbar schon mehrere Tage zuriick. In der Gehdusewand
des Mutterindividuums waren porenartige Offnungen sichtbar, die sich vor allem in der
Umgebung der ,,Apertur hauften, aber auch auf dem tbrigen Geh&use vorhanden waren. Es
dirfte sich hierbei um sog. Sekundarporen handeln, die auch auf den Geh&usen mehrerer gut
erhaltener toter Individuen in Proben aus dem Freiland vorhanden waren. Solche
Sekundarporen wurden schon von anderen Autoren auch bei den ebenfalls monothalamen
Sandschalern Ovammina opaca und Cribrothalammina alba gefunden. Sie werden bei diesen
Arten erst im Zuge der Gametogenese gebildet (DAHLGREN 1962, GOLDSTEIN & BARKER
1990) und dienen dem Entlassen fertiger Gameten.

Es wirft sich nun die Frage auf, ob es sich bei den Tochterindividuen von Psammosphaera
sp. um Schizonten oder um Agamonten handelte. Im ersten Fall wéren die Tochterzellen aus
einer Vielteilung hervorgegangen und die im Muttergehduse (Schizont) vorhandenen
Sekundérporen dienten hier also nicht dem Entlassen von Gameten, sondern sehr kleiner
Tochterindividuen. Fir diese Mdoglichkeit spricht, dal3 die beobachteten Tochterindividuen
zum Zeitpunkt ihrer Entdeckung bereits zu grol3 waren, um aus viel kleineren Gameten
wéhrend der kurzen Halterungszeit hervorgegangen sein zu kénnen. Im zweiten Fall wéren die
Tochterzellen aus Zygoten und damit aus Gameten hervorgegangen. Ein Indiz fir diesen Fall
ist die Existenz von Sekundérporen, sofern diese die gleiche Funktion besaRen wie jene von
Ovammina opaca und Cribrothalammina alba. Die Entwicklung von Tochterindividuen aus
Gameten mufte aber sehr schnell verlaufen sein, was jedoch schwer vorstellbar ist. Bildung
und anschlielendes Wachstum von Agamonten wurde allerdings noch nie im Labor
beobachtet, vergleichende Daten zur Wachstumsrate fehlen daher. Die Tatsache, dal3 bei allen
untersuchten Individuen stets nur ein einziger grolierer Zellkern vorhanden war, unterstitzt
keine der beiden Hypothesen, da auch Schizonten einkernig sein kénnen.

Wie schon bei Arenoparrella mexicana, ist auch bei Psammosphaera sp. auffallig, dal’ der
Anteil toter Individuen an der Gesamtfauna bemerkenswert niedrig war (nur 16,4 %, P8 17.
November 1997, siehe Abb 26, Seite 39). Da im Gegensatz zu Arenoparrella mexicana bei

Psammosphaera sp. die Gehduse von lebenden und toten Individuen im gleichen
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Grolienbereich lagen, ist nicht das Reproduktionsverhalten fir den hohen Lebendanteil
verantwortlich, sondern die sehr geringe Erhaltungsfahigkeit der Gehduse. Bei einigen im
Labor gehalterten Individuen waren nur wenige Wochen nach deren Tod die Gehduse bereits
in unscheinbare Portionen zerfallen. Dies erklért, warum die Sedimentproben nur gelegentlich

gut erhaltenene Gehé&use toter Individuen enthielten.

Siphotrochammina lobata Saunders 1957

Scott & MeDIoLl (1980a) glaubten irrtimlich, dal es sich bei Gehdusen aus
Neuschottland um mikrosphérische Individuen von Trochammina inflata handelte. Die
zahlreich gefundenen mikrospharischen Trochammina inflata-Gehduse im
Untersuchungsgebiet ,,Heden* unterscheiden sich jedoch &uferlich nicht von den dbrigen
Trochammina inflata-Individuen mit viel grofierem Proloculus. Siphotrochammina lobata ist

also zurecht eine eigenstandige Art und in keiner Weise mit Trochammina inflata verknipft.

Tiphotrocha comprimata (Cushman & Brénnimann 1948)

Diese Art wurde nicht nur auf der Sedimentoberflache lebend, sondern an der Station P3
17. November 1997 auch auf halbzersetzten Bolboschoenus-Blattscheiden siedelnd gefunden
(Tafel VI, Fig. 7 und 8, Seite 153).

Triloculina oblonga (Montagu 1803)

Diese Art ist mdglicherweise von mehreren Autoren nicht immer einwandfrei von der sehr
ahnlichen Quinqueloculina oblonga und Quinqueloculina lata getrennt worden. Nach
LOEBLICH & TAPPAN (1987) unterscheiden sich die Gattungen Triloculina und
Quinqueloculina &uRerlich nur durch die Gehduseform und die Anzahl der maximal
sichtbaren Kammern auf einer der beiden Gehauseseiten (drei Kammern bei Triloculina und
meistens finf, seltener auch vier bei Quinqueloculina). Die Geh&useform und das Langen-
Breiten-Verhaltnis von Quinqueloculina oblonga und Triloculina oblonga sind aber identisch.

HOFKER (1977) fand an der niederlédndischen Kiiste bei Texel viele lebende Individuen in
den gleichen Salzwiesenzonen, in denen auch die ,,Halebull*-Populationen vorkommen, er

beschrieb seine Exemplare jedoch als Quinqueloculina lata. Es ist damit zu rechen, daR auch
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noch weitere in Europa vorkommende und als Q. lata- und Q. oblonga beschriebene
Populationen eigentlich Triloculina oblonga angehéren.

Von Triloculina oblonga konnten in zwei Féllen Tochterzellen beobachtet werden die aus
vorangegangenen Vielteilungen stammten: In einer bengalrotfixierten 1 cm3-Teilprobe eines 5
X 5 cm-Probenquadrats vom 3. Mai 1996 aus der Spartina-Zone des Untersuchungsgebiets
»,Halebull* fand sich eine vollkommen unbeschadigte Brutcyste. Sie bestand aus dem nur
leicht verfestigten, rein organischen Wattsediment und umbhdllte damit zu zwei Drittel ein 435
um langes mutterliches Gehéuse. In ihrem Inneren befanden sich insgesamt 101
Tochterindividuen im 2-Kammer-Stadium (Tafel Il, Fig. 1, Seite 145), die sich im Bereich der
Apertur des Mutterindividuums konzentrierten. Die Tochterzellen waren zwischen 40 um und
49 um groR (Mittelwert = 43,4 um), ihre Proloculi hatten einen mittleren Durchmesser von
29,8 um (Abb. 84).
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Abb. 84. Triloculina oblonga. ProloculusgréfRen von 101 Tochterindividuen einer Vielteilung in
einer bengalrotfixierten Probe (P2 vom 3. Mai 1996) aus dem Untersuchungsgebiet
~Halebull“.

Im zweiten Fall wurde am 18. August 1998 in einer im Thermokonstanzraum befindlichen
Kulturschale lebende Tochterindividuen entdeckt, die sich auf dem Schalenboden aber auch
lose in kleineren Detristusflocken auf einer Fldche von etwa 2 cm? lose verteilten. Die
Sedimentprobe stammte aus dem Untersuchungsgebiet ,,Store Sjgrup* und wurde dort am 16.
Juli 1998 aus einem in einer Puccinellia-Flache liegenden Gezeitentiimpel entnommen.

Die Mehrzahl der 52 Tochterzellen besall zum Zeitpunkt ihrer Entdeckung bereits eine
dritte und vierte Kammer, es gab aber auch noch Individuen im 2-Kammer-Stadium. Die
Daten aus dieser Vielteilung sind in Tabelle 10, Seite 123 zusammengefal3t. Die Proloculi der
Tochterzellen sind mit durchschnittlich 35,4 pum etwas groBer als die der ,Halebull*-
Vielteilung (Abb. 85, Seite 123), die Grofle des Mutterindividuums betrug 232 pum und war

damit nur etwa halb so groR wie jenes aus der bengalrotfixierten 1 cm3-Teilprobe. Der fir
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diese Art charakteristische und bei

adulten

Individuen gut sichtbare zweilappige

Mindungszahn fehlt dem 2-Kammer-Stadium, er wird erst mit dem Bau der dritten Kammer

angelegt (Tafel 11, Fig. 2 a und b, Seite 145).
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Abb. 85. Triloculina oblonga. Proloculusgréen von 52 Tochterindividuen einer am 18. August
1998 im Labor entdeckten Vielteilung. Das Mutterindividuum stammte aus dem
Untersuchungsgebiet ,Store Sjgrup” und wurde dort am 16. Juli 1998 entnommen.

Versuche, den Klon fiir weitere Beobachtungen am Leben zu erhalten, scheiterten aber

nach einer Woche mit dem plétzlichen Absterben der meisten Individuen.

Durch den erstmaligen Nachweis einer Vielteilung und der erst kirzlich beobachteten

Bildung zweigeillliger Gameten bei Triloculina oblonga (GoOLDSTEIN 1997) ist nun der

Nachweis fir einen Generationswechsel bei dieser Art erbracht. Unklar ist aber noch, ob es

sich bei den gefundenen Tochterindividuen um Gamonten oder um Schizonten handelt.

Tab. 10. Triloculina oblonga. Daten zur im Labor stattgefundenen Vielteilung vom 18.

August 1998.
2-Kammer-Stadium | 3-Kammer-Stadium | 4-Kammer-Stadium
Anzahl 10 22 18
MinimalgréR3e 44 pm 70 pm 99 um
Maximalgréi3e 57 um 98 um 130 pm
Mittelwert 55,7 um 85,4 um 114,7 pm
Standardabw. 7,4 um 7,3 um 8,9 um

Trochammina inflata (Montagu 1808)

Messungen der GehausegréRen von ,,Bottsand“-Populationen zeigten Ubereinstimmungen

zwischen lebenden und toten Individuen; die Durchmesser der Lebendpopulation (P9 17.

November 1997) verteilten sich berwiegend gleichmaRig auf die gesamte Bandbreite aller
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GroRenklassen (Abb. 86), mit Ausnahme einer leichten Anh&ufung junger, 100 um bis 120
pum grol3er Gehéuse. Der mittlere Gehdausedurchmesser betrug 302 pum.

Aus der Puccinellia-Zone der Salzwiese ,,Heden“ wurden am 22. Oktober 1997 mehrere
lebende Individuen isoliert, von denen eines am 20. November 1997 bei Raumtemperatur im
Labor in Gameten zerfiel, ein Vorgang der bei Trochammina inflata damit erstmalig
beobachtet wurde. Die vollstandig ausdifferenzierten und ungewoéhnlich grof3en, etwa
zitronenformigen Gameten (minimal 3,5 um x 5,5 pum und maximal 4,5 um x 7 pum, Tafel II,
Fig. 3, Seite 145) fullten alle Kammern des 465 pm grofRen mutterlichen Geh&uses
(Proloculusdurchmesser 42 um) aus. Es wurden keine Gameten auflerhalb der Mutter
beobachtet. Das Gametenplasma enthielt meist zwei, selten auch drei groRere lichtbrechende
Korperchen (0,5 pum bis 1 um), die jeweils an einem der Zellpole angeordnet waren. Die
beiden Geilleln waren durchschnittlich etwa 10 um lang. Unter den Gameten waren auch
einige junge viergeiBlige Zygoten vorhanden, die sich von den zweigeil3eligen Gameten sonst
nicht unterschieden (Tafel I, Fig. 3, rechtes Individuum, Seite 145). Ein feinstes Netzwerk
reticulopodialer Plasmastrange durchsetzte vollstdndig die Gametenmasse, offenbar Reste

mitterlichen Protoplasmas, welches fur Transport und Verteilung der Gameten verantwortlich

sein konnte.
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Abb. 86. Trochammina inflata. Gehausegrof3enverteilung von lebenden Individuen aus dem
Untersuchungsgebiet ,Bottsand“ an der Station P9 vom 17. November 1997.

Auch in einem weiteren Fall konnten in einem Gamontengehduse (560 pm,
Proloculusdurchmesser 31 um) zahlreiche Gameten beobachtet werden. Der Gamont stammte
aus einer endgrabennahen Festuca-Flache des ,,Bottsand“ (nahe der Station P1 vom 6. Juni
1998), die Gametenbildung fand im Labor am 13. Juni 1997, 18 Tage nach der
Probenentnahme statt. Die Bildung der Gameten befand sich hier aber offenbar in einem
friheren Stadium. Die Mehrzahl der etwa 3,5 um x 5 um groRen Gameten waren unbegeilelt,

ein feines die Gametenmasse durchsetztendes Pseudopodiennetz war hier nicht vorhanden.
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Abweichend war auch die ribenformige Gestalt der Gameten (Tafel Il, Fig. 4, Seite 145) und
die gemeinsame Lage der beiden lichtbrechenden Einschliisse am breiteren Zellvorderende
sowie die mit 15 um bis 20 um etwa doppelt so langen GeifReln.

In der Puccinellia-Zone des Untersuchungsgebiets ,,Heden* wurden erstmals neben
megalospharischen auch viele mikrospharische Individuen gefunden, die sich aufller im
Proloculusdurchmesser und in der Gesamtkammerzahl &uRerlich nicht von den
megalospharischen Individuen unterscheiden lassen. Mikrosphdrische Individuen der
GroRenklasse 350 pum bis 375 um (Abb. 87) besitzen dabei mit im Mittel 20 Kammern flnf
Kammern mehr als megalospharische Gehduse des gleichen GroRenbereichs mit

durchschnittlich 15 Kammern.
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Abb. 87. Trochammina inflata. Anzahl der Kammern in Abhangigkeit vom Durchmesser des
Proloculus. Die fur die Zahlungen und Messungen zur Verfigung stehenden 25
Individuen wurden im Untersuchungsgebiet ,Heden" am 8. Oktober 1998 entnommen
und lagen im GroRRenbereich zwischen 350 pum und 375 pum.

Trochamminita irregularis Cushman & Brénnimann 1948

Mit diesem Erstnachweis an europdischen Kdisten ist ein weiteres, in gemaligter
Klimazone gelegenes Vorkommen bekannt. Vermutlich ist auch diese Art in Salzwiesen
Mitteleuropas haufiger als bislang angenommen. lhre Identifikation ist besonders bei jungen
Individuen schwierig, da die typisch irreguldre Anordnung der Kammern noch fehlt (Tafel VI,
Fig. 12, Seite 153). Solche Gehduse konnen leicht mit Haplophragmoides manilaensis
verwechselt werden, ihnen fehlt aber stets die nierenférmige interiomarginale Apertur und die
Kammerwénde sind etwas dinner und wirken daher zarter. Im Untersuchungsgebiet
»,Halebll* wurden auch groRere Gehduse gefunden, deren Kammern nicht irregulér
angeordnet waren. Solche Gehduse wurden bislang der Art Trochamminita salsa

zugeschrieben; es mehren sich aber die Hinweise, dall die Variabilitdt von Trochamminita
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irregularis auch solche Formen mit einschlielt und daher beide Arten synonym sind
(HAYWARD & HoLLIS 1994).

4,11 Systematik, Morphologie und Vorkommen der Arten

Die folgenden Angaben zum geographischen Vorkommen wurden MURRAY (1991)
entnommen und in Kiirze wiedergegeben. Autoren werden nur genannt, wenn entsprechende
Arbeiten zur Foraminiferenverbereitung nach 1990 erschienen, bei MURRAY (1991) fehlten
oder es sich um wichtige Verbreitungsangaben fiir européische Kusten handelt. Die
systematische GrofReinteilung der alphabetisch geordneten Arten wurde unter Verwendung der
Arbeiten von LOEBLICH & TAPPAN (1988, 1992) den morphologischen Beschreibungen

jeweils vorangestellt.

Ammotium salsum (Cushman & Brénnimann 1948)

Ordnung: Lituolida Lankester, 1885
Uberfamilie:  Lituolacea Haeckel, 1894

Familie: Lituolidae de Blainville, 1827
Unterfamilie:  Ammomarginulininae Podobina, 1978
Gattung: Ammotium Loeblich & Tappan, 1953

Morphologie: Gehduse frei (nicht an Substrate geheftet) und seitlich komprimiert. Alterer
Gehauseteil in wenigen Umgéngen planspiral und evolut, jungerer uniserial und an Breite oft
zunehmend. Die Kammergrenzen sind in der Regel nicht oder nur andeutungsweise sichtbar.
Sie verlaufen schrdg Uber den uniserialen Gehduseabschnitt, die Kammern sind daher
rickwarts zum spiraligen Gehduseteil hin gerichtet. Gehdusewand dick und dicht mit oft sehr
groben Mineralpartikeln agglutiniert (durch Glimmer dunkel punktiert, Tafel 1V, Fig. 1 und 2,
Seite 149). Apertur einfach und rundlich, auf dem schmaler werdenden Ende der jungsten
Kammer gelegen. Grofites lebend gefundenes Individuum 730 pum.

Vorkommen: Weit verbreitete Flachwasserart in Brackwasserlebensrdumen, wie schmalen
Buchten, Astuaren, Watten, Lagunen und, seltener, auch meernahen Salzwiesenabschnitten.
Hauptsachlich an der Ostkuste Nordamerikas von New Brunswick bis in den Golf von Texas
nachgewiesen, z. B. Neuschottland, Chezzetcook Inlet; Massachusetts, Great Marshes (DE
Ruk 1995, DE RuUK & TROELSTRA 1997); Georgia, St. Catherines Island (GOLDSTEIN,
WATKINS, KUHN 1995; GOLDSTEIN & WATKINS, 1998); Texas, San Antonio Area.
Nordlichster Nachweis an der Westkiiste Nordamerikas im Frasier River-Delta (JONASSON &

PATTERSON 1992) und bei Nanaimo (OzARKO, PATTERSON & WILLIAMS 1997), beides British
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Columbia.; Mexico, Laguna de Tamiahua; Puerto Rico, Mayagliez Bay. Sudlichster Nachweis
an der sudamerikanischen Atlantikkiiste bei Guaratuba (ScoTT, SCHNACK, FERRERO,
ESPINOSA & BARBOSA 1990) und in der Lagoa de Tramandai, beides Brasilien; Australien,
Gippsland; An der Atlantikkiste Afrikas im Senegal (Casamance Estuary) und von
Mauretanien (Cape Timiris) bis an die Elfenbeinkiiste zur Ebrie Lagoon (DEBENAY 1990);
Sudafrika, St Lucia; Europa: Italien, Golfo di Panzano (HOHENEGGER, PILLER & BAAL 1989);
Deutschland, Schleimiindung (ROTTGART 1952) und ,,Bottsand*“-Lagune (LUTZE 1968a). Erst
kirzlich auch in verschiedenen Lokalitaten an der norwegischen, schwedischen und danischen
Kiste gefunden (ALVE & MURRAY 1999).

Arenoparrella mexicana (Kornfeld 1931)

Ordnung: Trochamminida Saidova, 1981
Uberfamilie:  Trochamminacea Delage & Herouard, 1877
Familie: Trochamminidae Schwager, 1877
Unterfamilie:  Arenoparrellinae Saidova, 1981

Gattung: Arenoparrella Andersen, 1951

Morphologie: Geh&use mehrkammerig, frei und flach trochospiral. Die jingste Kammer ist
auf der Spiralseite oft weildlich geféarbt, wahrend das Ubrige Gehduse gewohnlich kréftig rost-
bis rotlichbraun oder kastanienbraun ist (Tafel 1V, Fig. 3 und 4, Seite 149). Der Nabel ist
meist geschlossen und selten offen, dann aber nur sehr eng und unscheinbar. Die Suturen
verlaufen auf der Spiralseite meist gerade, auf der Umbilikalseite sind sie jedoch schwach zur
néchstjungeren Kammer hin gebogen. Apertur in Form eines meist leicht kommaférmig
gebogenen, breiteren interiomarginalen Schlitzes an der Basis der jiingsten Kammer. Dieser
verlauft zunachst entlang der Aquatorialebene des Gehauses und biegt dann, dabei
gelegentlich schmaler werdend, zur Umbilikalseite hin um (Tafel I, Fig. 2 a, e und f, Seite
143). Es kommen aber auch anders gebogene Miindungséffnungen vor (Tafel I, Fig. 2 b, ¢ und
g, Seite 143). Zusétzlich zur interiomarginalen Apertur kommen meist zwei, gelegentlich bis
vier sekundare, rundlich bis nierenférmige areale Miundungséffnungen hinzu. Diese
zusétzlichen Aperturen sind meist in einer gebogenen Reihe, selten in einer geraden Linie
angeordnet (Tafel I, Fig. 2 d bis g, Seite 143). GroRtes lebend gefundenes Individuum 474
jm.

Vorkommen: Euryhaline Art, beschrankt auf Kistensalzwiesen und vor allem Mangroven und
nur selten in offenen Wattflachen. VVor allem an der nordamerikanischen Kiste und im Golf
von Mexico héufiger: z.B. New Brunswick, Prince Edward Island; Massachusetts, Great

Marshes (DE RIK & TROELSTRA 1997); New York, Long Island (STEINECK & BERGSTEIN
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1979); South Carolina, Winyah Bay; Georgia, St. Catherines Island (GOLDSTEIN & WATKINS
1998); Alabama, Mississippi Sound; Texas, Galveston Bay; Kalifornien, Mission Bay. An der
Ost- und Nordwestkuste Stidamerikas: Kolumbien, Cartagena (BOLTOVSKOY & HINCAPIE DE
MARTINEZ 1983); Ecuador, Guayaquil; Brasilien, Guaratuba und Acupe (SCOTT, SCHNACK,
FERRERO, ESPINOSA & BARBOSA 1990). Norwestafrika: vom Senegal bis zur Elfenbeinkiste
(DEBENAY 1990); Suidostafrika: St. Lucia. Einziges Vorkommen im Westpazifik am Labuk
estuary, Borneo. In Europa bisher lediglich zwei Nachweise, zum einen an der
sudfranzdsischen Atlantikkiiste im Bassin d Arcachon (LE CAmPION 1970) und in einem
Gezeitentimpel am Golf von Trieste (HOHENEGGER, PILLER & BAAL 1989). In diesen beiden
Untersuchungsgebieten siedelte die Art nur in einer sehr geringen Dichte von maximal sechs
Ind. / 10 cm3, bzw unter einem Ind. / 10 cm3.

Im Untersuchungsgebiet ,,Bottsand* ist Arenoparrella mexicana auf nur wenigen Metern in
der Hohlkehle des nordlichen Endgrabenabschnitt h&ufig (punktuell dort in sehr hoher
Individuendichte nachgewiesen, > 5200 Ind./10 cm3, Abb. 27, Seite 39). Seltener siedelte sie
in den direkt angrenzenden Festuca rubra-Flachen. Der Nachweis im Untersuchungsgebiet

,Bottsand“ ist der erste fur mittel- und nordeuropdische Kusten.

Balticammina pseudomacrescens Bronnimann, Lutze & Whittaker 1989

Ordnung: Trochamminida Saidova, 1981

Uberfamilie:  Trochamminacea Schwager, 1877

Familie: Trochamminidae Schwager, 1877

Unterfamilie:  Trochammininae Schwager, 1877

Gattung: Balticammina Bronnimann, Lutze & Whittaker, 1989

Morphologie: Gehduse frei, mehrkammerig und sehr flach trochospiral (Tafel IV, Fig. 7 und
8, Seite 149). Ein Nabel ist stets vorhanden, er ist auffallend breit und tief. Kammerseiten auf
der Spiralseite flach, umbilikalseitig aber gewolbt. Kammern nur wenig hoher als breit. Die
am Gehduserand deutlich eingesenkten Suturen verlaufen gerade. Die sehr schmale und lange,
schlitzformige Apertur zieht von der Spiralseite bis weit auf die Umbilikalseite. Sekundére
Aperturen in Poren form sind auf der Umbilikalseite oft vorhanden, sie minden in den
Nabelraum, und liegen zwischen charakteristischen, dachartig hervorspringenden Fligeln
(Tafel 1V, Fig. 9, Seite 149). Diese Flugel sind zur Windungsachse des Geh&use gerichtete
Verlangerungen einer flachen wulstartigen Lippe, die die schmale interiomarginale Apertur
umgibt. GroRtes lebend gefundenes Individuum 729 pum.

Vorkommen: Zusammen mit Jadammina macrescens und Trochammina inflata héufig

vorkommender Sandschaler landnaher Salzwiesenabschnitte, berwiegend in gemaRigten
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Klimazonen der Erde. Nachweise vor allem von der Atlantik- und selten von der Pazifikkiste
Nordamerikas (DE RIUK & TROELSTRA 1997, WILLIAMS 1999), aber auch an der Ostkiiste
Stidamerikas von Sidbrasilien bis Feuerland (ScoTT, SCHNACK, FERRERO, ESPINOSA &
BARBOSA 1990, als Trochammina macrescens forma macrescens). An européischen Kdsten
neben dem Vorkommen in der ,,Bottsand“-Lagune kdirzlich auch stdlich des Oslofjords
nachgewiesen (ALVE & MURRAY 1999).

Balticammina pseudomacrescens wurde im Verlauf vorliegender Arbeit auch in den
Untersuchungsgebieten ,,Heden* (Oktober 1997) und ,Halebill* (im letzteren im
landnédchsten Bereich der Festuca-Zone) und damit erstmalig an der schwedischen Kiiste und
im Gebiet der Deutschen Bucht nachgewiesen. Im ,,Bottsand“ wurden nur wenige lebende
Individuen am Endgrabenufer gefunden, hohere Siedlungsdichten konnten lediglich in einer
kleinen Plantago maritima-Flache am Sidostrand der Lagune (53 Ind./10 cm3, P11 17.

November 1997) ermittelt werden.

Cornuspira involvens (Reuss 1850)

Ordnung: Miliolida Lankester, 1885
Uberfamilie:  Cornuspiracea Schulze, 1854
Familie: Cornuspiridae Schulze, 1854
Unterfamilie:  Cornuspirinae Schulze, 1854
Gattung: Cornuspira Schulze, 1854

Morphologie: Geh&use frei, planspiral und evolut, insgesamt flach scheibenférmig. Das
Gehéuse dieser relativ kleinen Art besteht aus nur zwei Kammern. Dem kugeligen Proloculus
folgt eine rohrenformige, planspiral gewundene und ungeteilte zweite Kammer, die
gelegentlich mit mehr oder weniger deutlichen Wachstumslinien versehenen ist. Groftes
lebend gefundenes Individuum 173 pm.

Vorkommen: Auf allen Sedimenttypen fast weltweit verbreitete Flachwasserart, meist in
geringeren Siedlungsdichten und vorwiegend auf Wattflachen und Lagunen siedelnd. Neben
zahlreichen Funden an mehreren europdischen Kusten auch an der Atlantik- und Pazifikkiste
Nordamerikas, sowie vereinzelt bei Neuseeland und Nordwestafrika (Senegal bis
Elfenbeinkiiste) nachgewiesen. Europa: Frankreich, Arcachon; Belgien, gesamte Kiiste, dort
aber nur in geringer Siedlungsdichte; in mehreren englischen Kustengebieten, z.B. Dovey
estuary, Hamble estuary (ALVE & MURRAY 1994) und in der Llandanwg-Lagune in Nord-
Wales, dort sogar bis zu 30 % der Gesamtfauna ausmachend; in Wattgebieten der

hollandischen Kiste, aber nur leere Gehause; in der westlichen Ostsee wurde zwischen dem
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Gabelsflach und Langeland bisher nur ein totes Individuum auf einer Rotalge gefunden
(RHUMBLER 1936).

In der Salicornia/Spartina-Zone im Untersuchungsgebiet ,,Halebill” wurden nur wenige
lebende und kleine Exemplare gefunden. Im ,,Bottsand“ wurde diese Art bislang nur in einer
Probe (P9 17. November 1997) nachgewiesen, die aus einer unmittelbar an das Endgrabenufer
angrenzende Festuca-Flache stammte. Die Siedlungsdichte war dort jedoch relativ hoch (etwa
70 Ind./ 10 cm?, siehe auch Abb. 25, Seite 39). Mit dem Fund dieser Art im ,,Bottsand* gelang

auch der erste Nachweis einer Lebendpopulation im Ostseeraum.

Elphidium williamsoni Haynes 1973

Ordnung: Rotaliida Lankester, 1885
Uberfamilie: Rotaliacea Ehrenberg, 1839

Familie: Elphidiidae Galloway, 1933
Unterfamilie: Elphidiinae Galloway, 1933
Gattung: Elphidium de Montfort, 1808

Morphologie: Gehéuse frei, mehrkammerig planspiral und involut (Tafel 1ll, Abb. 1 und 2,
Seite 147). Die kalkschalige Wand ist mit feinen Poren durchsetzt. Auf den Lateralseiten sind
zahlreiche und deutliche Septalbriicken vorhanden, in den Suturen verlauft ein Kanalsystem.
Multiple areale Apertur in Form einer Reihe kleiner kreisrunder Offnungen, die in der Nahe
der Basis der Endkammer liegen. Durch den Besitz endosymbiontischer
Diatomeenchloroplasten (Lorez 1979, KNIGHT & MANTOURA 1985) sind lebende Individuen
meist dunkeloliv, gelegentlich auch braunlich gefarbt. Grofites im Freiland gefundenes
Individuum 595 um, im Labor ein 704 um groR3es Individuum.

Vorkommen: Verbreitete Brackwasserart Uberwiegend gemaRigter Breiten, aufgrund ihres
Lichtbedarfs beschrankt auf flache Bereiche von Kistenbiotopen wie Wattflachen, Lagunen,
Astuaren und oft auch in meernahen Salzwiesenabschnitten. Fehlt an den Kisten des
indischen und pazifischen Ozeans (Ausnahme: Sidspitze Australiens, Gippsland). Im Gebiet
des Atlantischen Ozeans an der ndrdlichen Ostkiiste Nordamerikas, z. B. Neuschottland,
Chezzetcook inlet; New York, Long Island (STEINECK & BERGSTEIN 1979). Auch an allen
Kisten Neuseelands (HAYWARD & HoLLIs 1994). Neben einem weitrdumigen VVorkommen
mit geringer Siedlungsdichte an der nordwestafrikanischen Kiste vom Senegal bis zur
Elfenbeinkiiste (DEBENAY 1990) und einigen Fundorten an der argentinischen Kiiste (z. B.
Puerto Deseado), sind zahlreiche Nachweise vor allem aus europdischen Kistengebieten
bekannt: England, z. B. Dovey Estuary (HAYNES & DoBsON 1969), Hamble Estuary (ALVE &

MURRAY 1994). Niederlande: z. B. Westerschede und Texel. Frankreich: z.B. Bassin
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d"Arcachon und Gironde. In der jiingsten Studie von ALVE & MURRAY (1999) wurde gezeigt,
da Elphidium williamsoni auch im Uferbereich der Skagerrak-, Kattegat-, und
Limfjordkiisten tberall hiufig ist. Im Gebiet der Deutschen Bucht: Dollart-Ems-Astuar
(REINOHL-KOMPA 1985), Langeoog (HAAKE 1962), Jadebusen (RICHTER 1964a) und Elbe-
Astuar (WANG 1983).

Im ,,Bottsand”“ mit hohen Siedlungsdichten nur in der eigentlichen Lagune und dort
besonders im flachen Wasser oberhalb 20 cm Wassertiefe. In sehr geringer Dichte kam
Elphidium williamsoni auch im Eingangsbereich und im mittleren Abschitt des Endgrabens
vor. In der Salzwiese ,Halebull“ gab es in der Salicornia/Spartina-Zone eine Kleinere
Population, in hohen Individuenzahlen konnte Elphidium williamsoni kurzfristig auch in der

Puccinellia-Zone nachgewiesen werden (siehe Seite 31 und 32).

Haplophragmoides manilaensis Andersen 1953

Ordnung: Lituolida Lankester, 1885
Uberfamilie:  Lituolacea de Blainville, 1827
Familie: Haplophragmoididae Maync, 1952
Gattung: Haplophragmoides Cushman, 1910

Morphologie: Gehduse mehrkammerig planspiral und involut, der Nabel ist klein und
unscheinbar. Im jingsten Umgang des ,,Bottsand“-Materials sind meist flnf bis sechs
Kammern sichtbar, die Suturen verlaufen gerade und sind am Gehd&userand tief eingesenkt
(Tafel IV, Fig. 10 und 11, Seite 149). Die interiomarginale Apertur liegt in der
Aquatorialebende und hat die Form eines kurzen aber meist breiten, nierenformigen Schlitzes.
GroRtes lebend gefundenes Exemplar 467 um.

Vorkommen: In oberen, landnahen Salzwiesenabschnitten vor allem an der Atlantikkiste
Nordamerikas (z.B. DE RIK & TROELSTRA 1997), seltener an der Pazifikkiiste Nordamerikas
(z.B. JONASSON & PATTERSON 1992). Weitere Fundortangaben siehe unter Haplophragmoides
wilberti.

Im Untersuchungsgebiet ,,Halebill“ wurde dieser Sandschaler nicht nachgewiesen. Im
»Bottsand® ist er haufig, in héheren Zahlen aber nur in den Festuca-Flachen die unmittelbar
an das Endgrabenufer angrenzen sowie im Sediment der Brandungshohlkehle. In ,Store
Sjgrup” gab es ihn in Plantago maritima-Flachen und im Untersuchungsgebiet ,,Heden* in der

Puccinellia- und Festuca-Zone.
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Haplophragmoides wilberti Andersen 1953

Ordnung: Lituolida Lankester, 1885
Uberfamilie:  Lituolacea de Blainville, 1827
Familie: Haplophragmoididae Maync, 1952
Gattung: Haplophragmoides Cushman,1910

Morphologie: Relativ flaches, planspirales und meist involutes mehrkammeriges Gehaduse. Bei
groBeren Individuen kann der letzte Umgang aber auch schwach evolut sein. Die
Gehausewand ist dunner als bei Haplophragmoides manilaensis, berwiegend dunkelbraun
und aufgrund feinerer Mineralpartikel von glatterer, aber nur schwach glanzender Oberflache.
Ein Nabel ist vorhanden, er ist aber oft klein und undeutlich. Suturen gelegentlich gebogen,
im d&lteren Geh&useabschnitt eher schwach, sonst stérker, zuweilen auch S-férmig
geschwungen. Der Gehduserand ist im Bereich der Septen nicht oder sehr schwach
eingebuchtet, nur in Ausnahmeféllen bei gréfReren Gehdusen deutlich eingesenkt (Tafel IV,
Fig. 12 und 13, Seite 149). Im jingsten Umgang sind 8 bis 10 Kammern vorhanden. Die
interiomarginale Apertur in Form eines breiteren, manchmal fast nierenférmigen Schlitzes,
liegt in der Aquatorialebene, ihr Oberrand ist mit einer deutlichen Lippe begrenzt. Die oft
dunkle Stirnflache der jungsten Kammer ist meist auffallend flach und nur selten leicht
konvex vorgewolbt, ihre meist helleren Seitenrédnder sind wulstartig erhoben. GroRtes lebend
gefundenes Individuum 544 pm.

Vorkommen: Gelegentlich zusammen mit Haplophragmoides manilaensis in landnahen
Salzwiesenabschnitten vor allem an der Atlantikkiiste Nordamerikas, seltener an der
Pazifikkuste Nordamerikas (z.B. WiLLIAMS 1999) aber auch an der Atlantikkiiste Stidamerikas
vorkommend (Stdbrasilien, SCOTT, SCHNACK, FERRERO ESPINOSA & BARBOSA 1990). Neben
ihrem Erstnachweis in Mangrove-Stimpfen Trinidads (ToDD & BRONNIMANN 1957) und
einem Vorkommen an der nordwestafrikanische Kiste vom Senegal bis zur Elfenbeinkiste
(DEBENAY 1990) auch an mehreren Stellen der Kiiste Neuseelands nachgewiesen (HAYWARD
& HoLLis 1994). Europa: Atlantikkiste Stdfrankreichs (Pujos 1984), Niederlande (HOFKER
1977) und an norwegischen, schwedischen und danischen Kisten des Skagerrak und Kattegat
(ALVE & MURRAY 1999).

Aufgrund von Schwierigkeiten bei der Abtrennung gegeniber der ebenfalls h&ufigen
Haplophragmoides manilaensis bleibt es gelegentlich unsicher, um welche der beiden Arten
sich in den Literaturbeispielen tatsachlich handelt.

Haplophragmoides wilberti wurde nur im Untersuchungsgebiet ,,Bottsand“ nachgewiesen
(beschrankt auf das Endgrabenufer). Nur selten wurden lebende Individuen gefunden und

auch die Zahlen leerer Gehduse waren gering (< 5 Ind./10 cm3).
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Jadammina macrescens (Brady 1870)

Ordnung: Trochamminida Saidova, 1981
Uberfamilie:  Trochamminacea Schwager, 1877
Familie: Trochamminidae Schwager, 1877
Unterfamilie: Jadammininae Saidova, 1981

Gattung: Jadammina Bartenstein & Brand, 1938

Morphologie: Gehduse frei, mehrkammerig, sehr flach und niedrig trochospiral. Der Nabel auf
der Umbilikalseite ist klein und unscheinbar (Tafel V, Fig. 1 und 2, Seite 151). Die jlingeren
Kammern sind auf der Umbilikalseite meist deutlich breiter als hoch. Suturen sind im
Gegensatz zu Balticammina pseudomacrescens nur schwach eingesenkt, sie verlaufen meist
gerade, manchmal aber auch leicht gebogen. Die Gehausewand ist mit feinen Quarzpartikeln
agglutiniert. Neben der priméaren Apertur, die als ein kurzer, nierenformiger interiomarginaler
Schlitz in der Aquatorebene liegt, existieren auch zusatzliche areale Aperturen. Sie kommen
in Ein- oder Mehrzahl vor und durchbrechen in Form rundlicher Offnungen die ebene
Endkammerstirnflache. Jede dieser porenartigen Sekundaréffnungen ist mit einer
hervorspringenden Lippe umgeben. Grofites lebend gefundenes Individuum 594 pum.
Vorkommen: Extrem euryhaline und hdufige Art, oft zusammen mit Trochammina inflata,
Miliammina fusca und Balticammina pseudomacrescens in landnahen Abschnitten von
Salzwiesen, aber auch auf Wattflachen. Meist in gemaRigten Klimazonen der Erde, vor allem
an der Atlantik- und Pazifikkiiste Nordamerikas und Europas. An den Kusten des
nordamerikanischen Kontinents sidlich nur bis zum Mississippi. Aus tropischen und
subtropischen Regionen sind wenige Nachweise meist kleinerer Populationen bekannt.
Stdamerika: Ostkiste von Sudbrasilien bis Sldargentinien (SCOTT, SCHNACK, FERRERO,
ESPINOSA & BARBOSA 1990); Neuseeland (HAYWARD & HoLLIs 1994); Nordwestafrika, vom
Senegal bis zur Elfenbeinkiste (DeEBeNAY 1990); Taiwan. In vielen Salzwiesen
mitteleuropaischer Kusten, aber auch des Mittelmeeres, dort aber nicht Gberall haufig.

Im  Untersuchungsgebiet ,Halebdll* kam Jadammina macrescens in  der
Suaeda/Puccinellia-Zone, vor allem aber in der Festuca-Zone vor. Im ,,Bottsand“ wurden fast
nur leere Gehéduse gefunden, die sich auf die Brandungshohlkehle des Endgrabenufers und die
direkt angrenzende Festuca-Flache beschrankten. Auch im Untersuchungsgebiet ,,Heden* war

Jadammina macrescens in den landnahen Salzwiesenabschnitten tberall hdufig.
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Labrospira jeffreysii  (Williamson 1858)

Ordnung: Lituolida Lankester, 1885
Uberfamilie:  Lituolacea de Blainville, 1827
Familie: Haplophragmoididae Maync, 1952
Gattung: Labrospira Cushmann, 1910

Morphologie: Gehéduse frei, mehrkammerig, planspiral und in den jungeren Umgéngen
unvollstandig involut. Gehdausewand dick, schwach gldnzend und meistens sandfarben (Tafel
V, Fig. 3, Seite 151). Suturen besonders zwischen den jingeren Kammern vom Nabel zur
Peripherie oft S-formig gebogen. Groliere Gehduse besitzen im letzten Umgang 10 bis 11
Kammern. Die interioareale Apertur liegt als sehr schmaler und schwach gebogener Schlitz
wenig oberhalb der Basis der Stirnflache, ihr oberer Rand ist mit einer dinnen Lippe
versehen, die am Unterrand oft nur sehr undeutlich ist. GroRtes lebend gefundenes Individuum
627 pm.
Vorkommen: Weltweit verbreitet in Schelfgebieten in Tiefen zwischen einem und 100
Metern, aber nur selten haufig. In mehreren Gebieten der Antarktisregion nachgewiesen. In
Europa im Mittelmeer (Golf von Triest, 14,5 m, HOHENEGGER, PILLER & BAAL 1993), in der
Irischen See, im Englischen Kanal (48 m bis 95m Tiefe), im Atlantik vor Portugal, im
Skagerrak und Gullmarfjord und in der westlichen Ostsee im Arkonabecken, sowie
nordwestlich vor Bornholm und in der stdlichen Ostsee (BRODNIEWICZ 1965).

Im ,,Bottsand* wurden nur wenige lebende Individuen gefunden (< 3 Ind. / 10 cm?3), deren
Vorkommen sich ausschlieBlich auf die meist duchnédften Bolboschoenus-Flachen des
ndrdlichen Endgrabenzuflusses beschrankte (P3 17. November 1997). Labrospira jeffreysii

wurde hiermit erstmalig in Kistensalzwiesen nachgewiesen.

Micatuba flexilis (HOglund 1947)

Ordnung: Allogromiida Hartog in Harmer & Shipley, 1906
Familie: Allogromiidae Rhumbler, 1904

Unterfamilie:  Argillotubinae Avnimelech, 1952

Gattung: Micatuba Avnimelech, 1952

Morphologie: Gehé&use einkammerig und frei, in Form einer dinnen und langgestreckten,
meist schwach gebogenen Rohre, die zum jiingeren Teil hin an Breite nur schwach zunimmt
(Tafel V, Fig. 5, Seite 151). Am breiteren Geh&usende liegt eine einzelne runde Apertur. Die
Gehéauseoberflache ist mit sehr flachen Glimmerplattchen dicht agglutiniert, welche schuppen-
oder schindelartig Ubereinander liegen und mit ihrem proximalen Ende in die weiche

organische Gehdusewand eintauchen und so mehrere Ubereinandergeschichtete Lagen bilden
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(Tafel V, Fig. 6, Seite 151). Im Wasser befindliche Gehduse gldnzen im Auflicht
silbermetallisch, getrocknete Exemplare hingegen sind ohne diesen Glanz und meist weif3
gefarbt. Groltes lebend gefundenes Individuum 1767 pm, grofBtes totes Individuum 1651 pm.
Vorkommen: Bisher nur zwei Vorkommen bekannt: Im Weichboden des stidschwedischen
Gullmarfjords aus 7 bis 109 Metern Tiefe (HOGLUND 1947, als Bathysiphon flexilis) und aus
dem Kistengrundwasser mehrerer Uferabschnitte der bulgarischen Schwarzmeerkdiste,
zwischen 1 und 12 Metern (VALKANOVA 1964, als Rhabdogromia flexilis).

Im Rahmen vorliegender Arbeit wurde Micatuba flexilis in allen Untersuchungsgebieten
gefunden, sein Vorkommen blieb fast ausschlieBlich auf die landn&chsten Festuca-
Abschnitten beschrénkt. Nur im ,,Bottsand* besiedelte Micatuba flexilis das Sediment des mit
Bolboschoenus maritimus bewachsenen Abflul’grabens der den ,,groen Tumpel* entwéssert,
hier wurden zugleich die groRten Gehduse gefunden. Die héchste Siedlungsdichte wurde in

einer Festuca-Flache am Endgrabenende ermittelt (P9 17. November 1997).

Miliammina fusca (Brady 1870)

Ordnung: Lituolida Lankester, 1885

Uberfamilie:  Rzehakinacea Cushmann, 1933

Familie: Rzehakinidae Cushmann, 1933

Gattung: Miliammina Heron-Allen & Earland, 1930

Morphologie: Gehduse frei, mehrkammerig langlich oval (weizenkorndhnlich) mit miliolid
quinqueloculinem Bau (Tafel V, Fig. 7 und 8, Seite 151). Gehdusewand relativ dick, rauh und
mit Quarzpartikeln unterschiedlicher GroRe agglutiniert. Die Apertur ist rund bis
halbmondférmig, in sie hinein ragt ein Mundungzahnchen, was aber auch fehlen kann.
GroRtes lebend gefundenes Geh&use 768 um.

Vorkommen: Nahezu weltweit vorkommende, extrem euryhaline Art besonders in flachen
Kiistengewassern wie Brackwasserlagunen, Salzwiesen, Wattgebieten und Astuaren, aber
auch in Tiefen um etwa 100 m. Nicht auf bestimmte Klimazonen der Erde beschrankt.
Besonders h&ufig an allen Kontinental- und Inselkiisten des Atlantischen Ozeans. Im
Pazifischen Ozean an einzelnen Stellen der Kiste von China und Japan und Russland
gefunden, sowie an der Sudostklste Australiens. Auch an allen Kisten Neuseelands
(HAYWARD & HoLLIs 1994). Im Indischen Ozean bisher nur an den Kisten Indiens
nachgewiesen. Europa: an allen Kisten einschlieflich der Ostsee, z.B. England, Hamble
Estuary (ALVE & MURRAY 1994); Sudnorwegen, Dénemark und Sidschweden (ALVE &

MURRAY 1999). Im Mittelmeer aber nur an wenigen Stellen und in geringer Zahl gefunden,
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z.B. Sudfrankreich, Rhone-Delta (VANGEROW 1972) und Westkiiste Griechenlands;
Norddeutschland, Dollart (REINOHL-KOMPA 1985). In der westlichen Ostsee bis zum
Gotlandtief (BRODNIEWICZ 1965, LUTZE 1965, KREISEL & LEIPE 1989).

Im ,Bottsand“ war Miliammina fusca neben Ovammina opaca die haufigste im
Lagunensediment vorkommende Art, in hoheren Dichten besiedelte sie auch die
Abbruchkante des Endgrabenufers. Dort wurden jedoch iberwiegend leere Gehéuse gefunden.
In der Salzwiese ,,Halebull* kam sie in héheren Siedlungsdichten nur in der Puccinellia-Zone

vor (LEHMANN 1994).

Ovammina opaca Dahlgren 1962

Ordnung: Astrorhizida Lankester, 1885
Uberfamilie:  Astrorhizacea Brady, 1881
Familie: Saccamminidae Brady, 1884
Gattung: Ovammina Dahlgren, 1962

Morphologie: Gehéuse frei, einkammerig, ei- bis amphorenférmig und im Querschnitt rund
(Tafel V, Fig. 9, Seite 151). Die innere organische Schicht der Gehdusewand ist hyalin und
durchsichtig, die dufRere Schicht opak und dicht mit feinsten Glimmerpléttchen besetzt. Die
Apertur liegt terminal am breiteren Geh&useende und ist rund und meist mit einem dinnen,
kragenartigen Rand umgeben. VVon der Apertur aus zieht ein réhrenférmiger Fortsatz der
Gehausewand nach innen. Gelegentlich konnen zusétzliche Gehdusedffnungen, sog.
Sekundarporen vorhanden sein, diese werden jedoch nur von Gamonten wahrend der
Gametogenese gebildet und sind gewohnlich ringférmig um das Gehdusevorderende herum
angeordnet. GroRtes lebend gefundenes Individuum 602 pum.
Vorkommen: Auf offenen Wattflachen bis in die Vegetationszonen der unteren Salzwiese
vorkommender Sandschaler, bisher nur an ganz wenigen Orten nachgewiesen. Nordamerika:
Georgia, St. Catherines Island (GOLDSTEIN, WATKINS, KUHN 1995); Sidamerika:
Sldargentinien, Puerto Deseado (LENA 1974, als Dahlgrenia patagoniensis); Europa: Im
Uferbereich des Gullmarfjord und der schwedischen Westkuste, dort bis in eine Tiefe von
Uber einem Meter vorkommend (DAHLGREN 1962).

Ovammina opaca war im Sediment der gesamten ,,Bottsand“-Lagune tberall vorhanden
und stellenweise sogar die hdufigste Art. Im Untersuchungsgebiet ,,Haleblll” gab es eine
Population in der Puccinellia-Zone, die jedoch nur kurzfristig bestand (Méarz 1995, 114 Ind.

/10 cm?d). In einer Salzwiese bei ,Stderhafen” (siehe Abb. 1, Seite 11) wurden in den
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Sommermonaten 1998 viele lebende Individuen in mit Wattsedimenten bedeckten

Gezeitentiimpeln der Festuca-Zone gefunden.

Ovammina sp.

Ordnung: Astrorhizida Lankester, 1885
Uberfamilie:  Astrorhizacea Brady, 1881
Familie: Saccamminidae Brady, 1884
Gattung: Ovammina Dahlgren, 1962

Morphologie: Gehause frei, einkammerig und eiférmig bis langlich-oval und im Querschnitt
rund. Am schmaleren Ende verjiingt sich das Gehduse zu einem langeren halsartigen Fortsatz,
auf dessen distalem Ende die kleine rundliche Apertur liegt (Tafel V, Fig. 10 und 11, Seite
151). Die Geh&dusewand von in Flissigkeit befindlichen Individuen glanzt aufgrund feinster
Mineralpléttchen silbermetallisch, ist flexibel, dinn und im Gegensatz zu Ovammina opaca,
viel stérker durchscheinend (Tafel V, Fig. 10, Seite 151). Getrocknete Gehduse sind ohne
diesen Glanz und weildlich gefarbt. L&nge des groBten lebend gefundenen Individuums 474
um.

Vorkommen: Dieser schon friiher in der ,,Halebuller Salzwiese* nachgewiesene Sandschaler
(LEHMANN 1994, als Ovammina opaca), besiedelte dort zusammen mit Micatuba flexilis und
Trochamminita irregularis ausschlief3lich die landnéchsten Abschnitte der Festuca-Zone. Die
durchnittliche Jahres-Siedlungsdichte (von Anfang September 1993 bis Ende August 1994)
betrug in ,,Halebdll” 11 Ind./10 cm3 (Min. 0 Ind./10 cm3, Max. 83 Ind./10 cm3), die hdchsten
Individuenzahlen wurden in den Herbstmonaten 1993 ermittelt. Auch im Untersuchungsgebiet
»Bottsand“ wurde Ovammina sp. gefunden, dort aber nur an zwei, ebenfalls landndheren
Stationen und in viel geringen Individuenzahlen. (Festuca-Flache, in der Néhe der Station P1
vom 6. Juli 1998 und Bolboschoenus-Flache nordlich des ,,groflen Tumpels®, P1 17.
November 1997, hier 5 Ind./10 cm?3).

Polysaccammina ipohalina Scott 1976

Unterordnung: Astrorhizida Lankester, 1885

Uberfamilie:  Astrorhizacea Brady, 1881

Familie: Polysaccamminidae Loeblich & Tappan, 1984
Gattung: Polysaccammina Scott, 1976

Morphologie: Geh&use mehrkammerig, oft frei im Sediment, zum Teil aber auch lose an

Detritus angeheftet. Sowohl einzelne Kammern als auch ganze Geh&use sind sehr
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unregelmaRig geformt (Tafel V, Fig. 12 bis 14, Seite 151). Die Gehduse sind uniserial, die
Kammerbaurichtung wird im Verlauf der Ontogenese oft gewechselt, daher kdénnen die
Gehéuse ein- oder mehrmals in verschiedene Richtungen abgeknickt sein. Die Geh&usewand
ist elastisch und relativ diinn, die meisten Individuen schrumpfen bei Trocknung erheblich. Es
ist eine einfache rundliche Apertur vorhanden. Grofites lebend gefundenes Individuum 717
Mm.

Vorkommen: Euryhaline Brackwasserart in Salzwiesen, vor allem an der Atlantik- und
Pazifikuste Nordamerikas: z.B. Massachusetts, South Carolina, Oregon (JENNINGS & NELSON
1992) und Kanada (GUILBAULT, CLAGUE & LAPOINTE 1996). Auch an der Atlantikkiste
Stidamerikas (Brasilien, SCOTT, SCHNACK, FERRERO, ESPINOSA & BARBOSA 1990) und
Afrikas (DEBENAY 1990) nachgewiesen. An europdischen Kiisten bislang ein Vorkommen aus
dem Mittelmeer bekannt (als Polysaccammina hyperhalina).

Im ,,Bottsand* konnten nur drei Individuen aus einer Probe (P9, 17. November 1997) der
Festuca-Flache am Endgraben isoliert werden (davon ein Individuum lebend). Auch im
Untersuchungsgebiet ,,Heden* wurde Polysaccammina ipohalina nachgewiesen (LORENZ
2000).

Psammosphaera sp.

Ordnung: Astrorhizida Lankester, 1885
Uberfamilie:  Astrorhizacea Brady, 1881
Familie: Psammosphaeridae Haeckel, 1894
Unterfamilie: Psammosphaerinae Haeckel, 1894
Gattung: Psammosphaera Schulze, 1875

Morphologie: Geh&use einkammerig, meist frei im Sediment, aber auch auf toten organischen
Materialien angeheftet, wie abgestorbenen Pflanzenteilen (Tafel VI, Fig. 1, Seite 153), Resten
von Coleopteren-Elythren, anderen Foraminiferen-Gehdusen. Das rein weille, gewdhnlich
kugelige (Tafel V, Fig. 15, Seite 151), im Falle einer Substratanheftung jedoch helm- bis
kuppelformige Geh&use ist ausschlieBlich aus Quarzpartikeln agglutiniert, die in zwei
Schichten Ubereinanderliegen Die &uflere besteht lediglich aus einer Lage locker
zusammengefugter groberer Partikel einer GroRe, die sich bei lebenden Individuen leicht mit
einem Pinsel von der inneren Schicht entfernen lassen. Die innere Schicht setzt sich aus
feinen, dichter gepackten und ebenfalls gleichgroRen Quarzkérnchen zusammen und stellt
somit das eigentliche Geh&use dar. Bei lebenden Individuen ist es etwas flexibel, schrumpft
bei Trocknung aber nicht. Gelegentlich sind in die Gehdusewand agglutinierte Pflanzenreste

zu finden, die von ihr auch ganz umschlossen sein kénnen (Tafel I, Fig. 10, Seite 143). Eine
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eigentliche Apertur wurde bei lose im Detritus vorkommenden Individuen nie beobachtet, die
Pseudopodien treten offenbar bei solchen Gehdusen an verschiedenen Stellen gleichzeitig
durch Licken zwischen den Quarzpartikeln der Gehdusewand hindurch. GrofRtes lebend
gefundenes Individuum 525 pm.

Vorkommen: Erstmalig im Untersuchungsgebiet ,,Bottsand“ gefunden (16. April 1997), dort
ausschlieBlich auf Brandungshohkehlen beschrankt und meist auf, aber auch einige Zentimeter
im Sediment lebend. Die hochste Siedlungsdichte wurde mit 34 Ind./10 cm® am Sidostrand
des ,,Bottsand“ am sog. ,,Werftstrand* ermittelt (P12 17. Novtember 1997), diese Art ist aber
auch am nordostlichen Endgrabenufer verbreitet. Im Untersuchungsgebiet ,,Heden* konnte sie
am 19. Oktober 1997 in der Puccinellia-Zone nachgewiesen werden, ihre Siedlungsdichte
betrug 23 Ind./10 cm3,

Siphotrochammina lobata Saunders 1957

Ordnung: Trochamminida Saidova, 1981
Familie: Trochamminidae Schwager, 1877
Unterfamilie: Rotaliammininae Saidova, 1981
Gattung: Siphotrochammina Saunders 1957

Morphologie: Gehduse frei, mehrkammerig und trochospiral. Gesamter Habitus dhnlich einer
Trochammina inflata; die Gehduse von Siphotrochammina lobata sind aber etwas hoher
trochospiral und deutlich kleiner (Tafel VI, Fig. 2 und 3, Seite 153). Auf der konkaven
Umbilikalseite sind meist nur finf kugelige Kammern sichbar. Die deutlichen Suturen sind
tief eingesenkt und verlaufen auf beiden Gehduseseiten gerade. Die Apertur liegt nahe dem
Zentrum der Umbilikalseite und ist zur vorhergehenden &lteren Kammer gerichtet. Sie
existiert in Form eines halbkreisférmigen Torbogens und ist manchmal mit einer Wulst
umrandet (Tafel VI, Fig. 4, Seite 153). Grofites lebend gefundenes Individuum 304 pm.
Vorkommen: Urspriinglich vor allem aus Mangrovesiimpfen tropischer Regionen bekannt z.
B. an der Atlatikkiste Stidamerikas (Ecuador und Brasilien) und Trinidad (Tobago Island).
Neuere Funde in subtropischen Gebieten der Atlantikkiste von Nordamerika, z.B. Georgia
(GOLDSTEIN, WATKINS, KUHN 1994) und South Carolina. Bislang nur einmal auch in einer
Salzwiese der gemaRigten Breiten Nordamerikas nachgewiesen (Neuschottland, ScoTT &
MEeDIoLI 1980a, als mikrosphéarische Generation von Trochammina inflata).

Siphotrochammina lobata wurde im Zuge vorliegender Arbeit nur im Untersuchungsgebiet
»,Heden* und damit erstmalig (21. Oktober 1997) in europdischen Kdstensalzwiesen
nachgewiesen. Sie besiedelte vor allem die Puccinellia/Plantago-Zone (zur Verbreitung und
Hé&ufigkeit in ,,Heden* siehe LORENZ 2000).
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Tiphotrocha comprimata (Cushman & Bronnimann 1948)

Ordnung: Trochamminida Saidova, 1981
Uberfamilie:  Trochamminacea Schwager, 1877
Familie: Trochamminidae Schwager, 1877
Unterfamilie: Rotaliammininae Saidova, 1981
Gattung: Tiphotrocha Saunders, 1957

Morphologie: Geh&use frei, mehrkammerig und flach trochospiral. Die Umbilikalseite ist zum
Zentrum hin schwach konkav eingesenkt, ein Nabel ist nicht vorhanden. Altester Gehauseteil
oft dunkelbraun, jingere Kammern sandfarben und zunehmend heller werdend. Die
deutlichen Suturen sind meist bogenférmig gekrimmt und verlaufen schrag Gber die
Spiralseite (Tafel VI, Fig. 5 und 6, Seite 153). Apertur auf der Umbilikalseite gelegen, zur
Mitte oder zur vorhergehenden Kammer gerichtet und gelegentlich teilweise durch eine
simsartige Lippe verdeckt. Grofites lebend gefundenes Individuum 461 pm.

Vorkommen: Ausschlieflich in landnahen Salzwiesenabschnitten, oft zusammen mit
Jadammina macrescens und Balticammina pseudomacrescens vorkommend. Besonders
héufig an der Atlantikkiste im Nordosten Nordamerikas, einzelne Vorkommen auch an der
Pazifikkiste von Nordamerika (z.B. Kalifornien). Sudlichste Nachweise im Norden des
stidamerikanischen Kontinents, an der Westkdste von Trinidad und Ecuador (Guayaquil). An
der Kiste Nordwestafrikas vom Senegal bis zur Elfenbeinkiiste (DEBENAY 1990). In Europa
erst jungst auch auferhalb des Untersuchungsgebiet ,,Bottsand“ an der siidnorwegischen
Kiste gefunden (ALVE & MURRAY 1999).

Im ,,Bottsand* gab es Tiphotrocha comprimata vor allem in der Bolboschoenus-Flache in
der Umgebung des groRen Salzwiesentiimpels (P1 17. November 1997) sowie an seinem Ufer
(P2 17. November 1997) und entlang seines Abflusses in den Endgraben (P3 17. November
1997). Mit geringeren Individuenzahlen besiedelte sie auch die Abbruchkante des
Endgrabenufers (P4 17. November 1997). Die Population bestand dort aber tiberwiegend aus
leeren Gehausen. Am 21. Oktober 1997 wurde Tiphotrocha comprimata in geringer Zahl auch
im Untersuchungsgebiet ,,Heden“ und damit erstmalig an der schwedischen Kiste
nachgewiesen (ndhere Angaben zur dortigen Verbreitung und Siedlungsdichte siehe LORENZ
2000).



4. Ergebnisse 141

Triloculina oblonga (Montagu 1803)

Ordnung: Miliolida Lankester, 1885

Uberfamilie:  Miliolacea Ehrenberg, 1839
Familie: Hauerinidae Schwager, 1876
Unterfamilie:  Hauerininae Schwager, 1876
Gattung: Triloculina d"Orbigny, 1826

Morphologie: Geh&use frei, mehrkammerig und mit triloculinem Bau. Auf einer der beiden
Gehdause-Langsseiten stets drei Kammern, auf der gegeniberliegenden Seite nur zwei
Kammern sichtbar (Tafel VI, Fig. 9, Seite 153). Die meist ovale Apertur tragt ein kleines,
zweilappiges Miindungszahnchen. GroRtes lebend gefundenes Individuum 512 pm.
Vorkommen: In Lagunen, Wattflachen und meernahen Abschnitten von Salzwiesen, bisher
nur an den Kusten des Atlantischen Ozeans nachgewiesen. Nordamerika: Georgia, St.
Catherines Island (GOLDSTEIN, WATKINS, KUHN 1995 und GOLDSTEIN & WATKINS 1998);
Texas, Laguna Madre; Sudamerika: Kleine Antillen, Barbuda; Venezuela, Tobago;
Sldostbrasilien, Lagoa de Araruama; Nordwestafrika: Von Mauretanien bis zur
Elfenbeinkiiste (DEBENAY 1990). In Europa waren bisher nur zwei Vorkommen bekannt: Im
Gebiet der Deutschen Bucht im Ruckseitenwatt der Insel Langeoog (HAAKE 1962, nur ein
lebendes Exemplar) und eine in héheren Siedlungsdichten vorkommende Population in der
Spartina- und Puccinellia-Zone der Salzwiese ,Halebull* (LEHMANN 1994, als
Quinqueloculina oblonga).

Im ,,Bottsand“ wurde Triloculina oblonga nur in einer Probe des AbfluRgraben vom
»grolRen Tumpel* in geringer Individuenzahl nachgewiesen (6 Ind. /10 cm3). In der Salzwiese
»,Halebull* war die Art charakteristisch fir die Puccinellia-Zone und erreichte dort hohe
Siedlungsdichten, sie kam aber auch noch hédufig in der Salicornia/Spartina-Zone vor. Im
Zuge vorliegender Arbeit konnte Triloculina oblonga erstmals auch im schwedischen
Gullmarfjordgebiet nachgewiesen werden. Mit hoher Individuendichte (320 Ind./10 cm3)
siedelte sie in der Puccinellia-Zone einer nur 2,7 km nordwestlich vom Untersuchungsgebiet
~Heden* entfernten Scharensalzwiese (,,Blabergsholmen®, 58° 15" 6" Nord und 11° 26" 40"
Ost).

Trochammina inflata (Montagu 1808)

Ordnung: Trochamminida Saidova, 1981
Uberfamilie:  Trochamminacea Schwager, 1877
Familie: Trochamminidae Schwager, 1877

Unterfamilie:  Trochammininae Schwager, 1877
Gattung: Trochammina Parker & Jones, 1859
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Morphologie: Gehduse frei, mehrkammerig und niedrig trochospiral. Kammerumfang
wéhrend des Wachstums an Grolle schnell zunehmend. Gehdusewand mit Quarzpartikeln
agglutiniert, Oberflache glatt und lackartig glanzend. Farbe lebender Individuen kraftig
gelbbraun (Tafel VI, Fig. 10 und 11, Seite 153). Umbilikalseite mit deutlichem und tiefem
Nabel. Die breit bogenférmige, interiomarginale Apertur, liegt auf der Umbilikalseite. Grofites
lebend gefundenes Individuum in der ,,Halebuller” Salzwiese 950 um, im ,,Bottsand* 678 um.
Vorkommen: Nahezu weltweit verbreitete, euryhaline Flachwasserart brackischer
Kistengewdsser und neben Miliammina fusca oft die haufigste Art in Salzwiesen. Grofite
Haufigkeit an der Nord- und Ostkiiste Nordamerikas tiber Mexiko bis nach Kolumbien. Auch
an der sudamerikanischen Ostkiiste nachgewiesen (SCOTT, SCHNACK, FERRERO, ESPINOSA &
BARBOsSA 1990). Ebenfalls in Europa weit verbreitet. Dortige und weitere Vorkommen siehe
unter Miliammina fusca. Eine neuerliche Untersuchung von DE STIGTER, JORISSEN & VAN DER
ZWAAN (1998) ergab, da Trochammina inflata sogar im rein marinen Bereich der sidlichen
Adria in Tiefen zwischen 500 m und 1200 m haufig vorkommt.

Trotz ihrer allgemeinen H&ufigkeit wurde Trochammina inflata im Untersuchungsgebiet
»,Halebull* nur in geringen Individuenzahlen in der Plantago maritima/Festuca rubra-
Gesellschaft gefunden. In der Salzwiese bei ,Suderhafen® ist sie hingegen in Obione
portulacoides-Flachen haufig. Im ,,Bottsand“ war sie zwar eine der hdufigsten Arten der
Vegetationszone, sie kam dort jedoch uberwiegend in Form leerer Gehduse vor. Lebende
Individuen erreichten hohere Siedlungsdichten nur in einer Festuca-Flache in unmittelbarer
Né&he der Abbruchkante des Endgrabenufers (P9 17. November 1997) und im AbfluBgraben
des ,,grofen Tumpels* (P3 17. November 1997).

Trochamminita irregularis Cushman & Brénnimann 1948

Ordnung: Lituolida Lankester, 1885

Uberfamilie:  Lituolacea de Blainville, 1827

Familie: Haplophragmoididae Maync, 1952

Gattung: Trochamminita Cushman & Bronnimann, 1948

Morphologie: Gehduse frei, mehrkammerig, im friheren Stadium der Ontogenese zunéchst
planspiral und involut, spater hinzukommende Kammern unregelmdRig in Bau und
Anordnung (Tafel VI, Fig. 12 bis 14, Seite 153). Gehdusewand relativ diinn und meist locker
mit feinen Quarzpartikeln agglutiniert. Multiple interioareale Apertur in Form mehrerer
runder, bei kleinen Gehdusen oft in einer Reihe, sonst aber unregelmafig angeordneter

Offnungen (Tafel VI, Fig. 15, Seite 153). Jede dieser ist von einer deutlichen Lippe umrandet,
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welche an Stérke die von Jadammina macrescens Ubertrifft. GroRtes lebend gefundenes
Individuum 230 pm.

Vorkommen: Euryhaline Brackwasserart, urspringlich nur aus einigen tropischen und
subtropischen Mangrovesumpfen bekannt, dort stets auf deren landnahe Abschnitte
beschrénkt: z.B. nordlicher Golf von Mexico, Louisiana; Trinidad; Sidkuste Australiens;
Nordwestkiiste Neuseelands (HAYWARD & TRIGGS 1994); Suidostafrika; Westkiste Afrikas,
Senegal bis zur Elfeinbeinkiiste (DEBENAY 1990). Erst kurzlich auch in gemé&Rigten
Klimazonen gefunden (British Columbia, GUILBAULT, CLAGUE, LAPOINTE 1996 und OzARKO,
PATTERSON & WILLIAMS 1997; Neuseeland, HAYWARD & HoLLIS 1994, als T. salsa).

In den Untersuchungsgebieten ,,Bottsand“ und ,Haleblll“ wurde Trochamminita
irregularis stets in den landndchsten Abschnitten des Festuca-Rasens gefunden, ihre
Individuenzahlen waren nur gering und es kamen Uberwiegend leere und kleine Gehéuse vor.
So betrug die Siedlungsdichte im ,,Bottsand* nur 3 bis 8 tote Ind./10 cm3, wahrend im Mittel
nur ein lebendes Individuum auf 10 cm3 Sediment enthalten war. Ebenfalls nur sehr wenige

tote und groRere Exemplare wurden in ,,Halebull* gefunden (1 bis 2 tote Ind./10 cm3).
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Erklarungen zur Tafel |

Fig. 1 a, b. Ammotium salsum. Junge Tochterindividuen im 2-Kammer-Stadium. Fig. 1 b zeigt die
Proloculuswand im optischen Schnitt durch die Aquatorialebene. GréRe des linken
Individuums 90 pm, rechtes Individuum 108 pm.

Fig. 2 a- g. Arenoparrella mexicana. Verschiedene Mundungsformen. GroflRere Geh&use besitzen
stets sekundére areale Aperturen (2 d - g).

Fig. 3. Arenoparrella mexicana. Mutterindividuum (Umbilikalseite) mit in einen Detritushaufen
eingebetteten  jungen Tochterindividuen im 2-Kammer-Stadium. GréRe des
Mutterindividuums 242 um.

Fig. 4 a, b. Arenoparrella mexicana. Optischer Schnitt durch die Aquatorialebene von
Tochterindividuen im 3-Kammer-Stadium. Gro3e des linken Individuums 44 um, rechtes
Individuum 50 pum.

Fig. 5a, b. Micatuba flexilis. Optischer Langsschnitt durch die réhrenférmigen Gehaduse lebender
Individuen im Bereich der Abbruchstelle (unten). Die offenen Enden werden gegen das
Protoplasma (punktiert) sekundar mit einer dinnen organischen Wand wieder
verschlossen, in die auch Mineralpartikel (a) eingelagert sein kdnnen. Durchmesser des
linken Individuums 20 um, rechtes Individuum 18 pm.

Fig. 6 a, b. Micatuba flexilis. Optischer Langsschnitt durch ein leeres Gehéuse (a) und ein lebendes
Individuum (b) im Bereich des keulenférmigen, nicht mit Mineralplattchen agglutinierten
Proloculus. Proloculusdurchmesser des rechten Individuums 18 pum.

Fig. 7. Miliammina fusca. Blick in eine getffnete Brutcyste auf das mutterliche Gehause und die
in seiner Umgebung liegenden, im 2-Kammer-Stadium befindlichenTochterindividuen.
GroRter Durchmesser der Brutcyste 890 um.

Fig. 8. Miliammina fusca. Optischer Schnitt durch zwei Tochterindividuen im 2-Kammer-Stadium.
GroRe des oberen Individuums 66 pum, unteres Individuum 78 pm.

Fig. 9 a, b. Miliammina fusca. Aufsicht auf zwei Tochterindividuen im 2-Kammer-Stadium. Blick auf
die rohrenférmige zweite Kammer (a) und Lateralansicht (b). GrolRe des linken
Individuums 71 pm, rechtes Individuum 74 pm.

Fig. 10. Psammosphaera sp. Gehduse mit eingelagerten und teilweise umschlossenen,
abgestorbenen Pflanzenteilen. Durchmesser des Gehauses 420 um.

Fig. 11. Psammosphaera sp. Verschiedene Formen ,temporarer Foramina“ im Bereich der
Anheftungsflache an ein Substrat.
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Fig. 1.

Fig. 2 a, b.

Fig. 3 u. 4.

Fig. 5.

Erklarungen zur Tafel |l

Triloculina oblonga. Blick in eine geoffnete Brutcyste auf das miitterlichen Gehause und
die in seiner Umgebung liegenden, im 2-Kammer-Stadium befindlichen Tochterindividuen.
Gehéauselange des Mutterindividuums 435 pm.

Optischer Schnitt durch zwei Tochterindividuen im 2-Kammer-Stadium (a) und im 3-
Kammer-Stadium (b). Im Bereich der Apertur des rechten Individuums ist der erst in
diesem Stadium gebildete Mindungszahn sichtbar. GroR3e des linken Individuums 34 um,
rechtes Individuum 77 pm.

Trochammina inflata. Gameten aus einem Gamonten des Untersuchungsgebiets ,Heden*
vom 22. Oktober 1997 (Fig. 3) und aus einem Gamonten des Untersuchungsgebiets
.Bottsand” (Fig. 4) vom 26. Mai 1997. Das rechte Individuum in Fig. 3 ist eine Zygote.

Elphidium williamsoni. Blick in eine gedffnete Brutcyste auf das mutterliche Gehause und
die in seiner Umgebung liegenden, im 1-Kammer-Stadium befindlichen Tochterindividuen.
GroRe des Mutterindividuums 525 pm.
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Erklarungen zur Tafel Il

Fig. 1 u. 2. Elphidium williamsoni. Die olivgriine Farbe des lebenden Individuums (Fig. 1) beruht auf
endosymbiontischen Diatomeenchloroplasten. Rechts ein protoplasmafreies leeres
Gehéause. GroRRe des linken Individuums 499 um, rechtes Individuum 493 um.

Fig. 3. Elphidium williamsoni. Blick in eine gedffnete Brutcyste auf das mutterliche Gehause und
die in seiner Umgebung liegenden, im 1-Kammer-Stadium befindlichen Tochterindividuen.
Grofter Durchmesser der Brutcyste 1100 pm.

Fig. 5-8. Elphidium williamsoni. Junge Tochterindividuen im 1- bis 5-Kammer-Stadium. Auf der
Oberflache des Proloculus (Fig. 4) ist oben rechts die runde Apertur sichtbar.

Fig. 9. Elphidium williamsoni. MiRgebildetes junges, aus vier Kammern bestehendes
Tochterindividuum. Es entstand nach gewaltsamen Offnen einer Brutcyste noch bevor
das bereits aus dem Mutterindividuum ausgeflossene Protoplasma in gleichgrof3e
Portionen zerfiel.
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Erklarungen zur Tafel IV

Fig. 1u.2. Ammotium salsum. Die Gehduse sind oft durch eingelagerte Glimmer- und
Feldspatpartikel dunkel punkiert. Grofl3e des linken Geh&uses 463 um, rechtes Gehause
602 pm.

Fig. 3u. 4.  Arenoparrella mexicana. Spiralseite (links) und Umbilikalseite (rechts). Beide Individuen
je 333 um.

Fig. 5u. 6.  Arenoparrella mexicana. Junge Tochterindividuen (Pfeile), entstanden aus einer
vorangegangenen Vielteilung. Die im 2-Kammer-Stadium (Fig. 5) und 3-Kammer-
Stadium (Fig. 6) befindlichen Tochterzellen sind mehr oder weniger lose in Detritus
eingebettet, der die Apertur des protoplasmafreien Mutterindividuums umhdllt. Die
Individuen stammen aus bengalrotfixierten Proben aus der Endgrabenhohlkehle des
.Bottsand“ (P6 vom 17. November 1997). GroRRe der beiden in Fig. 5 abgebildeten
Tochterindividuen 37 um und des in Fig. 6 abgebildeten Tochterindividuums 55 pum.

Fig. 7 - 9. Balticammina pseudomacrescens. Spiralseite (Fig. 7, 527 um) und Umbilikalseite (Fig. 8
und 9, beide je 560 um). Die artcharakteristische flligelartigen Kammerfortsatze, die in
den Nabelraum gerichtet sind zeigt Fig. 9.

Fig. 10 u. 11. Haplophragmoides manilaensis. Lateralansicht. Gro3e des in Fig. 10 abgebildeten
Gehauses 634 pum.

Fig. 12 u. 13. Haplophragmoides wilberti. Lateralansicht (links) und Aperturalansicht (rechts), beide im
gleichen Malf3stab.
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Erklarungen zur Tafel V

Fig. 1u. 2. Jadammina macrescens. Spiralseite (links) und Umbilikalseite (rechts). GroRe des
linken Individuums 461 pum, rechtes Individuum 417 pm.

Fig. 3u. 4.  Labrospira jeffreysi. Lateralansicht (Fig. 3) und Aperturalansicht (Fig. 4). Gro3e des in
Fig. 3 abgebildeten Gehauses 640 um.

Fig. 5u. 6.  Micatuba flexilis. Auswahl verschiedener Gehause (Fig. 5). GroRRe des langsten der drei
in Fig. 5 abgebildeten Gehause 1084 um. Fig. 6 zeigt die schrag in die Gehdusewand
eintauchenden agglutinierten Glimmerplattchen. Durchmesser des in Fig. 6
abbgebildeten Geh&useabschnitts 20 um.

Fig. 7u. 8.  Miliammina fusca. 4-Kammer-Seite (links) und 3-Kammer-Seite (rechts). Linkes
Gehause 590 um, rechtes Gehause 653 um.

Fig. 9. Ovammina opaca. Zwei bengalrotfixierte Individuen. Linkes Individuum 350 um, rechtes
Individuum 327 pum.

Fig. 10 u. 11. Ovammina sp. Zwei bengalrotfixierte Individuen (Fig. 10) und zwei lebende Individuen
(Fig. 11). Im Vergleich zu Ovammina opaca ist das leuchtend gefarbte Protoplasma
durch die Geh&dusewand hindurch viel deutlicher sichtbar. In Fig. 10: Linkes Individuum
410 um, rechtes Individuum 380 um. In Fig. 11: Linkes Individuum 326 um, rechtes
Individuum 275 pum.

Fig. 12 - 14. Polysaccammina ipohalina. Verschiedene Gehauseformen. Linkes und mittleres
Individuum 506 pm, rechtes Individuum 718 pm.

Fig. 15 u. 16. Psammosphaera sp. Gehause eines frei im Sediment lebenden Individuums (Fig. 15)
und eines an ein Substrat angeheftetes Individuum (Fig. 16) mit Blick auf die ,temporare
Apertur”. GréRe des oberen Gehdauses 358 um, unteres Gehause 410 pum.
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Erklarungen zur Tafel VI

Fig. 1. Psammosphaera sp. Lebendes Individuum auf Resten einer abgestorbenen
Pflanzenwurzel. Der horizontale Bildausschnitt betragt etwa 1200 pm.

Fig. 2 - 4. Siphotrochammina lobata. Spiralseite (Fig. 2) und Umbilikalseite (Fig. 3 und 4). GroR3e
der in Fig. 3 und 4 abgebildeten Gehause je 290 um.

Fig. 5u. 6. Tiphotrocha comprimata. Spiralseite (links) und Umbilikalseite (rechts). Durchmesser
des linken Gehé&uses 448 pum, rechtes Gehduse 474 um.

Fig. 7u. 8.  Tiphotrocha comprimata. Zwei lebende, mit ihren Umbilikalseiten auf halbzersetzten
Bolboschoenus maritimus-Blattscheiden festgeheftete Individuen. Der horizontale
Ausschnitt beider Bilder betragt etwa 1100 pm.

Fig. 9. Triloculina oblonga. 2-Kammer-Seite (links) und 3-Kammer-Seite (rechts). Linkes
Individuum 384 um, rechtes Individuum 390 pum.

Fig. 10 u. 11. Trochammina inflata. Spiralseite (oben) und Umbilikalseite (unten). Oberes Gehause
486 pm, unteres Gehause 512 pm.

Fig. 12 - 14. Trochamminita irregularis. Verschiedene Gehauseformen. Mit wachsender GroR3e
werden die Gehause zunehmend unregelmafiger gebaut. Linkes, noch planspiraliges
Gehéause 380 pm, mittleres und rechtes Individuum je 467 pm.

Fig. 15. Trochamminita irregularis. Blick auf zwei Mindungséffnungen der interioarealen Apertur
nach Entfernung der jungsten Kammer. Ein zusatzlicher interiomarginaler
Mundungsschlitz fehlt dieser Art.



5. Diskussion 156

5 Diskussion

5.1 Artenspektren und -verteilung in amerikanischen Untersuchungsgebieten im

Vergleich zu eigenen Ergebnissen

Seit PHLEGER & WALTON (1950) ist belegt, dall es auffallige Unterschiede in der
Artenzusammensetzung zwischen vorgelagerten Flachwasser- oder Wattbiotopen und den
daran landwartig angrenzenden Vegetationsflachen gibt. Auch innerhalb von Salzwiesen
wurden ab Mitte der sechziger Jahre von mehreren Autoren vor allem an der Atlantikkiste
Nordamerikas (z.B. PHLEGER 1965, STEINECK & BERGSTEIN 1979, GOLDSTEIN & FREY 1986,
ScoTT & LECKIE 1990, DE R1Jk 1997), aber auch in Europa (z.B HAYNES & DoBSON 1969; LE
CAamPION 1970; HOFKER 1977; HORTON, EDWARDS, LLOYD 1999) charakteristische und klar
voneinander abgegrenzte Artengemeinschaften nachgewiesen.

Je nach Biotoptopographie existieren dabei zwei grundsatzlich verschiedene Muster fur die
Verteilung der Arten.

Nach ScoTtT & MEDIOLI (1980a) entspricht ihre vertikale Zonierung der Sukzession der
Pflanzengesellschaften und damit einer bestimmten Hohenlage in der Salzwiese. Aus diesen
und Ergebnissen anderer Untersuchungen an nordamerikanischen Kisten wurde ein grobes
Schema abgeleitet, welches eine Salzwiese entsprechend ihren Vegetationszonen in drei

Abschnitte einteilt und die in ihnen vorkommenden h&ufigsten Arten angibt (MURRAY 1991):

Tab. 11. Vereinfachtes ,Drei-Zonen-Schema“ fiir nordamerikanische Salzwiesen mit ihren
Charakterarten (verandertnach Murray 1991). Die rechte Spalte wurde um Haplophragmoides
manilaensis erweitert, da sie erst kirzlich an mehreren Stellen der nordamerikanischen Kiiste in
hoheren Zahlen nachgewiesen wurde (SCOTT & LECKIE 1990, JONASSON & PATTERSON 1992, DE RIJK &
TROELSTRA 1997).

untere Salzw ese (Il ow mttlere Salzwiese (md obere Sal zwi ese (high
Ammoni a beccari i Trochanm na inflata Jadammi na nacrescens
Haynesi na gernani ca Ti photrocha conpri mat a
El phidiumwi | |iansoni Hapl ophr agnoi des
M lianmm na fusca mani | aensi s

Obwohl die genannten Arten in Salzwiesen gemaligter Klimazonen nahezu weltweit
vorkommen und einige von ihnen auch in tropischen und subtropischen Mangrovesiimpfen
weit verbreitet sind, kann diese Artenzusammenstellung nur bedingt auf die

Salzwiesenabschnitte anderer Regionen der Erde Ubertragen werden, sie gilt Gberwiegend fir
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Salzwiesen an der Atlantikklste Nordamerikas und zum Teil auch fir européische Kusten.
Charakteristisch fiir Salzwiesen mit solchem Verteilungsmuster ist ihre topographische
Homogenitéat und ein kontinuierlicher landwarts gerichteter Hohenanstieg.

Einen vom obigen Schema stark abweichenden Fall analysierten DE Rk (1995) und De
RIK & TROELSTRA (1997) mit den ,,Great Marshes” in Massachusetts. Entlang mehrerer
relativ flach verlaufender und in landwartiger Richtung in einigen Bereichen sogar leicht
abfallender Transekte, gab es keine Beziehung zwischen der Artenzusammensetzung und der
Hohenlage. Die Artenverteilungen spiegelten sich dort in Variationen der Porenwasser-
Salinitat wider und resultierten daher aus Ortlichen und zeitlichen Verschiedenheiten in der
Balance zwischen Durchsickerung von Niederschlagswasser, Einstromen von Grundwasser,
Uberflutungsdauer und Verdunstung. Dabei spielte die Bodenoberflache eine wesentliche
Rolle. Die ,Great Marshes“ zeichnen sich durch eine mosaikartige Verteilung von
Gezeitentimpeln, natiirlichen Ddmmen und Prielen unterschiedlichster GroRe aus.

In Salzwiesenbiotopen, in denen sich Salinitatsdanderungen nicht parallel und kontinuierlich
mit der H6henzunahme &andern, entsprechen deren Foraminiferen-Gemeinschaften auch nicht
der wohldefinierten, hohenlageinduzierten Verteilung geméald dem oben erléuterten Schema.

Obwohl in den meisten Salzwiesen eine hohenlageabhéngige Zonierung der Artenspektren
nachgewiesen wurde und die von DE RuK (1995) beschriebenen Verteilungsmuster
wahrscheinlich eher seltener vorkommen, mu3 man bertcksichtigen, dall jede Salzwiese
individuelle hydrographische Charakteristika besitzt, die im Einzelfall studiert werden
miissen. GroRere Ahnlichkeiten in Artenzusammensetzung und -verteilung sind dabei am
ehesten gegeben, wenn Salzwiesen in geographischen Regionen liegen, in denen weitgehend

die gleichen klimatischen und hydrographischen Verhéltnisse vorliegen.

.11 Halebull*

Die Verteilung der Arten im Untersuchungsgebiet ,,Halebill* entspricht aufgrund der
klaren Zonierung durch die Hohenlagednderung (LEHMANN 1994) in ihrer Gesamtheit dem auf
ScoTT & MEDIOLI (1980a) basierenden Schema. Das Artenspektrum ist bezuglich der meisten
Hauptarten weitgehend mit dem anderer europdischer und nordamerikanischer
Salzwiesenbiotope  vergleichbar, aber auch  Ausnahmen kennzeichnen  dieses
Untersuchungsareal. Ahnlichkeiten mit anderen Regionen gemaBiger Klimazonen zeigt
besonders der untere Salzwiesenbereich (35 cm bis 50 cm unterhalo MTHW, P1 und P2) mit
den Kalkschalern Haynesina germanica, Ammonia beccarii und Elphidium williamsoni. Diese

drei Arten sind mit wechselnden Anteilen auch an der englischen und hollandischen Kiiste,
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sowie am Skagerrak und Kattegat nachgewiesen worden und kennzeichnen dort auch offene

Wattflachen und Flachwasserzonen (PHLEGER 1970, ALVE & MURRAY 1999).

Tab. 12. Zonierung der Salzwiese ,Haleblll* entsprechend der Einteilung aus Murray (1991) mit den in
den jeweiligen Zonen vorkommenden Hauptarten.

untere Sal zwi ese (| ow nmttlere Salzwi ese (md obere Sal zwi ese (high

Ammoni a beccari i M 1 iamm na fusca Jadamm na macrescens
Haynesi na ger nani ca Tril ocul i na obl onga Bal ti camm na
El phi di umwi || i ansoni pseudomnacr esc.

Ovanmi na sp.

Triloculina oblonga, die den mittleren Abschnitt der Salzwiese ,,Halebiill“ charakterisiert,
ist hingegen weitgehend aus tropischen und subtropischen Bereichen bekannt (z.B. MURRAY
1991, DeBENAY 1990) und kommt in nennenswerten Abundanzen in der gemaRigten
Klimazone nur an der Kiste von Georgia vor (GOLDSTEIN, WATKINS, KUHN 1995; GOLDSTEIN
& WATKINS 1998). Obwohl im Rahmen vorliegender Arbeit neben dem ,,Halebill*-
Vorkommen auch in einer Salzwiese im Gullmarfjordgebiet (,,Blabergsholmen®) hohe
Individuenzahlen von Triloculina oblonga nachgewiesen wurden, reichen diese beiden
Vorkommen nicht aus, um davon sprechen zu kénnen, dal? Triloculina oblonga ein h&ufiges
Element mitteleuropdischer Salzwiesen ist.

Miliammina fusca, eine der charakteristischen Arten des mittleren Salzwiesenabschnitts
(Puccinellia-Zone, 3cm unterhalo MTHW, P5), kommt weltweit in unterschiedlichen
Brackwasserlebensrdumen vor und ist in Salzwiesen gewohnlich an keine bestimmte Zone
gebunden. lhre hdochsten Siedlungsdichten in Salzwiesen erreicht sie aber gewdhnlich
unterhalo der MTHW, also somit auch in flachen und stdndig wasserbedeckten
Kiistenbiotopen wie Astuaren und Lagunen (z.B. SCOTT & MEeDIoLI 1980a, SCOTT & LECKIE
1990, DEBENAY 1990, ALVE & MURRAY 1999). Die festgestellten h6heren Individuenzahlen
in der Puccinellia-Zone entspechen den Ergebnissen von HOFKeR (1977), der Miliammina
fusca in hohen Siedlungsdichten ebenfalls in dieser Zone, aber auch in etwas weiter meerwérts
gelegenen Salicornia-Flachen niederlandischer Salzwiesen fand.

Mit dem Vorkommen weniger agglutinierter Arten bei gleichzeitig hohen Siedlungsdichten
entspricht der landnachste Abschnitt (Festuca-Zone, 24-61 cm oberhalb MTHW, P7 und P8)
ganz den Verhéltnissen eines Extremstandorts. Jadammina macrescens ist auch in den
wenigen anderen bislang untersuchten europdischen Salzwiesen eine der haufigsten Arten der
landnahen Abschnitte (HAYNES & DoBSON 1969; PHLEGER 1970; Pujos 1976; ALVE &

MURRAY 1999; HORTON, EDWARDS, LLOYD 1999) und dariberhinaus nahezu weltweit in
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dieser Salzwiesenzone verbreitet. Die in vielen nordamerikanischen Salzwiesen verbreitete
Tiphotrocha comprimata ist in Europa nur aus dem ,,Bottsand“, dem Oslofjord (AlVE &
MURRAY 1999) und mit vorliegender Arbeit nun auch aus ,,Heden* bekannt; Hinweise fir ein
Vorkommen in Salzwiesen der europaischen Atlantikkiiste fehlen. Ahnliches gilt auch fir
Haplophragmoides manilaensis. Ungewohnlich ist in ,,Halebill* das Vorhandensein einer
Balticammina pseudomacrescens-Population; diese Art wurde in Europa auBerhalb des
,Bottsand“ nur in der Nahe des Oslofjords (ALVE & MURRAY 1999) und in ,,Heden*

nachgewiesen, war bislang also auf die westliche Ostsee beschrankt.

5.1.2 Bottsand“

Dieses Untersuchungsgebiet unterscheidet sich nicht nur bezuglich des Artenspektrums
von Salzwiesen der Deutschen Bucht (es wurden acht Arten nachgewiesen, die an der
Westkuste Schleswig-Holsteins fehlen), sondern auch das Verteilungsmuster ist verschieden.
Obwohl an den meisten Stellen der westlichen Ostsee die Vegetationszonen aufgrund des
geringen Tidenhubs (in der Kieler Bucht ungefédhr 10 cm) in ihren Ausdehnungen auf meist
nur wenige Meter saumartig begrenzt sind, existiert auch im ,,Bottsand* eine hthenabhéngige
Anderung in der Artenzusammensetzung. Sie ist aber nicht tberall deutlich ausgepragt und
beschrénkt sich nur auf wenige Arten. Bemerkenswert ist aber, da das Artenspektrum
innerhalb einer Geldndestufe oder Vegetationszone nicht an allen Stationen gleich ist, sondern
daB neben vertikalen hier vor allem auch horizontale Unterschiede existieren.

Wahrend die in der Salicornia-Zone von ,,Halebiill“ vorkommenden Arten Gberwiegend
auch in anderen Salzwiesen Europas und Nordamerikas nachgewiesen wurden, unterscheidet
sich, abgesehen von der tberall hdufigen Miliammina fusca und Elphidium williamsoni, die
Fauna in der vergleichbaren Zone des ,,Bottsand* (Randbereiche der Lagune) davon auffallig.
Vor allem der ostliche Lagunenrand wird neben Miliammina fusca von den Sandschalern
Ammotium salsum und Ovammina opaca dominiert (Abb.19, Seite 34). Wahrend Ammotium
salsum haufig auch am Kattegat und Skagerrak vorkommt (ALVE & MURRAY 1999, LORENZ
2000), war Ovammina opaca nur in einer Probe des Untersuchungsgebiet ,,Halebill*
enthalten.

Die im ,,Bottsand* nur an einer Stelle vorhandene Plantago maritima-Flache (P11 vom 17.
November 1997), die in ihrer Hohenlage etwa dem oberen Bereich einer Nordsee-Andelwiese
entspricht (RAABE 1981, HARDTLE 1984), ist durch die Besiedlung von Trochammina inflata

Miliammina fusca und Balticammina pseudomacrescens gekennzeichnet und entspricht damit
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weitgehend dem Ubergangsbereich von mittlerer zur hoher Salzwiese nordamerikanischer
Regionen (z.B. ScoTT & MEDIOLI 1980a, SCOTT & LECKIE 1990).

Tab. 13. Zonierung des Untersuchungsgebiets ,Bottsand” entsprechend der Einteilung aus Murray
(1991) mit den in den jeweiligen Zonen vorkommenden Hauptarten.

untere Salzwi ese (Il ow mttlere Salzwiese (md obere Sal zwi ese (high
M |ianm na fusca Trochanmi na inflata Ti photrocha conpri mat a
El phi di umwi || i ansoni M | iamm na fusca Hapl ophr agnoi des
Ovanmi na opaca Bal ti camm na mani | aensi s
Ammot i um sal sum pseudonacr esc. Trochanmi na inflata

Auch der landnéchste Abschnitt des ,,Bottsand“ gleicht mit seinen Arten im wesentlichen
dem ,,nordamerikanischen Salzwiesentyp”. Vor allem Tiphotrocha comprimata und
Haplophragmoides manilaensis aber auch Trochammina inflata sind mit wechselnden
Anteilen auf die Festuca-Flachen beschrénkt. Aufféllig ist aber das fast vollstandige Fehlen
lebender Individuen von Jadammina macrescens, das oftmals haufigste Faunenelement
landnaher Foraminiferengemeinschaften.

Habitate wie Brandungshohlkehlen und die in den Festuca-Flachen gelegenen Timpel und
AbfluRgraben, in denen Umweltparameter wie Temperatur, Bodenwassergehalt und Salinitat
in geringerem Umfang schwanken als in der Vegetationszone, bilden Ausnahmen und sind

nicht immer eindeutig zu einer bestimmten Salzwiesenzone zuzuordnen.

5.2 Ursachen raumlicher Besiedlungsunterschiede in Abhangigkeit der Distanz

5.2.1  Unterschiede in der Artenzusammensetzung auf geographischem Niveau

Die Verschiedenartigkeit zwischen den Untersuchungsgebieten, wirft Fragen nach den
Ursachen fur das Vorhandensein oder Fehlen bestimmter Arten auf. BOLTOVSKOY & WRIGHT
(1976) schrieben dem Faktor Temperatur eine verbreitungskontrollierende Funktion zu und
unterteilten die Erde beziglich haufiger Foraminiferenarten in zoogeographische Regionen
(Kaltwasserarten, Warmwasserarten). Die Zuordnung von Arten oder Artengemeinschaften
aus vorliegender Arbeit zu bestimmten biogeographischen Regionen ist aber nur bedingt
maoglich, da sich BoLTovskoy & WRIGHT auf Artengemeinschaften kontinentaler Rander
tieferer Bereiche (unterhalb 10 Meter) beziehen. Die viel htheren Temperaturamplituden in
Salzwiesenbiotopen schranken daher die Brauchbarkeit eines solchen Schemas fir die

Beurteilung von Lagunen und semiterrestrischen Brackwasserlebensraumen ein.
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Dariiberhinaus sind Arten wie z. B. Arenoparrella mexicana, Trochamminita irregularis
Siphotrochammina lobata und auch Polysaccammina ipohalina, von denen man annahm, dafd
ihr Vorkommen weitgehend auf rein tropische und subtropische Regionen beschrénkt sei,
sowohl in neuerlichen Untersuchungen als auch in vorliegender Arbeit erstmalig in der
temperierten oder Kaltwasserzone nachgewiesen worden. Damit scheinen temperaturbezogene
Grenzen beispielsweise zwischen einer typischen ,,Golfkisten-Salzwiesenfauna“ und einer
typischen ,,nordostamerikanischen Salzwiesenfauna® zunehmend unschérfer zu werden und
sich zumindest in Bezug auf die Neufunde in vorliegender Arbeit ganz aufzuldsen. Jedes der
untersuchten Gebiete nimmt also bezuglich seines Inventars seltenerer Arten eine
Zwischenstellung ein und tendiert mal mehr und mal weniger deutlich zu einer dieser
Faunenzonen. Lediglich besonders h&ufige Arten wie Jadammina macrescens und
Miliammina fusca sind in fast allen geographischen Bereichen zu finden. Um aber
Nordeuropa bezuglich der weniger haufigen ,,Restarten” allgemeingtiltig mit den anderen,
besonders detailliert untersuchten, geographischen Regionen vergleichen zu kdnnen, liegen
noch zu wenige Untersuchungen vor.

Ein weiterer Parameter, der Salzgehalt, spielt als Faktor in landnahen
Salzwiesenabschnitten keine Rolle, da er in diesen Habitaten unabhdngig von deren
geographischer Lage, stets starken Schwankungen unterworfen ist und alle dort lebenden
Foraminiferen diesem Extrem angepal’t sein mussen. Betrachtet man aber die untere, meernah
gelegene Salzwiesenzone, so wirkt sich moéglicherweise der mittlere Salzgehalt auf die
geographische Verbreitung einzelner Arten aus. Der mittlere Salzgehalt wird starker vom
uberflutenden Meerwasser beinflult als von aussuRenden Niederschldgen, da es den oberen
Grenzwert bestimmt, wéhrend die Niederschlage Uberall einen gleichwertig erniedrigenden
EinfluR besitzen. So lait sich das Fehlen von Haynesina germanica im ,,Bottsand* mit dem
gegenliber der Nordsee herabgesetzten Salzgehalt erklaren. Die siidlichsten Nachweise dieses
Kalkschalers im Ostseeraum liegen in der Beltsee auf der Linie zwischen dem dénischen Vejle
Fjord und Seeland (10 %o bis 24 %o, ALVE & MURRAY 1999), in der brigen Ostsee wurde er
nicht nachgewiesen. Obwohl der Salzgehalt des ,,Bottsand*-Lagunenwassers mit 12 %o bis 18
%o (LUTZE 1968a) innerhalb des Bereichs liegt der fur Haynesina germanica-Populationen der
nordostamerikanischen Kiste angegeben ist (2 %o bis 34 %., MURRAY 1991) und auch die
Salzgehaltsschwankungen in der Salicornia-Zone von Salzwiesen an der Deutschen Bucht in
diesen Bereich fallen, sind die Mittelwerte der genannten Bereiche deutlich verschieden
(Salicornia-Zone Nordsee: 26 %o, HEYDEMANN 1997; ,,Bottsand*: 15 %o, LUTZE 1968a). Ob

aber eine bestimmte Salinitat einen direkten Einflu auf die Verbreitung von Haynesina
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germanica hat oder nur indirekt wirksam ist (z. B. durch Begrenzung des Vorkommens
geeigneter Nahrung), ist unklar.

Ein anderer Grund flr das Fehlen von Haynesina germanica in der stidlichen Beltsee und
ubrigen Ostsee konnte sein, dafl im Zuge einer gerade stattfindenden Besiedlung des
Ostseeraums zum jetzigen Zeitpunkt die mittlere Beltsee erreicht ist und stdlich gelegenere
Gebiete erst in einigen Jahren besiedelt sein werden. Die Richtigkeit dieser Annahme wirde
allerdings die Salinitatshypothese entkraften. Ein solcher VVorgang ist fiir die sandschalige rein
marine Ammotium cassis belegt, die Mitte der dreiiger Jahre des in der Kieler Bucht noch
fehlte (RHumBLER 1935 und 1936), dann aber dort etwa 20 Jahre spéter in geringen
Individuenzahlen von ROTTGARDT (1952) erstmals nachgewiesen wurde und daraufhin in
hoheren Abundanzen nicht nur in der Kieler Bucht (LuTze 1965, WEFER 1976), sondern auch
in anderen Gebieten der Ostsee vorhanden war (LUTzE 1965, BRODNIEWICZ 1965).

Eine etwas andere Art der EinfluBnahme des Salzgehalts auf das Vorhandensein oder
Fehlen von Arten konnte die Verbreitung der im ,,Bottsand” h&ufigeren Ammotium salsum
erklaren. Ungewdhnlich ist ihr geographisch eng begrenztes Vorkommen in Europa, welches
sich auf Beltsee, Kattegat und das norddstliche Skagerrak beschrankt (ALVE & MURRAY
1999). Obwohl Ammotium salsum an der amerikanischen Altantikkiiste von Mexico bis New
Brunswick in verschiedenen Brackwasserbiotopen bei Salinitaten zwischen 2 %o und 29 %o
h&ufiger vorkommt und vergleichbare Bedingungen auch an den dbrigen Kisten Europas
vorhanden sind, fehlt dort diese Art jedoch. ELLISON & MURRAY (1987) glaubten, daB in
Europa eine Isolation der Brackwasserbiotope durch marine Wassermassen mit hoherer
Salinitdt (>33 %) bedingt ist. Es existieren demnach also deshalb keine groReren
zusammenhangenden Ammotium salsum-Populationen an europdichen Atlantikkusten, weil
diese ausgedehnten Barrieren hoher Salinitdt von den nur unter Brackwasserbedingungen
lebensfahigen Individuen nicht tberwunden werden kénnen.

Die Abgrenzung einer typischen Kattegatfauna von einer typischen Beltseefauna, wie sie
ALVE & MURRAY (1999) vor allem fur Arten des offenen Flachwassers zeigten, gilt allenfalls
fir Salzwiesenarten der meernahen Abschnitte, nicht jedoch fiir die Mehrzahl der Ubrigen,

ausschlieflich in landnahen Bereichen vorkommenden Arten.

5.2.2  Ursachen von Siedlungsunterschieden auf engerem und engstem Raum

Unterschiede in der Artenverteilung innerhalb eines Untersuchungsareals koénnen
verschiedene Ursachen haben, die von den Entfernungen abhdngen, auf der sich eine

Anderung vollzient (Meter- oder Zentimeterbereich). Vor allem topographische
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Verschiedenheiten auf kleinem Raum bedingen solche Unterschiede, welche am
Endgrabenufer des ,Bottsand“ besonders ausgepragt sind. So unterscheidet sich
beispielsweise das Artenspektrum der Hohlkehle deutlich von dem dort nur etwa 15
Zentimeter daruberliegenden Festuca-Rasens (siehe Abb. 25 und 26, Seite 39). Dies laRt sich
mit  der unterschiedlichen HoOhenlage erkldren; sie bestimmt die mittlere
Wasserbedeckungszeit und damit Salinitat, Bodentemperatur und -wassergehalt, ph-Wert,
sowie Néahrstoffzufuhr und -angebot.

Vor allem der Einfluf? abiotischer Faktoren auf die Siedlungsdichte einzelner Arten wurde
als Hauptursache angesehen und von DE RIJK & TROELSTRA (1997) in den Great Marshes
untersucht. Durch Korrelationsanalysen ermittelten sie, dal Haplophragmoides manilaensis
ihre hochsten Siedlungsdichten in Bereichen geringerer Salinitdt hat (2,5 %o bis 20 %o),
wéhrend die meisten Individuen von Jadammina macrescens (als Trochammina macrescens
Typ B) in Flachen mit hoherer Salinitat gefunden wurden (> 20 %o). Der mittlere Salzgehalt
ist offenbar auch fir die hohere Individuendichte von Haplophragmoides manilaensis im
Wurzelwerk der Festuca-Flachen verantwortlich, da er dort geringer ist als im sténdig
wasserbedeckten Hohlkehlensediment des Endgrabens.

DE RuUK & TROELSTRA versuchten auch Beziehungen zwischen dem VVorkommen einzelner
Arten und dem pH-Wert des Bodens zu ermitteln die in verschiedenen Salzwiesenzonen
gemessenen Werte unterschieden sich jedoch nur geringfligig (Minimalwert = 6,0;
Maximalwert = 6,84; A pH max. innerhalb eines Transekts = 0,46). Eine Korrelation war nicht
nachzuweisen. Es ist aber unbestritten, dal ab einer gewissen Hohenlage in der
Vegetationszone der pH-Wert dauerhaft niedrig und fir ein Fehlen kalkschaliger
Foraminiferen verantwortlich ist, da deren Gehduse dort geschadigt und zerstort werden (z. B.
MURRAY 1967, LUTZE 1968a).

In diesem Zusammenhang bleibt das im November 1997 entdeckte und auf einen kleineren
Siedlungsflecken beschrankte Vorkommen von Cornuspira involvens (siehe Abb. 25, Seite
39) in der Festuca-Flache am Endgrabennufer ratselhaft. Noch nie zuvor wurden Populationen
lebender Kalkschaler in einer oberen Salzwiesenzone nachgewiesen. Offenbar konnte sich
wéhrend der Sommermonate die Population durch ein Zusammentreffen aulRergewdhnlich
gunstiger Umsténde entwickeln. Voraussetzung ist dafiir eine kontinuierliche Zufuhr geldster
Verbindungen des Kohlendioxid-Karbonat-Systems (COs* , HCO3 und H,CO3) und vor
allem Ca**-lonen. Da im Sommer 1997 langere Schonwetterperioden herrschten und kleinere
Uberflutungen erst wieder im Oktober stattfanden, konnen die erforderlichen lonen nur aus

der stdndig mit Lagunenwasser geflllten Endgrabenhohlkehle stammen. DaR dort selbst bei



5. Diskussion 164

sommerlichem Niedrigwasser, wenn der Wasseraustausch zur Lagune tagelang unterbrochen
ist, noch gentigend Ca®*-lonen zum Aufbau von Gehausen vorhanden sind, zeigt das
VVorkommen von Mya arenaria und jungen Mytilus edulis. Das Wasser konnte, beglnstigt
durch den an dieser Stelle ungewdhnlich geringen Abstand zur Oberflache des Festuca-
Rasens, durch Kapillarkréfte des Wurzelwerks bis dorthin gelangen und eine Zeitlang fur
einen gerade noch ausreichend hohen Kapillarwassergehalt sorgen. Erst als die Uber langere
Zeit ausgebliebenen Niederschlage wieder haufiger einsetzten, wurden die Ca**-lonen
ausgewaschen, der pH-Wert weiter erniedrigt und somit die Cornuspira involvens-Population
langsam vernichtet. Dies scheint der Grund dafir zu sein, daf} im darauffolgenden Jahr und
auch spater an dieser Stelle keine Individuen von Cornuspira involvens mehr gefunden

wurden.

Schwieriger ist die Beurteilung von Unterschieden in der Artenzusammensetzung
benachbarter Stationen, wenn diese dem gleichen Habitat angehoren, also scheinbar
identischen Umweltbedingungen unterliegen. Im Sediment der Endgrabenhohlkehle am P6
(17. November 1997) war neben geringen Anteilen von Haplophragmoides manilaensis und
Miliammina fusca Arenoparrella mexicana mit 2918 Ind./10 cm?3 die Hauptart. Arenoparrella
mexicana fehlte im gleichen Habitat etwa 50 Meter weiter sudlich (P8 17. November 1997)
und wurde dort von Psammosphaera sp. fast vollstdndig abgelost. Da entlang der
Brandungshohlkehle in diesem Bereich das Sediment zu jeder Jahreszeit standig
wasserbedeckt ist, an beiden Stellen also gleiche und auch konstantere Bedingungen als in den
Festuca-Fliachen herschten, sind auf so kurze Distanz keine Anderungen abiotischer
Parameter zu erwarten. Fur die beobachteten Unterschiede miissen daher andere Ursachen
verantwortlich sein.

Den EinfluR biotischer Parameter auf eine Artenzusammensetzung wurde besonders
detailliert von HOHENEGGER, PILLER & BAAL (1989) in einem Gezeitentimpel am Ufer des
Golf von Triest an der Adria studiert. Ihr Untersuchungsareal war zwar ebenfalls stédndig
wasserbedeckt, es gliederte sich jedoch in eine groRere Anzahl verschiedener Mikrohabitate,
die sich von denen der in vorliegender Arbeit untersuchten Gebiete unterscheiden. Die
Ergebnisse sind daher nur bedingt tbertragbar und beschrénken sich auf lediglich zwei, auch
bei uns vorkommende Arten:

Korrelationsanalysen ergaben fur Ammotium salsum eine enge Beziehung zum Seegras
Zostera noltii und zu Cyanobakterien wie Anabaena und Oscillatoria, wahrend Haynesina

germanica (als Nonion germanicum) diese mied und besonders dort vorkam, wo die Diatomee
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Nitzschia in hohen Dichten siedelte. Die Autoren schluBfolgerten, das jede der beiden
Foraminiferenarten eine spezifische Nahrungsselektion betreibt, wéhrend dal} Seegras nur
einen indirekten Einfluf? austibe, da es ein spezielles Mikrohabitat schaffe.

Das Vorkommen von Haynesina germanica im Untersuchungsgebiet ,,Halebdll”
untersttzt diese Annahme. Diese Art bevorzugt auch dort vegetationsfreie Flachen, in denen
ebenfalls Diatomeen haufig sind. Die in solchen Bereichen ausreichend hohe Lichtmenge auf
der Sedimentoberfliche hat eine besondere Bedeutung, da Haynesina germanica die
vorhandenen Diatomeen nicht ausschlieBlich als Nahrung direkt verwertet, sondern zusétzlich
in einer mehr oder weniger festen symbiontischen Beziehung zu deren Chloroplasten steht
(KNIGHT & MANTOURA 1985) und ihre Photosyntheseprodukte zu nutzen vermag.

Eine positive Korrelation zwischen Ammotium salsum und Cyanobakterien hingegen muf3
nicht zwangslaufig bedeuten, dafl diese auch als Nahrungsorganismen genutzt werden. Es
mull sogar der umgekehrte Fall in Betracht gezogen werden, nédmlich daR sich die
phototrophen Cyanobakterien Spurenstoffe des absterbenden Foraminiferenprotoplasma
aufnehmen. So konnte beispielsweise wéhrend der Laborhdlterungen von Elphidium
williamsoni beobachtet werden, dal? wenn die Temperaturen in den Kulturschalen tiber 25 °C
anstiegen, sich gleichzeitig rasant die Cyanobakterien entwickelten. Diese konzentrierten sich
dann kurz vor dem Tod der Elphidium williamsoni-Individuen zunéchst in deren Nahe und
drangen spater auch in grof3er Zahl in das Geh&useinnere ein. Auch im Freiland erwarmt sich
im Hochsommer das Sediment in Uferndhe derartig, da gréRere Teile einer Population
absterben kdnnen. So wurden in der Salzwiese bei ,,Stiderhafen* zahlreiche Individuen von
Elphidium williamsoni gefunden, die aufgrund hoher Wassertemperaturen gestorben waren,
was an der kraftigen Orangefarbung ihrer Protoplasten erkennbar war. Da in dem von
HOHENEGGER, PILLER & BAAL untersuchten Gezeitentumpel ebenfalls sehr hohe sommerliche
Temperaturen gemessen wurden (max. 27,3 °C), ist es denkbar, daR auch Teile der Ammotium
salsum-Population abstarben, weil sich die Cyanobakterien als Raumparasiten ansiedelten und
mit grolRer Wahrscheinlichkeit auch toxische Exsudate abgaben.

Die zu Beginn dieses Abschnitts aufgezeigten Unterschiede in der Artenzusammensetzung
im Sediment der Endgrabenhohlkehle lassen sich jedoch mit den eben diskutierten Faktoren
nicht erklaren. Diatomeen und Cyanobakterien konnten dort nicht nachgewiesen werden, sie
scheiden wie alle anderen rein autotrophen Organismen aufgrund zu geringen oder fehlenden
Lichteinfalls unter dem Hohlkehlendach ohnehin aus. Lichtmikroskopische Beobachtungen
der im Protoplasma von Arenoparrella mexicana und Psammosphaera sp. enthaltenen

Partikel ergaben, daR diese Arten wie auch die meisten anderen Sandschaler der
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Vegetationszone, aus dem fast rein organischen Sediment vor allem Detrituspartikel und
Pilze, aber auch Bakterien und andere Substanzen aufnehmen. Dies gilt fur die beiden
genannten Arten in besonderem Malle, da sie in hoheren Zahlen auRer an der
Sedimentoberflache auch einige Zentimeter tief im Sediment gefunden wurden, dort also wo
keine anderen als die genannten Nahrungsobjekte in Frage kommen.

Einen weiteren mdoglichen Einflu® auf die Artenzusammensetzung im ,,Bottsand”
diskutierte bereits LUTZE (1968a). Er hielt die Bindung einiger Arten der VVegetationszone an
bestimmte Salzwiesenpflanzen fir mdglich, eine Abhédngigkeit lieR sich aber aufgrund zu
geringen Probenumfangs nicht ableiten. Trotz der nunmehr umfangreicheren Kenntnisse ber
die Artenverteilung von Salzwiesenforaminiferen, gibt es auch heute keine Beweise fir eine
direkte Korrelation zwischen Pflanzengesellschaften und Foraminiferen (HAYWARD & HoOLLIS
1994).

Da also keine der genannten abiotischen und biotischen Parameter die Artenunterschiede in
der nérdlichen Endgrabenhohlkehle erkléren kénnen, liegen die Ursachen mdglicherweise im
ortlichen Reproduktions- und Ausbreitungsverhalten der betreffenden Arten. Arenoparrella
mexicana wére demnach zum jetzigen Zeitpunkt nur deshalb auf das nérdliche Endgrabenufer
beschréankt, weil sudlichere Bereiche im Zuge einer sehr langsamen Ausbreitung bislang noch
nicht erreicht wurden. Ein Hinweis fur eine geringe Ausbreitungsgeschwindigkeit ist die
Bildung junger Tochterindividuen aus Vielteilungen. Im Gegensatz zu beweglichen Gameten
besitzen die Tochterzellen nicht die Fahigkeit, sich rasch auszubreiten. Ein passiver Transport
der Tochterzellen durch Wasserstromungen ist selbst wihrend sturmbedingter Uberflutungen
im sehr geschiltzen Endgraben unwahrscheinlich. Aus Griinden der Nahrungsbeschaffung ist
dies auch nicht notwendig, da in unmittelbarer Umgebung des Mutterindividuums stets

ausreichend Nahrung vorhanden ist.

5.3 Maglichkeiten der Besiedlung von Salzwiesenbiotopen

Bei der Diskussion ber moégliche Ursachen geographischer Siedlungsunterschiede wirft
sich auch die grundsatzliche Frage nach der Art und Weise auf, mit denen es
Salzwiesenforaminiferen gelingt, ihre Biotope erfolgreich besiedeln zu kénnen. Wie schaffen
es also rein benthonische Organismen ohne nennenswerte Eigenbeweglichkeit, in neue fir sie
geeignete Lebensrdume zu gelangen, die oft viele Kilometer von einem gegebenen
Siedlungsort entfernt liegen? Dabei ist auch interessant, wie und woher die in vorliegender

Arbeit erstmals fir Nordeuropa nachgewiesenen Arten in die Untersuchungsgebiete gelangten.



5. Diskussion 167

5.3.1  Weitrdumige Besiedlung Uber groRRere Distanzen

Eine der Mdglichkeiten konnte in einer Art ,,sukzessiver Weitergabe* bestehen, die aus
vorhandenen Lebensrdumen heraus in neuentstandene erfolgte, mit denen sie vormals in
direktem Kontakt standen. Dies kdnnte das heutige und auffallend punktuelle Vorkommen
von Arenoparrella mexicana im ,Bottsand“ und Siphotrochammina lobata in ,,Heden*
erklaren. Arenoparrella mexicana kommt vor allem in den Tropen und Subtropen der nord-
und stdamerikanischen Atlantikklste vor, sie wurde aber auch in der gemé&Rigten Zone
nachgewiesen. Sie besiedelt neben Mangrovesimpfen auch meernah gelegene
Salzwiesenflachen. In Europa waren bislang nur zwei Fundorte bekannt, beide liegen in der
Warmwasserzone (Sudwestfrankreich, LE CAMPION 1970; Adria, HOHENEGGER, PILLER &
BAAL 1989), die Siedlungsdichten waren dort nur sehr gering. Noch starker auf die Tropen
und Subtropen beschréankt ist Siphotrochammina lobata, die nur ausnahmsweise auf3erhalb
dieser Bereiche vorkommt. In Europa war diese Art bislang unbekannt.

Um zu analysieren, wie diese sukzessive Ausbreitung vonstatten gegangen sein koénnte, ist
die Beriicksichtigung der Entstehungsgeschichte von Salzwiesenflachen ein wichtiger Faktor.
Salzwiesen sind erdgeschichtlich gesehen sehr jung, sie existieren in ihrer jetzigen Floren-
und Foraminiferenzusammensetzung etwa seit dem Beginn des Quartérs. Die stetige Bildung
von Salzwiesenflachen an der heutigen Deutschen Bucht, an den Kisten Stdskandinaviens
und der ubrigen Ostsee konnte jedoch erst mit Beendigung der alluvialen Transgression vor
etwa 7000 Jahren beginnen, die durch das Abschmelzen von Eismassen des vorangegangenen
Weichselglazials eingeleitet wurde.

Vorstellbar ist eine Foraminiferenbesiedlung tber eine ,,Kontaktzone* von einem Pool, der
bereits lange vor den nordeuropdischen Vereisungen existierte und weiter stidwestlich an der
Atlantikkiste lag. Diese Zone bestand bezliglich des Arteninventars aus vollentwickelten
Salzwiesenbiotopen, von denen aus die neuenstehenden, nach Nordosten vorriickenden
Flachen besiedelt wurden. Uber den Skagerrak konnten so nach und nach vielleicht auch die
neuentstandenen Salzwiesen der Ostseekusten besiedelt werden.

Die Mdglichkeit eines Pools, von dem aus zunéchst eng benachbarte, gleichartige Biotope
besiedelt werden konnten und der erst spater aufgrund geologischer Prozesse seinen Kontakt
zu den ehemals neu entstandenen Flachen verlor, l&6t sich gut mit Fossilfunden erklaren. So
bestent maoglicherweise ein Zusammenhang zwischen den heutigen europaischen
Arenoparrella mexicana-Populationen und einem ober-oligiozdnen Arenoparrella hagni-
Vorkommen im Nordwestdeutschen Tertidrbecken (Reinhardswald, Nordhessen, einziger

fossiler Nachweis dieser Gattung in Europa, KAEVER & MEIBURG 1975). Arenoparrella hagni
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ist der heutigen Arenoparrella mexicana auBerordentlich ahnlich, sie unterscheidet sich von
letzterer nur durch ihren grélReren Gehdusedurchmesser und Einzelheiten ihrer Apertur.
Arenoparrella hagni war ebenfalls ein typischer Vertreter des brackischen Milieus. KAEVER &
MEIBURG sind der Ansicht, dalR Arenoparrella hagni den letzten, mdglicherweise nur noch
episodischen Kontakt mit dem damaligen Chatt-Aquitan-Meer Norddeutschlands
dokumentiert, durch den im niederhessischen Sedimentationsbecken noch brackische
Bedingungen gegeben waren. Neben Arenoparrella hagni wurden im tbrigen auch Gehduse
gefunden die Haplophragmoides manilaensis sehr &hnlich sind und damit eine deutliche
Beziehung zu Salzwiesenbiotopen erkennen lassen.

Es ist auch damit zu rechnen, dal es sich selbst bei dem nordhessischen Arenoparrella-
Vorkommen nur um einen Ubergangsbereich handelt und ein erstmaliges Erscheinen dieser
Gattung in Europa an anderer Stelle lag. Flr rezente Foraminiferen der atlantischen
Kontinentalrdnder Nordamerikas z. B. konnten namlich bislang kein Zentrum oder Zentren
ermittelt werden, von denen eine zusammenhé&ngende Besiedlung anderer Regionen ausging.
Das erste Auftreten einer bestimmten Art innerhalb der gleichen stratigraphischen Horizonts
wurde oft an mehreren Orten gleichzeitig festgestellt (CULVER & BuzAs, in SEN GUPTA 1999),

was auf eine schnelle und grofirdumige Verbreitung der Arten hindeutet.

5.3.2 Besiedlung von Salzwiese zu Salzwiese - Transport Uiber kleinere Strecken

Unabhéngig von der Zeitspanne, in der es zur Bildung geeigneter neuer Biotope kommt,
besteht das Problem des Transports von Individiuen in diese Lebensrdume. Dabei missen
unterschiedlich weite Strecken Uberwunden werden. Im Einzelfall entscheidet dabei die
ortsabhangige Entstehung der Salzwiese in jungster VVergangenheit Uber die Art und Weise,
mit der die Foraminiferen in sie gelangt sind.

Der ,,Bottsand” ist ein relativ junges Areal, das sich durch sukzessive Anlagerung neuer
Nehrungshaken vergroerte, in deren Schutz sich die Vegetationsflachen entwickeln konnten.
Die altesten, etwa nach 1870 entstandenen Vegetationsflachen liegen in der Umgebung des
Endgrabens, die jlingsten liegen weiter westlich und sind nur etwa 20 Jahre alt (WOLFRAM
1996). Da im ,,Bottsand* die jiingeren Vegetationsflachen in direktem Kontakt mit den &lteren
stehen und sich von den é&lteren aus entwickeln konnten, befindet sich der ausgehende
Foraminiferen-Pool fur jungste Flachen in den jeweils alteren Flachen.

Vollig anders verhélt es sich mit dem Untersuchungsgelédnde ,,Heden* und anderen im
Gullmarfjordgebiet befindlichen Salzwiesen. Dort entstehen neue, spater landfeste Flachen

nicht durch rezente sedimentationsbedingte Verlandungsprozesse, sondern durch die
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postglaziale Landhebung. Sie dauert auch heute noch an und betrdgt im Bereich des
Gullmarfjords etwa 30 cm pro Jahrhundert (an der Ostkiste Schleswig-Holstein nur noch 1
cm pro Jahrhundert). Auf diese Weise konnen besonders aus geschitzten und nur wenige
Zentimeter und Dezimeter tiefen Meeresbuchten innerhalb weniger Jahrzehnte neue
Salzwiesenbiotope aus dem Meer auftauchen. Die Salzwiesen des Gullmarfjordgebiets sind,
verglichen mit denen der Nord- und Ostkiste Schleswig-Holsteins, viel kleiner und werden
von den Felsen des anstehenden Grundgebirges derartig umschlossen, daR eine voéllige
Isolierung der meist einige Hundert Meter bis wenige Kilometer voneinander entfernten
Avreale die Folge ist.

Eine Uberwindung der rein marinen Barriere konnte wahrend katastrophenartiger
Witterungsbedingungen vonstattengehen. Im Verlauf starker Uberflutungen gelangen
maoglicherweise Juvenilstadien wie Gameten oder Zygoten in ausreichender Menge ins freie
Meerwasser und werden mit kistenparallelen Stromungen auf diese Weise in neu entstandene
Vegetationsflachen verfrachtet (ein episodischer Prozel3, der mehrmals im Jahr stattfindet).
Ob anschlieRend ein neuenstandenes Biotop erfolgreich besiedelt werden kann, hdangt von
seiner Entwicklungsstufe und von der an der Neubesiedlung beteiligten Foraminiferenart ab.
So sind meernahe Salzwiesenarten nicht in der Lage zu Uberleben, wenn sie nur noch den
Entwicklungs-Endzustand einer Salzwiese vorfinden, also in eine Festuca-Zone verfrachtet
wurden, in der fast terrestrische Bedingungen herrschen. Umgekehrt ist es landnahen Arten
wie z. B. Balticammina pseudomacrescens, Jadammina macrescens und Micatuba flexilis
nicht mdoglich in Salzwiesenzonen zu siedeln, die noch in kurzen und regelméliigen

Zeitabstanden Uberflutet werden.

Eine ganz andere Mdglichkeit kénnte auf der Verbreitung durch Seevdgel beruhen. So
erklart HAAKE (1982) ein binnenldndisches Vorkommen von Jadammina macrescens in
Salzrasen bei Jerxheim und Barnstorf in Niedersachsen, nachdem ausgeschlossen wurde, daf
es sich bei den dortigen Salzwiesen um marine Relikte und damit um eine endemische
Jadammina-Population handelt. Auch fur mehrere andere binnenlandische Fundorte, die diese
Kriterien erftllen, wurde diese Art der Herkunft erortert (z.B.Thiringen, Haplophragmoides
wilberti, BARTENSTEIN 1939; Hawaii, u.a. Trochammina inflata, RESIG 1974; Australien, u.a.
Ammonia beccarii, CANN & DE DEkkerR 1981; Kanada, u.a. Jadammina macrescens,
Polysaccammina ipohalina, PATTERSON, SCOTT & Mc KiLLopr 1990).

Es wird angenommen, dal wahrend der Rast von Seevigeln Sedimentreste an deren

Gefieder und Extremitaten haften bleiben und mit ihnen lebende Foraminiferen in entferntere
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Biotope forttransportiert werden. Wahrscheinlich erscheint mir die Aufnahme von Gehé&usen
mit der Nahrung. Experimente zeigten, da Ammonia beccarii eine Passage im Darmkanal der
Vogel unbeschadet tberstehen kann (DIETZ-ELBRACHTER 1969, in HAAKE 1982).

Diese Verbreitungsart erlaubt einen Transport ber weite Strecken. Haufiger stattfindende
Verbreitung uber vorwiegend kurzere Distanzen (einige Hundert Meter bis wenige Kilometer)
konnten von VoOgeln ausgehen, die von ihren Brutplatzen aus im Zuge taglicher
Nahrungsbeschaffung weniger entfernte Nachbarbereiche anfliegen. Verfrachtung in weiter
enfernte und entlegene Gebiete geschehen dagegen nur wahrend des Vogelzugs; in diesem
Fall konnen Individuen innerhalb eines Tages in mehrere Hundert Kilometer entfernte
Salzwiesenflachen transportiert werden. Nicht alle Arten dirften dabei aber die gleichen
Chancen fir eine Verfrachtung haben. Da die Nahrungsorganismen der Vogel wie
Polychaeten, Mollusken und Crustaceen vorwiegend in den wattnahen Salzwiesenbereichen

vorkommen, sind dort lebende Foraminiferen gegeniiber den landndchsten Arten bevorzugt.

Es ist anzunehmen, dal’ die Besiedlung von Salzwiesenbiotopen insgesamt nicht nur auf
eine Weise vonstattengeht, sondern aus der Kombination der geschilderten Mdglichkeiten
besteht und dabei von den oOrtlichen Gegebenheiten abhangt. Die Folge dieser hohen Dynamik
in der Entwicklung und Besiedlung dieser Brackwasserlebensraume ist, dal sich momentan
existierende Artengemeinschaften nicht in ihrem endglltigen Zustand befinden, sondern

stdndigen Umwandlungs- und Veranderungsprozessen unterworfen sind.

5.4 Salzwiesenarten als Indikatoren zur Bestimmung friherer Meeresspiegelhthen

Das Uberwiegend hohenlageabhdngige und damit oft klar zonierte Vorkommen von
Salzwiesenforaminiferen nahe der Sedimentoberflache ist anhand toter Gehéduse auch in
tieferen Sedimentschichten, die ehemals an der Oberflache lagen und von Sedimenten
uberdeckt wurden, zu beobachten. Dies erlaubt ihre Verwendung als Indikatoren bei der
Bestimmung friiherer holozéner Meerespiegelhéhen und Tidenhube (z. B. SCOTT & MEDIOLI
1980a). Besonders in den letzten Jahren standen solche Fragestellungen im Mittelpunkt
aktuopaldontologischer Forschungen in Nordamerika (z. B. GOLDSTEIN 1988, ScoTT &
LECKIE 1990, JENNINGS & NELSON 1992) und wurden erst kurzlich auch in Europa bearbeitet
(HOorRTON, EDWARDS, LLoyD 1999). Auch zur Erforschung seismisch bedingter

Bodenabsenkungen und friherer Tsunamis wurde Uberprift, ob Foraminiferen der
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Vegetationszone dafur geeignet sind (JONASSON & PATTERSON 1992; GUILBAULT, CLAGUE &
LAPOINTE 1996; WiLLIAMS 1999).

Aufgrund geographischer und hydrologischer Unterschiede in der Entwicklung und
Gestaltung der Salzwiesen ist eine global giiltige Interpretation der bislang gefundenen
Foraminiferengemeinschaften bei der Ermittlung holozaner Schwankungen des Meerespiegels
jedoch nicht moglich. Problematisch sind besonders Areale, in denen es keine Beziehung
zwischen der Hohenlage und den vorhandenen Arten gibt (DE Ruk 1995, DE RIK &
TROELSTRA 1997). Fur eine genauere Analyse innerhalb eines enger begrenzten Gebietes
muften daher mehrere Areale mehrmals im Jahr untersucht werden, um die fiir die betreffende
Salzwiese vorhandenen individuellen hydrographischen Charakteristika und bestehende
raumliche und zeitliche Schwankungen in den Artenzusammensetzungen mit einzubeziehen.

Zur Bestimmung friherer Tidenhiube werden aus einem Sedimentkern stets die Arten
herangezogen, die wegen ihrer hohen Abundanzen als Charakterart einer bestimmten
Hohenstufe eine Bedeutung haben. Im Untersuchungsgebiet ,,Halebtll* zeigte sich jedoch,
daB in der Festuca-Zone seltenere Arten einen viel hoheren Indikatorwert besitzen kdnnen,
weil diese dort enger begrenzte Hohenstufen besiedeln als die haufigeren Arten. So besiedelt
die haufige Jadammina macrescens dort die gesamte Rotschwingelzone und deckt damit eine
viel groliere Hohendifferenz ab (ca. 30 cm) als Balticammina pseudomacrescens. Letztere ist
auf eine nur wenige Meter breite Zone unterhalb der Grenze noch lebend vorkommender
Foraminiferen, also auf landnachste Bereiche beschrankt. Ahnliche Verhaltnisse beobachteten
Scott & LECkIE (1990) in Massachusetts, auch dort besiedelte Balticammina
pseudomacrescens (als Trochammina macrescens forma macrescens) vorwiegend landndhere
Bereiche der hohen Salzwiese, wenngleich auch nicht derartig eng zoniert wie in ,,Halebull*.
Dies gilt auch fiir das Untersuchungsgebiet ,,Heden*, wo Balticammina pseudomacrescens
zusammen mit Haplophragmoides manilaensis mehr landwarts vorkam, wahrend Jadammina
macrescens dort alle Vegetationszonen besiedelte (LORENz 2000). Allerdings gibt es auch
geographische Unterschiede. In vielen Féallen kommen Balticammina pseudomacrescens und
Jadammina macrescens gemeinsam in einer Zone vor. Ein solcher Fall liegt im
Untersuchungsgebiet ,,Bottsand“ vor. Weitere Arten mit ebenfalls landnéchster Verbreitung
waren Micatuba flexilis, Ovammina sp. und die ebenfalls in geringen Siedlungsdichten
vorkommende Trochamminita irregularis. Micatuba flexilis wurde zwar in allen
Untersuchungsgebieten gefunden, sie beschrankt sich aber nur in ,,Haleblll* auf landnachste
Flachen. Gleiches gilt fir die nur in ,,Heden* fehlende Ovammina sp.. Diese beiden Arten sind

aber aufgrund der geringen Erhaltungsfahigkeit ihrer Gehduse als Indikatororganismen
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ungeeignet, sie fehlen in der Thanatozonose tieferer Sedimentschichten. Anders ist dies
jedoch bei Trochamminita irregularis, die auflerhalb ihres tropischen und subtropischen
Hauptverbreitungsgebiets bislang nur an der Pazifikiiste Kanadas nachgewiesen wurde
(GuILBAULT, CLAGUE & LAPOINTE 1996). Im ,Bottsand“ und ganz vereinzelt auch in
»,Halebull* waren in den landndchsten Sedimenten tote Gehduse stets auch wenige Zentimeter
unterhalb des obersten Bodenzentimeters vorhanden.

Die eben erlduterten Falle unterstreichen die Wichtigkeit der Kenntnisse Uber selektive
Erhaltungsféhigkeit von Arten und deren bevorzugter Siedlungstiefe. Untersuchungen zu
diesen Themen liegen aber nur vereinzelt vor (GOLDSTEIN & HARBEN 1993, GOLDSTEIN &
WATKINS 1999). Die dinnerwandigen, zarteren und meist Kkleinen Gehduse von
Trochamminita irregularis sind weniger gut erhaltungsfahig als die dickerwandigen und
grollen Balticammina pseudomacrescens-Gehéuse. Letztere konnten im ,,Bottsand* noch in
Sedimenttiefen unterhalb von funf Zentimetern nachgewiesen werden, wéhrend leere Gehduse
von Trochamminita irregularis nur in einer maximale Tiefe von etwa drei Zentimetern und
ganz vereinzelt gefunden wurden. Lebende Individuen dieser beiden Arten kamen in den
Untersuchungsgebieten nur im obersten Sedimentzentimeter vor.

Seltenere Arten konnen zwar zur exakteren Bestimmung friherer Hoch- und
Hochstwasserlinien beitragen, es sind aber nicht alle Salzwiesen gleichermalien fir solche
Analysen geeignet. Auch hier entscheidet im Einzelfall deren Entstehungsgeschichte und
geographische Lage. So sind samtliche Salzwiesenbiotope im Skagerrak-Kattegatt-Gebiet und
der Ubrigen Ostsee ungeeignet, da sie in ihrer Ausdehnung aufgrund der geringen
astronomischen Tiden (10 bis maximal 30 cm) meist auf schmale, wenige Meter breite Sdume
begrenzt sind. lhre Vegetationszonen erheben sich deshalb nur etwa 0,1 bis 0,4 m Uber die
mittlere Meerespiegelhdhe und beschranken sich in der Regel auf die Rotschwingelzone.
Dariiberhinaus grenzen die Rotschwingelrasen oft noch Uber eine Kliffkante abrupt an
unbewachsene Flachwasserbereiche und zeigen keinen allméhlichen Ubergang in andere
Zonen. Auch an der Westkiiste Schleswig-Holsteins lassen sich keine Meeresspiegelanalysen
durchfiihren, allerdings aus einem anderen Grund. Nahezu alle Salzwiesenflachen waren bis
in die letzten Jahrzehnte hinein aufl3erordentlich starken anthropogenen Einfluf3en unterworfen
(MaBnahmen zum Kustenschutz, Landgewinnung, intensive Beweidung). Eine natlrliche

Entwicklung wird erst seit einigen Jahren gefordert.
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55 Vertikalverteilung in zwei unterschiedlichen Habitaten des ,,Bottsand*

Der Vergleich zwischen Lagune und Hohlkehle ergab, da deren Sedimente
unterschiedlich tief besiedelt wurden. In der Lagune kamen lebende Individuen nur bis zu
einer Tiefe von drei bis vier Zentimetern vor, im Sediment der Hohlkehle hingegen lag die
maximale Siedlungstiefe etwa zwischen sechs und sieben Zentimetern (siehe Seite 41 bis 43).

Das Vorkommen von Elphidium williamsoni in Sedimenttiefen von ein bis zwei
Zentimetern  scheint zundchst ungewohnlich, da der Besitz endosymbiontischer
Diatomeenchloroplasten (Lopez 1979, KNIGHT & MANTOURA 1985) ihr eigentliches
Vorkommen auf die obersten Sedimentmillimeter beschrénkt. Hervorgerufen durch die
Bioturbation verschiedener Metazoen jedoch (z.B. Nereis diversicolor, Corophium volutator)
und besonders auch durch intensive Wihl- und Grabtatigkeiten der oft in groflen Scharen
rastenden Seevogel bei der Nahrungssuche, konnen immer wieder Individuen in
tiefergelegene Horizonte verfrachtet werden.

Ein Vergleich der Siedlungstiefen in vorliegender Arbeit mit denen von LuTzE (1968a)
zeigt, dal3 diese zum Zeitpunkt meiner Untersuchung geringer waren als noch vor 35 Jahren.
Das mag daran liegen, daR LuTzes Proben aus dem Eingangsbereich zum Endgraben und
nicht aus der eigentlichen Lagune stammten und er zudem Durchschnittswerte aus Kernen
angab, die zwischen Dezember und Juni entnommen wurden. Mit einem winterlichen
temperaturbedingten Absinken der Oxidationszone kdnnen daher im Mittel auch groRere
Siedlungstiefen zustandekommen.

Ein anderer wichtiger Grund liegt mdglicherweise in den Auswirkungen anthropogener
EinfliRe. Im Zuge der 1972 abgeschlossenen Arbeiten zum Bau des Bootshafens ,,Marina
Wendtorf* wurde die gesamte siidliche Lagune vertieft und die anfallenden Sandmengen in
die nordliche Lagune gespult. Dies fiihrte zu einer starken und nachhaltigen Verflachung der
Lagune mit der Folge starkerer Erwarmung ihrer Bodenoberflache bei Sonneneinstrahlung
und so zu einer meist nur wenige Zentimeter starken Oxidationszone (in den
Hochsommermonaten nur etwa einen Zentimeter tief reichend).

Auch die hohereren Siedlungstiefen im Sediment der Endgrabenhohlkehle lassen sich mit
den geringeren Temperaturen erkléaren, die im Zeitraum der Probenentnahme herrschten
(November 1996), sie forderten die Ausweitung der Oxidationszone in groRere Bodentiefen.
Neben der Temperatur bestimmen jedoch auch andere Faktoren wie Sedimentbeschaffenheit
(Porositat), Nahrstoffverteilung und Pflanzenbewuchs durch Schaffung eines bestimmten

Mikroklimas die Foraminiferenverteilung innerhalb des Sediments.
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Die Siedlungsdichtemaxima von Haplophragmoides manilaensis und Psammosphaera sp.
unterhalb des obersten Sedimentzentimeters zeigen an, daf es sich bei ihnen im Gegensatz zur
epifaunalen Elphidium williamsoni um infaunale Arten handelt, die an ein Leben im Sediment
besonders angepalit sind. Auch aus anderen Untersuchungen ist bekannt, daR
Haplophragmoides manilaensis vorwiegend in grofReren Sedimenttiefen siedelt. In einer
Salzwiese auf St. Catherines Island bei Georgia beispielsweise hatte sie ihre hdchsten
Individuenzahlen in 20 Zentimeter Tiefe (GOLDSTEIN, WATKINS, KUHN 1993). Das gleiche
gilt dort auch fir Arenoparrella mexicana (GOLDSTEIN & WATKINS 1998); im ,,Bottsand*
hingegen scheint sie aber zumindest zeitweise auch oberflachenndchste Horizonte zu
bevorzugen. Ihre auRergewohnlich hohe Siedlungdichte an der Bodenoberflache beruhte auf
der vorangegangenen, fast zeitgleichen Reproduktion nahezu aller adulten Individuen der
gesamten Population (siehe Abb. 73, Seite 104). Zu anderen Jahreszeiten muf3 daher bei
Arenoparrella mexicana mit anderen Vertikalverteilungen gerechnet werden.

Die fur den ,Bottsand“ ermittelten Tiefenverteilungen sind zeitlich betrachtet
wahrscheinlich instabil und stellen nur Momentaufnahmen innerhalb periodischer und

aperiodischer Schwankungen dar.

5.6 Ursachen hoher Anteile der Totfauna an der Gesamtfauna im ,,Bottsand*

Die Anzahl leerer Gehéuse in einer Sedimentprobe hangt von verschiedenen Faktoren ab.
Zum einen spielen hydrodynamische Faktoren wie strémungsbedingte Sedimentumlagerungen
eine Rolle, die zu einer Korngrofiensortierung und damit auch zu einer lokalen Anreicherung
von Gehdusen fihren kdnnen (RICHTER 1964, 1965). Aber auch das Gehdusematerial ist von
entscheidender Bedeutung. So werden kalkschalige Geh&use nach dem Tod der Individuen in
Gebieten mit einer CaCOs-Untersattigung des Wasserkorpers nach kurzer Zeit aufgeldst.
Losungserscheinungen Kkalkschaliger Gehéduse wurden im Gebiet der westlichen Ostsee
beschrieben (JARKE 1961, ResIG 1965) und an Elphidium williamsoni auch im ,,Bottsand®
beobachtet LuTzE (1968a).

Andere Einflusse wirken auf die Ansammlung leerer Gehduse besonders in den
landndachsten Abschnitten einer Salzwiese. Hier ist die artspezifische, selektive
Erhaltungsféhigkeit fur das weitere Schicksal eines Geh&uses ein wichtiger Faktor
(GOLDSTEIN & WATKINS 1999), aber auch ob eine Art vorwiegend an der Sedimentoberflache

oder in der Tiefe siedelt (GOLDSTEIN & HARBEN 1993; GOLDSTEIN, WATKINS, KUHN 1995).
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Im ,,Bottsand“ wurde festgestellt, daR der Anteil toter Individuen an der Gesamtfauna in
der Lagune geringer war als in den Vegetationsflachen. Folgende Grinde kommen dafir in
Frage: Zum einen siedeln in der Festuca-Wiese vorwiegend Arten, deren Gehduse schwerer
erodieren (Trochammina inflata, Balticammina pseudomacrescens, Haplophragmoides
manilaensis und Arenoparrella mexicana), andererseits werden die Gehduse durch Vertorfung
des biogenen, wurzelfaserdurchsetzten Sediments bereits in wenigen Zentimetern Tiefe besser
konserviert als in der offenen Lagune. AulRerdem findet in der VVegetationszone nahezu keine
mechanische Beschadigung der Geh&use durch Wasserbewegungen und Bioturbation statt.
Dennoch sind damit die zum Teil aulRerordentlich hohen Anteile leerer Gehduse an einigen
Stellen der Vegetationzone (siehe vor allem Abb. 23, Seite 37 und Abb. 26, Seite 39) allein
nicht zu erkl&ren.

Das Vorhandensein vieler toter Individuen zeigt an, da zu einem friiheren Zeitpunkt
zumindest zeitweilig wesentlich gunstigere Bedingungen geherrscht haben missen, was zum
Aufbau einer groReren Population fuhrte, deren Individuen die jetzige Totgesellschaft bilden.
Die Tatsache, dal3 sich die vielen leeren Gehduse im Sediment der Brandungshohlkehle etwa
15 bis 30 Zentimeter unter dem heutigen Oberflachenniveau der Festuca-Wiese befinden,
bedeutet aber nicht, dal? es sich bei ihnen um die Reste einer Lebendpopulation handelt, die
ausschlieBlich zum Zeitpunkt der Enstehung der ,,Bottsand*-Vegetation existierte. Dagegen
spricht sowohl die hohe Zahl als auch der sehr gute Erhaltungsgrad der Geh&use. Man findet
nadmlich heute in vergleichbarer Tiefe in einer geschlossenen, mehrere Meter vom Endgraben
entfernten Festuca-Flache keine solche Totgemeinschaft. Die Abbruchkanten mit ihren
Brandungshohlkehlen des Endgrabens sind also topographisch gesehen Uber langere Zeit
stabile Gebilde, die sich mindestens seit den Untersuchungen von LuTzeE (1968a) kaum
verandert haben. Eine weitere Verlandung des Endgrabens hat seit dieser Zeit also praktisch
nicht stattgefunden.

Es besteht daher vielmehr die Mdglichkeit, dal es im Verlauf der letzten Jahrzehnte zu
einem mehrfachen Wechsel zwischen schnellem Aufbau und anschliefendem Untergang einer
Population kam. Die Ursache dafir konnte in plotzlichen Verédnderndungen der
Umweltbedingungen liegen, die aber nur selten auftraten. So wies LuTzE (1968a) auf
sommerliche Stagnationen des Wasserkorpers im Endgraben hin, die in Extremfallen zum
Absterben der auch heute noch massenhaft vorkommenden Fischbrut fihrte. Eigene
Messungen der Sedimenttemperatur im Endgraben ergaben um bis zu 3 °C hohere Werte
gegenliber der Lagune. Es ist denkbar, dall auch die Foraminiferen-Populationen der

Hohlkehle von der zeitweiligen Sauerstoffarmut betroffen wurden, wobei Kkleinrdumig
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gunstigere Bedingungen vorherrschten, die kleinen Teilen der Populationen ein Uberleben
gerade noch ermdglichte. Dal3 anschlieRend eine rasche Wiederbesiedlung moglich ist, 1aRt
sich Dbeispielsweise mit der Kenntnis des Fortpflanzungsverhaltens von Arenoparrella
mexicana deuten, deren Population im November 1997 zu groRen Teilen weitgehend simultan
reproduzierte (siehe Abb. 73, Seite 104). Relativ wenige adulte Arenoparrella mexicana
erzeugten durch zeitgleiche Vielteilung einen abrupten Anstieg einer neuen
Lebendpopulation. In &hnlicher Weise reagierten dort in der Vergangenheit vielleicht auch

Jadammina macrescens und Balticammina pseudomacrescens.

5.7 Zeitliche Variabilitat in der Artenzusammensetzung und Gehausegrofie

5.7.1  Zeitliche Anderungen in der Artenzusammensetzung in ,Halebiill*

DaB es im Verlauf mehrerer Jahrzehnte in einer Salzwiese zu Anderungen des
Artenspektrums kommt, liegt an der hohen Dynamik, mit der sich ein solcher amphibischer
Brackwasserlebensraum stetig veréndert. Im Falle von Salzwiesen an der Deutschen Bucht
erfolgt durch fortschreitende Sedimentation eine allmahlich meerwarts gerichtete Ausdehnung
und gleichzeitige Hohenlagezunahme des gesamten Vorlands. Damit findet an einem
gegebenen Punkt eine kontinuierliche Veranderung in Richtung terrestrisches Milieu statt. So
kann beispielsweise aus einem Andelrasen innerhalb weniger Jahrzehnte ein
Rotschwingelrasens hervorgehen und parallel dazu eine allméhliche Veranderung der
Artenzusammensetzung eintreten.

Im Rahmen der Vervollstdndigung des einjahrigen Beobachtungszeitraums konnten im
Untersuchungsgebiet ,,Halebill* aber auch kurzfristige Veranderungen beobachtet werden, die
sogar innerhalb weniger Wochen vonstatten gingen. Sie betreffen das plétzliche Auftreten von
Elphidium williamsoni im April 1994 in der Andelzone am Entnahmepunkt P4. Nach einer
explosionsartigen Zunahme ihrer Siedlungsdichte innerhalb von etwa sechs Wochen (Abb. 17,
Seite 31), verschwand dann im Spatsommer langsam die Population; die letzten Individuen
wurden Ende September beobachtet.

Als Ursachen kommen in erster Linie landwarts gerichtete Sedimentumlagerungen in
Frage, die aber in verschiedener Weise vonstatten gehen kdnnen. Der Regelfall besteht aus
jahrlichen Sturmfluten im Winterhalbjahr, mit denen Sedimentpartikel und mit ihnen lebende
Individuen von Arten des offenen Watts und wattnaher Salzwieseabschnitte hierher
verfrachtet werden. Eine andere Mdglichkeit der Verfrachtung geschieht wahrend strenger

Winter, wenn eine auf dem offenen Watt aufliegende Eisdecke bei Sturmfluten den
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Bodenkontakt verliert, aufrei3t und in Schollen in die Vegetationszone gedriickt wird. Am Ort
ihres Abtauens bleiben groRere, zuvor eingeschlossene Sedimentmengen zuriick, in denen
sogar grolRere Metazoen enthalten sein koénnen (in solchen Sedimenten wurden im
Untersuchungsgebiet ,,Halebdll” im Marz 1996 viele Schalen von Cerastoderma edule
gefunden).

Die wahrend der spaten Wintermonate in die Andelzone gelangten Individuen von
Elphidium williamsoni fanden zun&chst giinstige, also weitgehend Bedingungen des offenen
Watts vor, da topographisch bedingt eingelaufenes Meerwasser noch langere Zeit zurlickblieb
und zu einem hohen Bodenwassergehalt fiihrte. Zusatzlich sorgte die im Frihjahr nur locker
mosaikartige verbreitete und noch nicht geschlossene Vegetation flr eine glnstige
Lichtsituation, die den endosymbiontischen Diatomeenchloroplasten zugutekam. Ein grof3er
Teil der Population konnte dort unter diesen Voraussetzungen erfolgreich reproduzieren und
noch eine Weile Uberleben. Hinweise fir stattgefundene Reproduktionen sind nicht nur im
auflergewohnlich steilen Anstieg der Siedlungsdichte zu sehen (Abb. 17, Seite 31), sondern
besonders auch an der beobachteten stetigen Zunahme des Geh&usedurchmessers, der im Juli-
August 1994 sein Maximum erreichte (Abb. 32 b, Seite 45). Im Gegensatz zur ,,Bottsand*-
Population, bei der wahrend der Sommermonate zwischenzeitlich niemals wieder groiiere
Mengen kleiner Individuen auftraten, reproduzierte in ,,Halebull* eine gréfRere Zahl adulter
Individuen offenbar auch spater noch (kenntlich an der Abnahme des durchschnittlichen
Gehéausedurchmessers von Juli nach August 1994). Erst als sich die Situation in den
Hochsommermonaten August und September fur Elphidium williamsoni allmé&hlich
verschlechterte  (Verminderung des Lichteinfalls aufgrund sich  verdichtender
Vegetationsdecke, starkere Aussuiung durch zurlickgehaltenes Niederschlagswasser bei meist
ausbleibenden Uberflutungen), kam es zum Zusammenbruch der Population. In den folgenden
Jahren konnte in ,,Halebull* kein erneutes Auftreten einer Elphidium williamsoni-Population
in der Andelzone beobachtet werden; es handelte sich also um ein nur unter
Ausnahmebedingungen stattfindendes espisodisches Ereignis.

Anderungen in der Artenzusammensetzung von ,,Halebll“ fielen jedoch meistens nicht
derartig pragnant aus, wie am Beispiel von Elphidium williamsoni beschrieben, sondern
beschrénkten sich in der Regel auf geringfugige Verschiebungen, die einer Jahresperiodik
unterworfen sind und ebenfalls wéahrend der Wintermonate stattfinden. Sie basieren aber auch
auf der sturmflutbedingten Uberschichtung der Salzwiese mit Wattsedimenten.
Sedimentablagerungen in den landndheren Zonen fiihren dabei nicht nur zum geringfligigen

Eintrag wattnaher Arten, sondern haben auch zu der Folge, daR die Ublicherweise dort
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lebenden Arten in den oberen Zentimetern des ,,neuen Bodens* Uber langere Zeit fast vollig
fehlen (LEHMANN 1994). Die landnahen Arten sind nicht in der Lage, das frische Sediment zu
besiedeln, da es aufgrund seiner Herkunft einer Umgebung entpricht, die sich beziiglich
verschiedener Parameter von ihrem normalen, eher terrestrischen Milieu unterscheidet. Eine
fir landn&here Fl&chen typische Fauna etabliert sich erst dann wieder in der obersten
Bodenschicht, wenn im Laufe des Friihsommers die Qualtitdt des Sediment zunehmend zu

ihren Gunsten verandert.

5.7.2  Zeitliche Variationen in der Gehauseqr6fRe von ,,Halebill“-Populationen

Studien zur zeitlichen Erfassung von GehausegroRen fiihrten nur sehr wenige Autoren
durch und konzentrierten sich dabei auf Flachwassergebiete wie z. B. offene Bereiche der
westlichen Ostsee (HAAKE 1967), Buchten (PHLEGER & LANKFORT 1957, WEFER 1976) und
mit zwei Ausnahmen auch landnahe Kustenbiotope, wie ein Gezeitentimpel bei Plymouth
(MYERS 1942) und die ,,Bottsand-Lagune” (LuTze 1968a). GroRenverteilungskurven von
Foraminiferen aus Salzwiesenbiotopen erstellten dabei bislang nur LEHMANN (1994) und
LORENZ (2000), letztere jedoch nur fiir eine Serie von Proben, die zu einem Zeitpunkt
entnommen wurden (Oktober 1999).

Im Zuge dieser Fragestellung wurde zu Beginn vorliegender Arbeit ein zuvor in der
Salzwiese ,,Halebill” begonnener Jahresgang (LEHMANN 1994) vervollstandigt. Bei den
meisten Arten setzten sich auch wéhrend des Vervollstandigungszeitraums (Anfang Mai bis
Ende August 1994) die schon zuvor beobachteten, oft willkirlichen aber nur selten groReren
Anderungen des Gehausedurchmessers fort. Als Beispiele dienten Haynesina germanica und
Jadammina macrescens (Abb. 33, Seite 47 und Abb. 34, Seite 49). Eine auffallige Ausnahme
bildete die landnédchste Population von Jadammina macrescens, welche ber weite Strecken
des Jahres aus konstant kleinen Individuen bestand, deren Durchmesser sich erst im Laufe des
Hochsommers signifikant vergroRerten.

Ein Vergleich mit der saisonalen Entwicklung von Ammonia beccarii und Ammotium
salsum in einem weitverzweigten System flacher Buchten mit hohen Temperatur- und
Salinitatsschwankungen in Texas (PHLEGER & LANKFORT 1957) zeigt, dal} auch dort die
Populationen aus Individuen verschiedenen Alters bestanden (eine grofiere Bandbreite
aufwiesen) und sich ebenfalls die GréRenzusammensetzung im zeitlichen Verlauf willkirlich
anderte.

Ganz anders verhielten sich Ammotium cassis und Ophthalmina kilianensis, zwei Arten

aus der westlichen Ostsee (Eckernforder Bucht, aus 23,5m und 13m Tiefe). Bei ihnen
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beobachtete WEFER (1976) eine deutliche und abrupte Abnahme des mittleren
Gehéausedurchmessers, was nur durch Reproduktionsgeschehen erklart werden kann. In dieser
Weise verhielt sich auch die von LuTtzeE (1968a) in der ,Bottsand“-Lagune beobachtete
Elphidium williamsoni. Auch dort reproduzierten groRere Teile einer adulten Population
innerhalb weniger Wochen (April bis Mai), und die daraus hervorgegangenen Juvenilen
wuchsen im Verlauf einiger Monate ebenfalls stetig bis zur AdultgroRe heran. In gleicher
Weise verhélt sich die Elphidium williamsoni-Population noch heute, was durch die

Laborhélterungen bestatigt werden konnte.

Von der zuletzt erwahnten Ausnahme abgesehen, ist ein Zusammenhang zwischen dem
Lebensraum und dem Reproduktionsverhalten erkennbar, der besonders deutlich wird, wenn
man die GréRenverteilungskurven von Elphidium williamsoni aus der ,,Bottsand“-Lagune mit
denen typischer Arten aus den Vegetationsflachen der Salzwiese ,,Halebill* gegeniberstellt.
Er 4Rt sich folgendermafRen formulieren:

In  Kdustenbiotopen mit  heterogenen und  kurzfristig stark  schwankenden
Umweltbedingungen reproduzieren Foraminiferen nicht nur zu den erwarteten
Frihjahrszeitpunkten, sondern vielmehr Gber fast das ganze Jahr hinweg. Die abrupten,
zeitlich willkurlich auftretenden Wechsel in der GehdusegrofRe sind Indizien dafur, dal
Fortpflanzungsereignisse nicht zeitgleich an der gesamten Population stattfinden, sondern
immer nur an kleinen Teilen und zu verschiedenen Zeitpunkten. Mikrotopographische
Unterschiede in Vegetationszonen bedingen auflerdem, dal Reproduktionen immer dann
geschehen, wenn sich kleinrdumig die Bedingungen dafur einstellen. So kann man daher in
einer Salzwiese insgesamt von rdumlich und zeitlich fleckenhaftem Reproduktionsgeschehen
sprechen. Raumlich fleckenhaftes Reproduktionensgeschehen konnte in vorliegender Arbeit
vor allem im Zuge der Ermittlung von Siedlungsflecken an mehreren Arten nachgewiesen
werden (siehe z. B. Abb. 38, Seite 62 und Abb. 45, Seite 69) und wurde in unserer
Arbeitsgruppe inzwischen fur Trochammina inflata zusétzlich bestatigt (LORENZ 2000).

In unmittelbarer Landnahe der Salzwiese ,Haleblll* verharrten die dort siedelnden
Individuen von Jadammina macrescens lange Zeit des Jahres in einem zystendhnlichen,
physiologischen Ruhestadium, in dem das Wachstum Uber viele Monate unterblieb. Sie
wuchsen und reproduzierten erst dann mit der eben beschriebenen Fleckenhaftigkeit, als fiir
sie die Bedingungen glinstiger wurden. Dies geschah im landnéchsten Bereich erst viel spater
als in meerndher gelegenen Fl&chen, ndmlich nach seltenen, nur episodisch auftretenden

Sommerhochfluten an wenigen Tagen des Jahres.
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5.8 Ortsabhangige GroRRenunterschiede einzelner Arten im ,,Bottsand*

Messungen an Populationen dreier haufiger ,,Bottsand“-Arten aus unterschiedlichen
Habitaten zum gleichen Zeitpunkt ergaben (Haplophragmoides manilaensis, Abb. 49, Seite
73; Miliammina fusca, Abb. 50, Seite 74 und Tiphotrocha comprimata, Abb. 51, Seite 74),
dal? je nach Entnahmestelle zum Teil erhebliche Unterschiede in der Geh&usegroRe vorkamen.
Besonders am Beispiel von Miliammina fusca wird das Phdnomen deutlich, dall mit der
Zunahme terrestrischer Einflisse auch die mittlere Gehdusegrofie deutlich abnimmt.

Die Mdglichkeit, dafll die ortsabhangige Verschiedenheit der GehdusegroRe auf
unterschiedlichen Reproduktionszeitpunkten der einzelnen Populationen beruhen koénnte,
kann in diesem Fall ausgeschlossen werden, da jede der drei GroRenverteilungen auch zu
anderen Zeiten des Jahres diesem Bild entsprach und sogar mit den GréRenverteilungen toter
Individuen weitgehend ubereinstimmte.

Zwei Hypothesen fiir das auch friher schon im Untersuchungsgebiet ,,Halebill*
beschriebene (LEHMANN 1994) und sonst nur noch von GUILBAULT, CLAGUE & LAPOINTE
(1996) an der Westkuste Kanadas beobachtete Phanomen ortsabhangiger GroRenunterschiede

kommen in Frage:

1. Es kommt im Verlauf von Hochfluten zu Einschwemmungen von juvenilen Individuen
(Gameten, Zygoten oder Tochterzellen) von vorwiegend meerwaérts siedelnden Arten und auf
diese Weise zu einer ,unfreiwilligen* Besiedlung der landnahen Abschnitte. Nach einer
gewissen Zeit mit dem Erreichen einer bestimmten Grol3e sterben diese Individuen dort ab
ohne reproduziert zu haben, weil die neuen Bedingungen ein weiteres Uberleben unmgglich
machen. Die Individuen wéren also allochthonen Ursprungs.

Fur Arten, deren eigentliches Hauptvorkommen in meerndheren Salzwiesenzonen liegt,
reduziert sich also die Uberlebenszeit umso mehr, je weiter sie von ihrem urspriinglichen
Siedlungsort entfernt wurden. Im ungunstigsten Fall (Verfrachtung in landné&chste
Salzwiesenbereiche) geht dies so weit, dal} die betroffenen Arten unmittelbar nach ihrer
Verfrachtung absterben, weil die neuen Umweltbedingungen derart lebensfeindlich sind und
ein Uberleben von vornherein unmaglich machen.

2. Die in die landndchsten Bereiche verfrachteten Individuen sind in der Lage, dort zu
Uberleben, zu reproduzieren und den neuen Lebensraum zu besiedeln. Ihre durchschnittliche
AdultgroRe ist jedoch viel geringer, die Individuen bleiben die meiste Zeit des Jahres oder

auch zeitlebens klein (wie beispielsweise die landnahe Jadammina macrescens-Population im
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Untersuchungsgebiet ,,Halebdll“, oder Miliammina fusca im Festuca-Rasen des
Untersuchungsgebiet ,,Bottsand*). Diese Individuen kénnen autochthone Populationen bilden.

Der Nachweis, dafl sehr kleine Individuen in solchen Populationen aus vor Ort
stattgefundenen Reproduktionen stammen und autochthon sind, ist allerdings schwierig, da
die Bedingungen flr eine Reproduktion in Landndhe generell unginstiger sind. Die
notwendige Menge an kapillarem Bodenwasser ist dort nur wahrend episodisch auftretender
Sturmfluten, also an wenigen Tagen des Jahres vorhanden (LEHMANN1994). AulRerdem gibt es
oft kleinrdumige topographische Unterschiede entlang des Gelandeprofils, die ebenfalls einen
groBen Einfluf auf den Wassergehalt haben konnen. Da also ein zeitlich und rdumlich
fleckenhaftes Reproduktionsgeschehen vorliegt und nicht die gesamte Population wahrend
einer kurzen Zeitspanne reproduziert (wie Elphidium williamsoni in der ,,Bottsand*-Lagune),
konnen plotzlich auftretende Gruppen Kleinster Individuen Uberhaupt nur nachgewiesen
werden, wenn zu verschiedenen Zeiten des Jahres ein enges Probennetz gelegt wird.

Hierbei spielt eine Rolle, wie gro in einer Population der Anteil von
Tochterzellenbildnern (Schizonten und Agamonten) und Gametenbildnern (Gamonten) ist.
BegeiRelte Gameten kdnnen aufgrund ihrer hohen Eigenbeweglichkeit und ihres geringen
Gewichts bei Uberflutungen Gber weitere Strecken als ,,Plankton* passiv verdriftet werden
Bei jungen Tochterzellen ist dies ungleich schwieriger, da sie sich in groRerer Zahl noch
einige Zeit nach ihrer Entstehung in der mitterlichen Brutcyste konzentrieren, ein hoheres
Gewicht besitzen und sich vor allem mit ihren Pseudopodien an ein Substrat anzuheften
vermogen (u. a. beobachtet bei Elphidium williamsoni). Eine ,,Wolke* junger, aus
Vielteilungen hervorgegangenen Tochterzellen ist daher leichter nachweisbar als die wenigen

weit verstreuten jungen Individuen, die es schaffen, aus Zygoten heranzuwachsen.

Einer der mdglichen wachstumsbegrenzenden Faktoren ist die Mikrostruktur des Habitats.
Stereomikroskopische Beobachtungen zeigten, dall das von der Vegetation gebildete
Wurzelwerk im landnahen Bereich auch im GroRenbereich von unter einem Millimeter
aullerordentlich dicht und verfilzt ist. Das geringe Volumen der interstitiellen Licken
zwischen den Waurzelfasern und den Sandkornern 1aBt den Bau grofRerer Gehéuse offenbar
nicht zu. Gelegentliche Vorkommen von schwach deformierten Gehdusen (manchmal auch
Abdriicke feinster Wurzelfasern in der Gehdusewand) scheinen dies zu bestéatigen. Dabei mul}
aber bertcksichtigt werden, daB eine solche Art von Wachstumseinschrankung im Inneren des
Sediments starker wirksam ist als auf der Oberflache. Dies wird belegt durch das Vorkommen

vereinzelt grol3er Gehduse, die ausschlieRlich an der Sedimentoberflache gefunden wurden.
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Der im ,,Bottsand* existierende Zusammenhang zwischen Siedlungsort und Gehdusegroélie
ist auch anhand von Arten zu beobachten, die ausschliellich die landnédchsten
Rotschwingelflachen besiedeln und niemals in meernéheren Abschnitten vorkommen. Diese
Arten (z. B. Trochamminita irregularis, Micatuba flexilis, Ovammina sp.) sind auch im
adulten Zustand kleiner oder viel schlanker als Arten anderer Salzwiesenzonen. So wurde
beispielsweise von VALKANOVA (1964) das fadenférmige und lange Gehduse von Micatuba

flexilis (als Rhabdogromia flexilis) als Anpassung an Liickensystem-Habitate angesehen.

Aufgrund der grofRen Vielfalt von Salzwiesenbiotopen (Topographie, Pflanzenbewuchs,
Bodenwassergehalt, KorngroRe) sind mit hoher Wahrscheinlichkeit gleichzeitig sowohl
allochthone Individuen als auch autochthone Populationen vorhanden. Je nach den
vorhandenen mikrotopographischen Bedingungen bilden beide wahrscheinlich fleckenartige
Muster mit mehr oder weniger scharfen Grenzen. Je ungunstiger (,terrestrischer”) die
Bedingungen fur Arten aus meernahen Bereichen der Salzwiese werden, umso seltener kommt
es zu erfolgreichen Reproduktionen und desto groRer ist der Anteil allochthoner Individuen,

denen es nicht gelingt dort zu (berleben.

5.9 Analysen der Proloculusdurchmesser

Vergleichende Messungen der ProloculusgréfRe von Arten landnaher Salzwiesenbereiche
ergaben, dal} in Abhéngigkeit ihres geographischen, aber auch kleinrdumigen Vorkommens
intraspezifische Unterschiede auftraten.

Die GroRe des Proloculus spielt eine wesentliche Rolle bei der Beurteilung, welcher
Generation ein Gehduse angehort. Gemdall dem einfachen dimorphen Generationswechsel
(SCHAUDINN 1885, LISTER 1896) besitzen Agamonten eine kleine Anfangskammer
(mikrosphérisch, B-Generation) und Gamonten einen gréfReren Proloculus (megalosphérisch,
A,-Generation). Ebenfalls groRe Anfangskammern haben auch Schizonten (megalosphérisch,
A;-Generation), die als dritte Generation an einem trimorphen Generationszyklus beteiligt
sein kénnen (RHUMBLER 1909), was zur Formulierung der Trimorphismus-Hypothese fiihrte
(HoFkER 1925, 1930b). Erst kirzlich wurden in einer Laborkultur der Grof3foraminifere
Amphistegina gibbosa alle drei Generationen identifiziert und auch der noch fehlende Schritt
der Bildung von Gamonten aus Schizonten beobachtet (DETTMERING, ROTTGER,
HOHENEGGER & SCHMALJOHANN 1998). Zwar existieren mit Patellina corrugata (MYERS

1935) und Rubratella intermedia (GReLL 1958) auch Falle, bei dem umgekehrte



5. Diskussion 183

GroRenverhaltnisse vorliegen (Agamont mit gro3er und Gamont mit kleiner Anfangskammer),
sie sind aber ausgesprochen selten und es ist wenig wahrscheinlich, dal sie bei den
untersuchten Arten vorkommen.

Neben der ProloculusgréRe kann gleichzeitig auch die Gehdusegréfle ein wichtiger
Parameter fur die Erkennung der Generationen sein. Bei einigen Foraminiferen ist das
Agamontengehduse  groer als das eines  Gamonten  oder  Schizonten.
GehéausegroRenunterschiede konnten aber bei Arten, bei denen mikrospharische und
megalospharische Gehéduse gefunden wurden nicht festgestellt werden.

Bei Arten mit zwei getrennten Haufigkeitsmaxima der Proloculi (z. B. bei der ,,Heden*-
Population von Trochammina inflata, Abb. 62 f, Seite 93), kann davon ausgegangen werden,
dal’ es sich bei den Gehdusen mit kleinem Proloculus um mikrosphérische Individuen, also
um Agamonten (B) handelt. Bei den tbrigen Gehdusen mit deutlich gréRerem Proloculus ist
hingegen nicht sicher, ob sie Gamonten (A;) oder Schizonten (A;) oder auch beiden zugleich
zugeschrieben werden kénnen. Bei Vorliegen von Trimorphismus haben nach Ansicht von
HOFKER  (1930a und b)  Schizonten innerhalb  eines  megalospharischen
ProloculusgroRenspektrums etwas kleinere Proloculi als Gamonten. Seine Hypothese wurde
von ROTTGER, FLADUNG, SCHMALJOHANN, SPINDLER & ZACHARIAS (1986) fiir Heterostegina
depressa und von DETTMERING, ROTTGER, HOHENEGGER & SCHMALJOHANN (1998) fir
Amphistegina gibbosa bestétigt.

Aufgrund dieses Zusammenhangs kénnte man anhand der zweigipfligen GréRenverteilung
der megalosphérischen Trochammina inflata-Individuen aus ,,Heden* (Abb. 62 f, Seite 93)
auf die Existenz von Schizonten (linke Flanke) und Gamonten (rechte Flanke) schlieBen. Dem
widerspricht jedoch die Beobachtung an einem der ,,Heden*-Individuen, welches Gameten
bildete und einen relativ kleinen Proloculus hatte. Mit einer Grofie von 31 um gehorte es
eindeutig der linken Flanke megalospharischer Individuen an. Ein anderer Gamont, bei dem
ebenfalls Gameten beobachtet werden konnten, stammte aus einer Festuca-Flache des
»Bottsand“. Seine Anfangskammer lag mit 42 pum im rechten GroRenspektrum der
megalosphdrischen Individuen innerhalb der fir diese Entnahmestelle ermittelten
Grolienverteilung (Abb. 62 d, Seite 93).

Da dies Hinweise daflr sind, daf es sich bei der Gruppe megalosphérischer Individuen
wohl Gberwiegend um Gamonten handelt, ist bei Trochammina inflata also damit zu rechnen,
dal? zumindest an bestimmten Orten ein dimorpher Generationswechsel zwischen Agamont
und Gamont vorliegt. Dennoch ist die Existenz von Schizonten nicht auszuschliellen, ihr

Anteil dlrfte aber an den meisten Stellen im ,,Bottsand” und auch im Untersuchungsgebiet
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,Heden“ geringer als der der Gamonten sein. Bei Trochammina inflata wurde nur von
ANGELL (1990) asexuelle Reproduktion, also Vielteilung beschrieben. In dieser Studie wurden
leider weder morphometrische Gehdusedaten, noch die Anzahl der Mutterindividuen
angegeben, es ist also offen, ob es sich bei den miittlerlichen Gehdusen um Schizonten oder
Agamonten handelte.

Es scheint andererseits aber auch Stellen zu geben, an denen eine Trochammina inflata-
Population ausschliellich aus Schizonten besteht. Einen Hinweis darauf liefern
megalospharische ,,Bottsand“-Geh&use aus einer weiter vom Endgraben entfernt gelegenen
Festuca-Flache (Abb. 62 c, Seite 93). Zum einen liegen die Proloculusdurchmesser dieser
Individuen in der GroRRenverteilung auffallend eng beieinander, auBerden fehlen in der
dortigen Population mikrospharische Individuen, also Agamonten, was zur Folge hatte, dal} es
dort auch keine Gamonten gibt. AuBerdem lagen die GehdusegrdfRen der meisten gemessenen
Individuen in einem bemerkenswert engen Grolienbereich (zwischen 600 pm und 650 pm).
Die engen GrolRenbereiche von Proloculus- und Gehdusedurchmesser deuten darauf hin, daf}
die Individuen an dieser Stelle etwa gleichzeitig durch Vielteilungen entstanden.

Aus der Literatur sind solch eingipflige und schmale Verteilungen bei
Freilandpopulationen nur von Textularia tenuissima und Bulimina fusiformis aus dem
Gullmarfjordgebiet (HOGLUND 1947), sowie von Trochammina cf. Trochammina quadriloba
(Florida, SALAMI 1976) und Trochammina hadai aus einem japanischen Brackwassersee
bekannt (MATSUSHITA & KITAzATO 1990). Die von HOGLUND (1947) gemessenen Werte fir
die beiden zuerst genannten Arten lagen jedoch deutlich niedriger (zwischen 8 pm und 17 pum
bzw. 10 um und 25 pum) als jene fir Trochammina inflata. Er nahm an, dal} es sich dabei um
einen eher seltenen Fall des dimorphen Generationswechsels handeln kénnte, bei dem sich
sexuelle und asexuelle Generationen beziglich der Proloculus- und GehdusegréfRe nicht
unterscheiden lassen. Hierbei wére dann sogar auch Trimorphismus vorstellbar. Agamonten,
Gamonten und Schizonten hatten dann also alle nahezu gleichgroRe Anfangskammern.

Einen Hinweis darauf, dal} selbst Populationen, deren Gehé&use relativ kleine Proloculi
besitzen, ausschlieBlich aus Schizonten bestehen koénnten, gibt das Reproduktionsverhalten
von Arenoparrella mexicana in der Endgrabenhohlkehle des ,,Bottsand®. Beobachtungen an
einzelnen Mutterindividuen bestatigten, dall die im November 1997 gebildete
Juvenilpopulation gleichgrof’e Proloculi wie die Mutterindividuen hatten. Es ist aber
theoretisch nicht auszuschlieBen, dall auch hier Gamont und Agamont gleiche

ProloculusgrofRen besitzen. In diesem Fall wéren jedoch die Mutterindividuen der im
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November 1997 gebildeten Juvenilpopulation Agamonten gewesen. Agamonten sind jedoch
meistens in natlrlichen Populationen selten.

Da die Populationen von Siphotrochammina lobata und Elphidium williamsoni ebenfalls
einheitliche Proloculusgréfien besaRen, besteht die Mdglichkeit, dal3 auch diese Populationen
aus Schizonten bestanden. Bei Jadammina macrescens lalt jedoch nur eine aus einer Festuca-
Station des ,,Bottsand“ stammende Verteilung eine solche Interpretation zu (Abb. 63 a, Seite
95). Populationen anderer Bereiche bestanden offenbar zu ganz geringen Teilen auch aus
Agamonten (Abb. 63 ¢ und d, Seite 95, ProloculusgroRe 12 um). Fir eine Jadammina
macrescens-Population aus einer hollandischen Salzwiese gab HOFKER (1977) deutlich
verschiedene ProloculusgroRen an und glaubte einen trimorphen Generationswechsel
nachgewiesen zu haben. Er fand dabei Gehduse (seiner Meinung nach Gamonten), deren
Proloculi sogar uber 60 um grol3 waren. Derartig grofle Anfangskammern konnten bei dieser
Art aber weder im Rahmen eigener friiherer Studien (LEHMANN 1994) noch im Verlauf
vorliegender Arbeit nachgewiesen werden; die grofiten Proloculi hatten einen Durchmesser

von nur 32 pm.

Eine ungewohnliche Proloculus-GroRenverteilung liegt bei Haplophragmoides manilaensis
vor. Bei ihr existierte eine kleine separate Gruppe megalosphdrischer Gehéuse, deren
Proloculi deutlich gré3er waren als die der tbrigen Geh&use (Abb. 68, Seite 99). Bei diesen
wenigen Individuen handelt es sich wahrscheinlich um Gamonten. Unklarer sind die
Verhaltnisse aber bei den verbleibenden Gehdusen, deren Haufigkeitsverteilung zwei Maxima
andeutet. Entweder sind dies alles Schizonten, oder es kommen noch Agamonten hinzu, die
dann im linken Bereich des GroRRenspektrums liegen dirften. Letzteres ist wahrscheinlicher,
da bei Vorhandensein von Gamonten entsprechend dem dimorphen Zyklus immer auch

Agamonten vorkommen mdissen.

Elphidium williamsoni: Fir diese Art liegen die meisten Hinweise fir eine nur aus
Schizonten bestehende Population vor. Messungen der Proloculusgrofie ergaben, dal? in der
,Bottsand-Population* keine Agamonten, sondern lediglich megalospharische Individuen
vorkamen, die aber ein umfangreicheres GrolRenspektrum abdeckten als bei allen anderen
untersuchten Arten (Abb. 69, Seite 99). Die wenigen Geh&use mit Anfangskammern tber 75
pum Durchmesser lassen zwar vermuten, daf es sich bei diesen um Gamonten gehandelt haben
konnte, bei keiner der insgesamt 39 im Labor erfolgten Reproduktionen wurde jedoch die

Bildung von Gameten beobachtet. Die ProloculusgréRen der aus allen Schizogonien im Labor
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hervorgegangenen Tochterzellen entsprachen in Mittelwert und Bandbreite fast exakt denen
der Freilandpopulation.

Auch aus Laborkulturen von Ammonia tepida (STOUFF, LESOURD & DEBENAY 1999) sind
ebenfalls groRere Spannweiten megalosphérischer Proloculusdurchmesser von Individuen
bekannt (50 um bis 110 um), die nachweislich allesamt Schizonten waren.

Natdrlich besteht auch weiterhin die Moglichkeit, dal in der ,Bottsand“-Population
dennoch Agamonten und somit auch Gamonten vorkommen, ihr Anteil dirfte aber duf3erst
gering sein und erfordert zum Nachweis weitere Beobachtungen an umfangreichen
Laborkulturen. AuBerdem muifiten die Mutterindividuen auf ihre Proloculusgrofie untersucht
werden. Sollten Agamonten vorhanden sein und damit auch ein Generationswechsel, findet
ihre Bildung aus Gamonten wahrscheinlich nicht im Frihjahr, sondern zu einer anderen
Jahreszeit statt. GroRRere Anteile von Agamonten wurden beispielsweise bei Ammonia beccarii
(HOFKER1930b) und Discorbina vilardeboana (F@yN 1936) im Winter beobachtet. Bislang
gibt es aber auch bei Elphidium williamsoni aus dem ,,Bottsand“ keine Hinweise fiir die
Existenz von Agamonten. Aus den wenigen Spatsommer- und Herbstreproduktionen im Labor
gingen namlich niemals Gameten hervor.

Verhaltnisse wie sie in der ,,Bottsand“-Lagune vorherrschen, lassen sich jedoch nicht auf
andere &hnliche Biotope Ubertragen. So glaubt HAMAN (1969) fiir Elphidium williamsoni (als
Elphidium excavatum) in der Llandanwg-Lagune in Nord-Wales zwei Hauptphasen der
Reproduktion nachgewiesen zu haben. Je nach Jahreszeit wechselte sich asexuelle
Fortpflanzung (April bis Juni) mit sexueller Fortpflanzung (September bis Oktober) ab.
Dariiberhinaus gébe es noch eine weitere untergeordnete Phase moglicherweise sexueller
Reproduktion im Winter (Januar). lhre Hypothese beruht aber ausschlieBlich auf der
Ermittlung der Siedlungsdichte, welche starken jahreszeitlichen Schwankungen unterworfen
war. Wéhrend die hohen winterlichen Siedlungsdichten vor allem von mikrospharischen
Individuen gebildet wurden, soll die abrupte Zunahme der Individuenzahlen im Mai auf
megalospérischen Gehdusen beruhen. Weiterhin erwdhnt sie, dal? die von ihr gefundenen
Agamonten gréRere Gehduse hatten als die megalospharischen Individuen. In ihrer Studie
fehlen jedoch jegliche Angaben zum Proloculus- und Geh&usedurchmesser; Vergleiche mit

der ,,Bottsand*“-Population sind daher unmdglich.

Zusammenhange zwischen Saisonalitdat und Generationswechsel wurden anhand von
Freilandpopulationen nur noch bei zwei anderen, aus &hnlichen Lebensrdumen stammenden

Arten erortert. HOFKER (1930b) glaubte, dal3 bei Ammonia beccarii im Zuge eines trimorphen



5. Diskussion 187

Generationswechsels Agamonten vorwiegend im Winter vork&men, welche im Fruhjahr
reproduzieren und Schizonten hervorbrachten, die ihrerseits im Sommer Gamonten bildeten,
welche durch Erzeugung von Agamonten den Zyklus letztlich wieder schldssen. Zwar ist das
von im festgestellte VVorhandensein verschiedener Morphen zu bestimmten Jahreszeiten
unbestritten, die Bildung von Schizonten aus Agamonten, sowie die Bildung von Gamonten
aus Schizonten ist jedoch hypothetisch. HOFKER hatte derartige Abl&dufe an den hollandischen
Populationen nie beobachtet. Vielmehr ist auch bei Ammonia beccarii eine Uber mehrere
Generationen ablaufende asexuelle Fortpflanzung (Bildung von Schizonten aus Schizonten)
wahrscheinlich (STOUFF, LESOURD, & DEBENAY 1999).

Eine in dieser Hinsicht intensiv bearbeitete Art ist Elphidium crispum. Untersuchungen an
Populationen aus einem Gezeitentimpel an der Stdkiste Englands bei Plymouth (MYERS
1942), deren monatliche Anteile von mikrosphdrischen zu megalospharischen Individuen
aufgezeichnet wurden, ergaben, dal3 Elphidium crispum &hnlich wie Elphidium williamsoni in
der ,,Bottsand*“-Lagune, eine individuelle Lebensspanne von etwa einem Jahr besal3. Auch
dort reproduzierten grolRe Teile der Population im Frihjahr (April bis Mai), woran aber
uberwiegend Gamonten und in viel geringerem Umfang zeitgleich auch Agamonten beteiligt
waren. Da die Individuen einer jeden Generation ein Jahr lebten, bevor sie reproduzierten,
dauert der gesamte Generationszyklus also etwa zwei Jahre. Anders verhielt sich dies bei einer
aus dem Sublitoral des gleichen Untersuchungsgebiets stammenden Elphidium crispum-
Population. Hier gab es neben einer Reproduktionsphase im Friihjahr noch eine weitere Phase
im Herbst. AuBerdem lag der Anteil mikrospharischer Geh&use unter, und der Anteil der
megalospérischen Individuen deutlich ber denen der Gezeitentimpel-Population. Abgesehen
von den Untersuchungen in vorliegender Arbeit war damit MYERS der einzige, der innerhalb
einer Art Unterschiede in der GrélRenzusammensetzung von Proloculi zwischen Populationen

verschiedener Lebensraume ermittelte.

Neben den in vorliegender Arbeit festgestellten rdumlichen Unterschieden in den
ProloculusgrofRen, kann eine GrofRenzusammensetzung von Proloculi auch zeitlichen
Anderungen unterworfen sein (bislang nur an einer Freilandpopulation von Trochammina
hadai anhand monatlicher Messungen ermittelt, MATSUSHITA & KITAZATO 1990). Zeitliche
Anderungen miissen stets  beriicksichtigt werden, wenn riaumliche bedingte
GroRenunterschiede untersucht werden sollen. In Sedimentproben, die zum gleichen
Zeitpunkt, aber an verschiedenen Orten entnommen wurden, erhédlt man fir jede Population

eine bestimmte GroRenverteilung, welche aber zu einem spateren Zeitpunkt im Jahr durch
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einen moglicherweise stattgefundenen Wechsel der Generationen vollig anders aussehen
kann. Erfolgen also Proloculusmessungen an lebenden Individuen zu einem bestimmten
Zeitpunkt, so besteht die Gefahr nur einen kleinen Ausschnitt der in Wirklichkeit beteiligten
Generationen zu erhalten. Um die Bandbreite der tatsachlichen Méglichkeiten zu ermitteln,
die einen bestimmten Ort charakterisieren, wurden aus diesem Grunde alle Messungen an
leeren Geh&usen vorgenommen (einzige Ausnahme ist Elphidium williamsoni, aufgrund

rascher postmortaler Auflosung stehen leere Gehduse nicht zur Verfiigung).

Raumliche intraspezifische Verschiedenheiten in der GroRenverteilung des Proloculus
deuten also darauf hin, dall nicht an jedem Ort alle Schritte eines mdglichen trimorphen
Generationszyklus verwirklicht, sondern entsprechend den besonderen Bedingungen eines
Standorts jeweils nur Teile realisiert werden. Dabei gibt es Habitate, in denen tber langere
Zeit fortlaufend Schizonten aus Schizonten hervorgehen, also Schizogonie bevorzugt wird. In
Salzwiesenbiotopen mit stark wechselnden Umweltbedingungen und hdufigen Phasen
geringen Bodenwassergehalts sind junge Schizonten besser gegen Austrocknung aber auch
vor moglichen FrelRfeinden geschitzt als die viel empfindlicheren Gameten und Zygoten.
Besonders Gameten konnen aufgrund ihrer geringeren GroRe leicht zur Beute anderer
Protozoen, wie z.B réuberischer Ciliaten, werden.

Die grolle Bedeutung der asexuellen Reproduktion im Generationswechsel wird auch
deutlich bei Bolivina doniezi, einem Sandschaler, der von SLITER (1970) Uber mehrere
Generationen im Labor kultiviert wurde. Bei dieser Art wurden ausschlie3lich
Schizogoniezyklen beobachtet.

Dennoch existieren auch in Salzwiesenbiotopen Gamonten. Giinstige Bedingungen fir eine
Gametenbildung sind aber nur an wenigen Stellen und nicht zu jeder Zeit vorhanden. Hier
entscheiden auf kleinem Raum die mikrotopographischen Gegebenheiten, die vor allem den
Bodenwassergehalt bestimmen, ob eine erfolgreiche Zygotenbildung und ein weiteres
Uberleben der Juvenilstadien maglich ist oder nicht. Giinstige Bedingungen herrschen zum
Beispiel in kleinen Senken und Pfiitzen, die tber langere Zeit Stillwasserbereiche darstellen
oder in grofReren Porenrdumen mit zeitweise hohem Bodenwassergehalt.

Bei Trochammina inflata haben Beobachtungen an Gamonten gezeigt, dal} nicht nur
Gameten, sondern auch junge Zygoten im muditterlichen Gehduse vorhanden waren. Zygoten
im mudtterlichen Gamontengehduse belegen Autogamie (so auch bei Rotaliella roscoffensis,
GRELL 1968). Offenbar werden sie erst nach Erreichen eines bestimmten Alters entlassen.

Auch bei Gamontogamie bieten aneinanderliegende Gehduse verschiedengeschlechtlicher
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Gamonten (Amphimixis) entsprechende Schutzrdume (z. B. bei Glabratella sulcata,
Metarotaliella parva und Rubratella intermedia, GRELL 1968). In Fallen, in denen ein
Gehéuse den Juvenilstadien noch eine Weile Schutz bietet, ist ein erfolgreiches Heranwachsen
relativ vieler junger Agamonten auch dort noch gewahrleistet, wo die Chancen fiir andere
Arten, deren Gameten sofort ins Freie entlassen werden, schlechter stehen. Dieser Vorteil
kdnnte den hohen Anteil an Agamonten von Trochammina inflata in der ,,Heden*-Population
erklaren.

Trotz vorhandener Mdoglichkeiten wird der Weg der sexuellen Reproduktion in
Salzwiesenbiotopen von den meisten Arten anscheinend nur selten beschritten, er dient nicht
dem raschen Aufbau neuer Populationen, sondern vor allem der Sicherung genetischer
Stabilitat.

Bei Elphidium williamsoni liegen die Vorteile der Schizogonie in der erleichterten
Weitergabe ihrer Symbionten auf die Individuen der neuen Generation. Die im mdtterlichen
Protoplasten enthaltenen endosymbiontischen Diatomeenchloroplasten werden auf die sich
aufteilenden Protoplasmaportionen verteilt und sind schon im Proloculusstadium der jungen
Schizonten voll funktionstiichtig. Im Falle einer Gametenbildung gingen die Symbionten
verloren und konnten von den Zygoten oder nachfolgenden Stadien erst dann erneut

aufgenommen werden, wenn diese eine bestimmte Groél3e erreicht hatten.

5.10 Fleckenhaftigkeit im Zentimeterbereich

Unter einem Siedlungsflecken versteht man ganz allgemein einen Ort hoher
Siedlungsdichte, also eine Stelle an der sich Organismen aus unterschiedlichen Grinden
starker konzentrieren als in ihrer Umgebung. Siedlungsflecken sind besonders leicht
nachzuweisen, wenn der Abstand der Probenentnahmestationen mehrere Meter betrégt (LUTZE
1968b; HOHENEGGER, PILLER & BAAL 1989 und 1993), die untersuchte Flache also relativ
grof? und bezuglich ihrer Umweltparameter nicht homogen ist. Aber auch in kleineren
Flachen, die ihrerseits noch weiter unterteilt wurden (BoLTOvSKOY & LENA 1969, 18 Proben &
9 cm? im Abstand von 7 cm; OLSSON & ERIKSSON 1974, 81 benachbarte Teilflachen & 10
cm?), sind noch aufféllige Siedlungsdichteunterschiede vorhanden. Bereits LuTze (1968b)
erkannte bei der Analyse von Siedlungsflecken in der ,,Bottsand“-Lagune (an Miliammina

fusca und Elphidium williamsoni), dal3 sich Form und GroRe der Siedlungsflecken mit
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groReren Probenabstanden nicht ermitteln lieBen und hielt die Existenz von Kleinstflecken im
Zentimeterbereich fur wahrscheinlich.

Zum ersten und bislang einzigen Mal untersuchte Buzas (1968) solche Kleinst-
Siedlungsstrukturen, indem er 36 Teilflachen einer Grélze von nur 1,6 cmz liickenlos beprobte.
Die von ihm gefundenen Flecken basieren auf der Ermittlung durch mathematisch-statistische
Methoden, die spater auch andere Autoren zur Analyse von Foraminiferen-Verteilungen
anwendeten. Dabei wird getestet, welchem statistischem Modell eine Besiedlungsstruktur am
ehesten entspricht. Entsprachen die von BuzAs gefundenen Arten einer sog. Poisson- bzw.
Binomialverteilung, so gelten die Individuen als homogen, also zufallig verteilt, im Falle einer
negativen Binominalverteilung als heterogen, also fleckenhaft verteilt.

OLssoN & ERIKSSON (1974) stellten jedoch fest, dal weder die negative
Binominalverteilung, noch eine andere von ihnen speziell modifizierte Poissonverteilung fur
den Nachweis von Siedlungsflecken geeignet ist, da eine heterogene Verteilung auch durch
einen zufallsbedingten Wechsel der Individuendichte entstanden sein konnten. Dies zeigt, daf3,
wenn eine im Freiland gefundene Foraminiferen-Verteilung mathematisch als heterogen
identifiziert wird (also nicht zuféllig verteilt), nicht automatisch mit dem Begriff ,,heterogen*
verknlpft werden kann, daf} die Individuen auch aktiv am ProzeR dieser Fleckenbildung
beteiligt sein missen. OLSSON & ERIKSSON wiesen ferner darauf hin, daR keine feste Grenze
gezogen werden konne, ab der Bereiche hoherer Siedlungsdichte als klar abgegrenzte Flecken
von Bereichen mit niedrigerer Siedlungsdichte abgegrenzt werden konnten. Letztere Ansicht
unterstltzten spater auch BuzAs & GiBsoN (1990) und formulierten préziser, dal3 die
Verteilung von Foraminiferen eher in Form eines Kontinuums vorldge und es allenfalls
gelénge, verschiedene Grade zwischen homogener und heterogener Verteilung zu ermitteln.
Entscheidend ist in diesem Zusammenhang die Beriicksichtigung der Probenflache. Findet
man in einer von zwei benachbarten gréReren Fldchen anhand weniger Proben einen Fleck
hoher Individuendichte, so lieRe sich dieser nicht mehr als solcher erkennen, wenn nur ein
Kleinerer Ausschnitt der urspriinglich groReren Probenflache anhand vieler kleiner Teilflachen
betrachtet wird, da sich die Individuendichte von Teilflache zu Teilflaiche nur wenig und
kontinuierlich &ndert. Umgekehrt kdnnen groliere benachbarte Flachen ohne nennenswerte
Siedlungsdichteunterschiede dennoch Flecken enthalten. Die Flecken werden aber aufgrund
ihrer geringen Ausdehnung allerdings erst dann sichtbar, wenn die gréReren Flachen in
hinreichend kleine Teilflachen zerlegt werden.

Ein weiterer Nachteil ist, daB die mathematische Auswertung zweier dauf3erlich gleicher

Flachen (bezuglich der Siedlungsunterschiede in ihren Teilflaichen als homogen angesehen) zu
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verschiedenen Ergebnissen fuhren kann. So ermittelt man in einem Fall eine homogene
Verteilung, in einem anderen Fall liegt aber unerwartet eine heterogene Verteilung vor
(Beispiele bei Buzas 1968). Wenn also bereits geringste Unterschiede in der Siedlungsdichte
das Ergebnis beeinflussen, erschwert dies zusétzlich die Suche nach Griinden flr das

Zustandekommen fleckenhafter Verteilungen.

Aufgrund dieser Nachteile, aber auch aus folgendem Grund wurde auf eine statistische
Analyse der eigenen Probenquadrate verzichtet: Die Existenz von ausgepragten
Siedlungsunterschieden in einigen Probenquadraten aus den Untersuchungsgebieten
»Halebull”“ und ,,Bottsand“ war auch ohne statistische Methoden leicht nachzuweisen, da es
Teilflachen gab, in denen die Siedlungdichte auffallend hoher lag als in allen benachbarten
Teilflachen. Zudem konzentrierte sich die vorliegende Untersuchung vor allem auf den
Beweis der schon von LuTze (1968b) und BuzAs (1968) gedullerten Annahme, dal3
Siedlungsflecken im Zentimeterbereich auf Reproduktionsereignissen beruhen miften, da auf
so kleiner Fl&che alle Umweltparameter wahrscheinlich homogen sind. Zur Kléarung dieser
Frage bedarf es aber lediglich der Priifung, ob in einem eng begrenzten Bereich hoherer
Siedlungsdichte  Juvenilstadien,  also  Individuen  mit  auffallend  geringem
Gehéusedurchmesser, vorkommen.

Geradezu ausgepragt war dieser Zusammenhang bei Triloculina oblonga (Abb. 43, Seite
67), Ovammina opaca (Abb. 44, Seite 68) und Miliammina fusca (Abb. 46, Seite 70), Arten,
die nur in geringen Dichten vorkommen. Bei Arten, die insgesamt in hoheren
Individuendichten siedeln, ist nur noch andeutungsweise erkennbar, dal3 Stellen mit héherer
Individuenzahlen auf kleinen Geh&usen basieren (z. B. bei Ammonia beccarii, Abb. 38, Seite
62 und Triloculina oblonga, Abb. 41, Seite 65).

Der Grund hierflr liegt in der bereits vor einer Reproduktion vorhandenen hohen
Siedlungsdichte. Siedlungsflecken durch Reproduktionsereignisse lassen sich nur nachweisen,
wenn die durch Reproduktionen hinzugekommenen jungen Individuen einen entsprechend
hohen Anteil gegeniiber den bereits zuvor existierenden alteren Individuen ausmachen.

Die Bildung von Siedlungsflecken wird entscheidend durch die Art der Fortpflanzung
bestimmt. Nach sexueller Reproduktion entstehen keine Siedlungsflecken im
Zentimeterbereich, da in den meisten Féllen aus den zahlreichen Gameten nur wenige
Agamonten hervorgehen. Zudem werden die Gameten und auch junge Zygoten aufgrund ihrer
Eigenbeweglichkeit und geringen GroRe schon durch geringste Strdmungen von ihrem

Entstehungsort forttransportiert und auf gréfRere Flachen verteilt. Eine Ausnahme stellt in
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diesem Zusammenhang Trochammina inflata dar, bei der Gameten und sogar junge Zygoten
noch innerhalb des Muttergehduses beobachtet wurden. Dies weist darauf hin, dal} erst spatere
Stadien, vielleicht sogar fertige Proloculi das Muttergeh&duse verlassen, was zu einer starkeren
Konzentration der Agamonten in ihrer Umgebung fiihren kann. Eine grdRere Anhdufung
junger Individuen um ein Mutterindividuum herum und damit die Bildung eines Fleckens
hoherer Siedlungsdichte, ist nur nach ungeschlechtlicher Fortpflanzung mit der Bildung von
Tochterzellen durch Vielteilung moglich, was durch die Laborbeobachtungen an Elphidium
williamsoni betétigt werden konnte.

Dal3 auch noch langere Zeit nach einer Vielteilung die jungen Individuen in einem relativ
eng begrenzten Bereich zusammenbleiben, zeigen die immer noch recht schmalen
Hé&ufigkeitsmaxima groRerer Gehduse von Freilandpopulationen (z. B. Triloculina oblonga,
Abb. 43, Teilflaiche 21, Seite 67; Miliammina fusca, Abb. 47, Teilflaiche 10, Seite 71;
Elphidium williamsoni, Abb. 48, Teilflache 2, Seite 72).

5.11 Elphidium williamsoni

Die Hélterungen von Elphidium williamsoni im Labor haben gezeigt, dal3 ausgewachsene
und in ReproduktionsgroRe befindliche Individuen aus dem Freiland in der Regel ein Jahr alt
sind und im Frihjahr reproduzieren. In wenigen Féllen fand eine Reproduktion erst viel spater
statt oder die betreffenden Individuen starben ohne reproduziert zu haben. Die beiden &ltesten
solcher Individuen waren 20 und 21 Monate, also knapp zwei Jahre alt. Verglichen mit den
wenigen anderen benthonischen Kleinforaminiferen, deren Generationszeiten man kennt, ist
die Lebensspanne bei Elphidium williamsoni ungewdohnlich lang (Ausnahme: Elphidium
crispum, hier betrug sie ebenfalls etwa ein Jahr, MYERS 1942). Fur Ammonia beccarii
beispielsweise liegt sie in der Regel zwischen einem und drei Monaten (BRADSHAW 1961),
bei Bolivina doniezi durchschnittlich bei zweieinhalb Monaten (SLITER 1970) und bei
Kleineren Arten wie z. B. Rosalina leei (HEADLEY & WAKEFIELD 1967) oder Rotaliella
elatiana (PAWLOWSKI & LEE 1992) nur bei drei bis funf Wochen bzw. funf bis acht Tagen.

Auch die durchschnittliche Zahl der bei Elphidium williamsoni pro Reproduktion
gebildeten Tocherzellen, liegt mit 141 (Min. 53, Max. 239) oft weit Gber den Werten der eben
genannten, aber auch anderer Kleinforaminiferen-Arten (z. B. HOFKER 1930a, F@YN 1936,
ARNOLD 1964, SALAMI 1976, BENDER 1989).

Die Bildung von Brutcysten vor der asexuellen Reproduktion ist auch bei anderen

benthonischen Foraminiferen beobachtet worden. Brutcysten dienen hauptsachlich dem
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Schutz des aus dem Mutterindividuum austretenden Protoplasmas oder der bereits
vorhandenen, aber noch zartwandigen Proloculusstadien vor Vernichtung durch Bakterien,
anderen Protozoen und vielen rduberischen Metazoen.

Nach behutsamen Aufbrechen einer Brutcyste von Elphidium williamsoni und Entfernen
eines kleineren Teils ihrer Wand wurde beobachtet (zu diesem Zeitpunkt hatte das gesamte
elterliche Protoplasma das Gehduse verlassen), dafll sich die auf diese Weise gestorte
Plasmamasse im Verlauf der ndchsten 24 Stunden nicht mehr in gleichgroBe Portionen
gliederte. Aus ihr gingen unregelméfig gestaltete und nicht lange lebensfahige, aber dennoch
kalzifizierte Tochterzellen hervor.

Die erfolgreiche Bildung zu jungen Proloculusstadien ist offenbar nur unter der
Vorraussetzung gewahrleistet, dal} jegliche Stoérungen mechanischer Art vermieden werden.
Dem geschiitzten Hohlraum einer Brutcyste kommt daher noch eine weitere wichtige

Bedeutung zu.

In seltenen Fallen kam es wahrend des Wachstums junger Tochterscharen bei einigen
Individuen zu Abnormalitdten der Kammer- oder Gehduseform. Es handelte sich dabei
vorwiegend um die Bildung von ,,Zwillingsorganismen® oder (in nur einem Fall beobachtet)
um das frihe Auftreten zweier getrennt voneinander und in entgegengesetzter Richtung
verlaufender Windungen auf ein und demselben Individuum. Solche und andere Anomalien
wurden bisher an Laborkulturen von Heterostegina depressa (ROTTGER & SPINDLER 1976b)
Ammonia beccarii und Ammonia tepida in allen Einzelheiten beschrieben und studiert
(STourr, GESLIN, DEBENAY & LESOURD 1999). Die héufiger anzutreffenden
Zwillingsindividuen beruhen auf einer Fusion zweier junger Geh&use meist kurz nach
Verlassen der Brutcyste. Dabei kommt es wahrend der Kalzifizierung neu angelegter
Kammern zur Verschmelzung der beiden Gehdusewénde.

Eine Enstehung zweier entgegengesetzt verlaufender Windungen basiert auf der
gleichzeitigen Bildung von meistens zwei zweiten Kammern am entgegengesetzten Pol des

Proloculus. Solche Individuen besitzen dann auch zwei Aperturen.
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6 Zusammenfassung

Untersuchungsgebiete und Methodik

1. In zwei Kistensalzwiesen Schleswig-Holsteins (,,Halebull”, Westkiste und ,,Bottsand®,
Ostkuste) wurden Artenzusammensetzung, Siedlungsdichte und Ursachen von
Fleckenhaftigkeit von Foraminiferen im  Zentimeterbereich anhand von
Sedimentproben des obersten Bodenzentimeters studiert. Zusatzlich wurde noch die
Artenzusammensetzung einer Salzwiese des Gullmarfjordgebiets (,,Heden®) ermittelt.
Einzelne Proben zur Bestimmung des Proloculusdurchmessers stammten auf3er aus den
genannten Gebieten noch aus einer Salzwiese der Ostkiste Jutlands (,,Store Sjgrup®),

sowie aus ,,Suderhafen* (Nordstrand).

2. Im Untersuchungsgebiet ,,Haleblll“ wurde entlang eines 200 Meter langen und
senkrecht zur Kistenlinie verlaufenden Transekts an acht definierten Stationen (P1 bis
P8) in vierzehntdgigem Rhythmus von Anfang Mai 1994 bis Ende August 1994
Sedimentproben einer Oberflache von 16,6 cm? entnommen und damit ein friher
begonnener Jahreszyklus (LEHMANN 1994) vervolistandigt. Diese Proben dienten der
Ermittlung der jahreszeitlichen Entwicklung von Artenzusammensetzung und
Siedlungsdichte. Parallel wurde an den acht Stationen auch der Bodenwassergehalt und
die Temperatur im obersten Sedimentzentimeter bestimmt. An zwei ausgewahlten
Stationen des Transekts (P2 und P5) wurden von Mitte August bis Ende Oktober 1995
und von Anfang Mai bis Ende Juli 1996 ebenfalls alle 14 Tage quadratische Proben
einer Kantenléange von 5 x 5 cm entnommen und im Labor in 25 Teilproben zu je 1 cm3

zerlegt. Letztere dienten der Analyse der Fleckenhaftigkeit.

3. Sechs quadratische Bodenproben der gleichen GrélRe wurden auch in einer Lagune des
Untersuchungsgebiet ,,Bottsand* in vierzehntdgigen Abstdnden von Mitte Mai bis Ende
Juni 1996 entnommen. Aus der Lagune stammten auch weitere 15 Proben mit einer
Flache von jeweils 8 cm?, die zu je drei an flinf Stationen (S1 bis S5) eines von West
nach Ost verlaufenden Transekts entnommen wurden und der Ermittlung von
Artenzusammensetzung und Siedlungsdichte dienten. Zur Bestimmung der
Vertikalverteilung von Foraminiferen wurde die Lagunenstation S4 einmalig beprobt
(14. Mai 1996, drei Probenkerne & 8 cm? bis in eine Tiefe von 10 cm). An der gleichen
Station wurden im Frihjahr 1997 und 1998 mehrmals unterschiedlich viele Individuen

von Elphidium williamsoni fiir Halterungen im Labor gesammelt. In gleicher Weise wie
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in der Lagune wurde die Vertikalverteilung auch in der VVegetationszone des ,,Bottsand*
studiert, die Proben hierfir stammten aus einer Brandungshohlkehle (14. Mai 1996).
Alle anderen Proben der Vegetationszone stammten aus verschiedenen Bereichen und
wurden hauptsachlich am 17. November 1997 und am 6. Juli 1998 entnommen. Die
Proben des letzteren  Entnahmedatums dienten der  Ermittlung  des

Proloculusdurchmessers verschiedener Arten.

Artenzusammensetzung und Siedlungsdichten

1.  Von den insgesamt 26 lebend nachgewiesenen Foraminiferenarten wurden im
Untersuchungsgebiet ,Halebdll* 17, im ,Bottsand“ 19 und in ,,Heden* 13 Arten
gefunden. Darunter sind zwei monothalame, meines Erachtens neue Arten, die den
Gattungen Ovammina und Psammosphaera angehtren. Zwei weitere Sandschaler,
Siphotrochammina lobata und Trochamminita irregularis, waren in Europa bisher
unbekannt. Die ebenfalls sandschalige Arenoparrella mexicana sowie Polysaccammina
ipohalina wurden in vorliegender Arbeit erstmalig fir mittel- und nordeuropéische
Kistensalzwiesen nachgewiesen. Die monothalame Micatuba flexilis, eine Art aus
groeren Tiefen des Gullmarfjords, konnte erstmalig auch in Salzwiesen gefunden

werden.

2. Die rdumliche Verteilung der Arten innerhalb eines Untersuchungsgebiets wurde in
»,Halebull* und im ,Bottsand”“ né&her untersucht. Artenzusammensetzung und

Siedlungsdichte waren an den einzelnen Entnahmestationen zum Teil sehr verschieden.

3. Im Untersuchungsgebiet ,,Haleblll“ fand man an jedem Punkt Uber den gesamten
Untersuchungszeitraum  hinweg jeweils eine bestimmte  Artengemeinschaft.
Artenspektrum und Anteile der Arten variierten zwar im jahreszeitlichen Verlauf, das
fur diesen Lebensraum charakteristische Gesamtbild blieb aber stets sichtbar.
Entsprechend verschiedener Hohenstufen, die sich durch ihre Vegetation beschreiben
lassen, kamen in den Salzwiesenabschnitten drei charakteristische und gut voneinander
getrennte Artengemeinschaften vor.

a. Haynesina germanica und Ammonia beccarii in der Salicornia/Spartina-Zone (P1
und P2, untere Hochwasserlinie).

b. Triloculina oblonga und Miliammina fusca in der Puccinellia-Zone (P4 und P5,
mittlere Hochwasserlinie).

c¢. Jadammina macrescens und Ovammina sp. in der Festuca-Zone (P7 und P8, obere

Hochwasserlinie).
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Im Untersuchungsgebiet ,,Bottsand* wurde in der Lagune eine ganz andere
Foraminiferen-Gemeinschaft gefunden als in der Vegetationszone. Neben den schon seit
LuTzE (1968a) bekannten Lagunenarten Miliammina fusca und Elphidium williamsoni
sind dort heute auBerdem Ovammina opaca und Ammotium salsum sehr haufig.

Die Vegetationszone liel} sich in verschiedene Habitate, mit jeweils verschiedener
Artenzusammensetzung gliedern. Die haufigsten Arten waren Trochammina inflata,
Haplophragmoides manilaensis, Miliammina fusca und Tiphotrocha comprimata. Aber
auch in scheinbar identischen Habitaten wurden auf kiirzere Entfernungen Unterschiede
in der Artenzusammensetzung festgestellt. Dabei erreichten sonst seltene Arten wie
Arenoparrella mexicana, Micatuba flexilis und Psammosphaera sp. hohe und mitunter

sogar die hochsten Anteile an der Lebendfauna.

Vergleicht man das Arteninventar der in vorliegender Arbeit untersuchten Gebiete mit
denen anderer geographischer Regionen, so gibt es beziglich der h&ufigsten
sandschaligen Arten die groRten Ubereinstimmungen mit semiterrestrischen
Brackwasserlebensrdumen der nordamerikanischen Atlantik- und PazifikUste. Einige der
Neufunde jedoch, wie z. B. Arenoparrella mexicana, Trochamminita irregularis,
Siphotrochammina lobata und Polysaccammina ipohalina sind weitgehend
Charakterarten tropischer und subtropischer Gebiete. Damit mehren sich die Hinweise,
dal3 sich die Grenzen zwischen wérmeren und gemaRigten Klimazonen aufzultsen

scheinen.

Die Siedlungsdichte in ,Haleblll“ war im jahreszeitlichen Verlauf erheblichen
Schwankungen unterworfen. Insgesamt wurden die hdchsten Individuenzahlen im
Herbst 1993 und im Sommer 1994 ermittelt, die niedrigsten im Zeitraum von Januar bis
April. Die Abnahme der Siedlungsdichte im obersten Sedimentzentimeter im Verlauf
der Wintermonate beruht auf einer sukzessiven Uberschichtung der Salzwiese mit

Wattsedimenten wahrend haufiger Sturmfluten.

Mit explosionsartiger Zunahme der Siedlungsdichte entwickelte sich im Mai 1994 in der
Puccinellia-Zone des Untersuchungsgebiet ,,Halebull* (P4) eine Population von
Elphidium williamsoni, die normalerweise nur in wattnahen Salzwiesenbereichen in
geringerer Zahl vorkommt. Sie erreichte dabei die hochste in dieser Salzwiese
festgestellte Siedlungsdichte (1284 Ind./10 cm?). Bereits im im August verschwand die
Population wieder, was mit der zunehmenden Verdichtung der Vegetation erklart

werden kann. Sie fihrte zu einer Verminderung der Lichteinstrahlung und
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verschlechterte damit die Lebensbedingungen fir die im Protoplasma von Elphidium

williamsoni vorkommenden endosymbiontischen Diatomeenchloroplasten.

8.  Die Ermittlung der Siedlungsdichte im ,,Bottsand“ zeigte, dal’ oft groRere Unterschiede
innerhalb eines Untersuchungsgebiets vorhanden waren. Arenoparrella mexicana
erreichte mit 5255 Ind./10 cm?® die hdchste je in einer Salzwiese festgestellten
Individuendichte. Sie beruhte auf vorangegangenen, fast zeitgleich stattgefundenen

Vielteilungen der nahezu gesamten Adultpopulation.

9.  Ein Vergleich von Lebend- und Totfauna in der Vegetationszone des ,,Bottsand* ergab,
dal} die Siedlungsdichte leerer Sandschaler-Gehduse oft um ein Vielfaches tber der
lebender Individuen lag. Es gab sogar Stellen an denen ausschlieBlich leere Gehduse
vorkamen. Die hohen Totanteile beruhen auf der guten Erhaltungsfahigkeit der Geh&use

und der konservierenden Eigenschaften des Salzwiesenmilieus.

10. Untersuchungen der Vertikalverteilung im ,,Bottsand” am 14. Mai 1996 ergaben, dal}
das Sediment der Lagune nur etwa halb so tief besiedelt war wie jenes einer Station in
der Brandungshohlkehle des Endgrabenufers (max. -7 cm). In der Lagune war
Elphidium williamsoni fast ausschlieBlich im obersten Sedimentzentimeter vorhanden,
wahrend Ammotium salsum und Miliammina fusca auch in tieferen Bodenschichten
noch hohere Siedlungsdichten erreichten.

In der Hohlkehle war Arenoparrella mexicana die dominante Art des obersten
Bodenzentimeters (hohe Individuenzahlen aufgrund ihrer Reproduktionstétigkeit), sie
kam aber in nennenswerten Zahlen auch noch in einer Tiefe von sechs Zentimetern vor.
Arten  mit hochsten Siedlungsdichten in tieferen Bodenhorizonten waren

Haplophragmoides manilaensis (-4 cm) und Psammosphaera sp. (-2 cm).

Analysen der Geh&ausegrofRenvariationen

1.  Die GehdusegroRe der einzelnen Arten war jahreszeitlichen Anderungen unterworfen.
Die Art der Anderungen war aber dabei innerhalb eines Untersuchungsgebiets je nach
Foraminiferenart und Siedlungsort verschieden. So traten in ,,Halebull” bei Haynesina
germanica (P1) und einer meerndheren Population von Jadammina macrescens (P3)
abrupte Wechsel in der Geh&usegroRe auf, wahrend die mittlere GehdusegroRe einer
landhahen Jadammina macrescens-Population von September 1993 bis Juni 1994
absolut konstant blieb. Erst im Juli und August 1994 wuchsen diese Individuen bis zur

AdultgroBe heran. Das Reproduktionsverhalten war also je nach Siedlungsort
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verschieden und anders als das von LuTze (1968a) fir Elphidium williamsoni in der
,Bottsand“-Lagune beschriebene, wo die gesamte Population im April oder Mai
reproduzierte und alle Jungen im Jahresverlauf stetig bis zu ihrer AdultgroRe
heranwuchsen.

In Kdistenbiotopen mit kurzfristig stark schwankenden Umweltbedingungen
reproduzieren Foraminiferen nicht nur zu den erwarteten Friihjahrszeitpunkten, sondern
vielmehr Uber fast das ganze Jahr hinweg. Fortpflanzungsereignisse finden dabei auch
nicht bei der gesamten Population statt, sondern immer nur an kleinen Teilen und zu
verschiedenen Zeitpunkten. Mikrotopographische Unterschiede in den Salzwiesen
schaffen kleinrdumig die Bedingungen flr Reproduktionen. Man kann daher in einer
Salzwiese insgesamt von rdumlich und zeitlich fleckenhaftem Reproduktionsgeschehen
sprechen. In unmittelbarer Landndhe der Salzwiese ,,Haleblll” verharrte die dort
siedelnde Jadammina macrescens lange Zeit des Jahres in einem zystendhnlichen,
physiologischen Ruhestadium, in dem das Wachstum Uber viele Monate unterblieb. Sie
wuchsen und reproduzierten erst dann mit der eben beschriebenen Fleckenhaftigkeit, als
fiir sie die Bedingungen gunstiger wurden. Dies geschah im landnachsten Bereich erst
viel spater als in meerndher gelegenen Flachen, namlich nach seltenen, nur episodisch

auftretenden Sommerhochfluten an wenigen Tagen des Jahres.

Im Untersuchungsgebiet ,,Bottsand“ wurden bei drei Arten (Haplophragmoides
manilaensis, Miliammina fusca und Tiphotrocha comprimata) die Geh&usegrofien
lebender Populationen aus unterschiedlichen Habitaten zum gleichen Zeitpunkt (17.
November 1997) gemessen: mit zunehmender Landné&he verringerte sich die mittlere
GehdausegroRe stetig. So betrug die mittlere GehdusegrolRe einer Miliammina fusca-
Population aus der Lagune 318 um, aus einem nahezu verlandeten Verbindungsgraben
zwischen einem groReren Timpel und einem Lagunenauslaufer 162 pum und aus dem

Festuca-Rasen nur noch 133 pum.

Die Analyse der Siedlungsdichte- und Geh&usegroRe auf Kkleinster Flache (im
Zentimeterbereich) ergab, dall Siedlungsflecken vorhanden waren, also Orte an denen
die Individuendichte signifikant hoher war als in ihrer unmittelbaren Nachbarschaft. Die
Individuen in solchen Flecken waren oft deutlich kleiner als Individuen der Umgebung.
In mehreren Féllen verteilten sich die jungen Individuen auf sehr enge GroRRenbereiche,
woraus sich schlieRen l&it, dall vorangegangene Vielteilungen fir das Zustandekommen

solcher Flecken verantwortlich waren. Beobachtungen zahlreicher Individuen von
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Elphidium williamsoni im Labor bestétigen diese Hypothese: junge Tochterindividuen
hielten sich noch etwa eine Woche nach der Reproduktion in der Nahe des miditterlichen

Gehauses auf.

Elphidium williamsoni

1.  An der kalkschaligen Elphidium williamsoni wurden zwischen April 1997 und Februar
1999 Lebendbeobachtungen und Kulturversuche im Labor durchgefiihrt. Dazu wurden
aus der ,,Bottsand-Lagune* insgesamt 128 Individuen an der Station S4 gesammelt (73
Individuen im April 1997, 10 Individuen am 17. November 1997 und weitere 45
Individuen im Marz und April 1998) und in Kulturschélchen zundchst bei
Raumtemperatur im Labor und ab Mitte Mai 1998 in einem Thermokonstanzraum bei
19 °C gehaltert.

2. Von den 128 gehalterten Individuen reproduzierten im Labor insgesamt 39 Individuen
durch Vielteilung. Die durchschnittliche Grélle der Mutter betrug zum Zeitpunkt der
Reproduktion 570 pm, und die mittlere Anzahl der aus einer Vielteilung
hervorgegangenen Tochterindividuen 141. Die 1-Kammer-Stadien waren im Mittel 68
um groR. Die Anzahl der pro Vielteilung gebildeten Tochterindividuen ist von der
GroRe der Mutter unabhdngig. Mit steigender Zahl der Tochterindividuen ging die

Abnahme ihrer Anfangsdurchmesser einher.

3. Reproduktionen ereigneten sich meist nachts oder in den frihen Morgenstunden und
fanden stets in einer vom Mutterindividuum gebauten Brutcyste statt. Sie kiindigten sich
am Abend des Vortags dadurch an, daB auch die jingste Kammer des miditterlichen
Gehéuses, die gewohnlich nur transparentes Pseudopodien-Protoplasma enthielt, mit

symbiontenhaltigem Protoplasma erfillt war.

4. Von den 39 Vielteilungen wurden vier ausgewahlt (F; vom 10. April 1997, F; vom 18.
April997, F; vom 2. Mai 1997 und F; vom 17. November 1997), um deren weitere
Entwicklung zu verfolgen. Die vier Tochterscharen wuchsen innerhalb der ersten 10
Tage annahernd gleich schnell. Danach unterschieden sich ihre Wachstumsraten in den
folgenden Wochen aufféllig. Ursache daftr waren die unterschiedlichen Temperaturen,
denen jeder der Klone wahrend der ersten Lebenswochen ausgesetzt war. Aufgrund
stark ansteigender Labortemperaturen im Verlauf der Sommermonate stellten die
Individuen der ersten drei Tochterscharen ihr Wachstum ein und starben bald darauf,

ohne die durchschnittliche AdultgréRe erreicht oder reproduziert zu haben. Am langsten
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lebten die Individuen der Vielteilung vom 17. November 1998, die im
Thermokonstanzraum bei 19 °C gehéltert wurden. Mit einer durchschnittlichen
GehéausegroBe von knapp 410 pm am Ende ihres Wachstums, uUberschritt diese

Tochterschar damit die Gréle der ersten drei um etwa 80 pum.

5. Zur Bestimmung der Kammerbauraten wurden drei Tochterindividuen der F; vom 4.
Mai 1998 isoliert und im Thermokonstanzraum bei 19 °C gehdltert. Nur eines der
Individuen erreichte eine Gréf3e von 598 um und Uberschritt damit die durchschnittliche
ReproduktionsgrofRe um knapp 30 um. Bei diesem Individuum lassen sich grob drei
Phasen in der Kammerbaufrequenz unterscheiden:

Phase 1 dauerte nur etwa 15 Tage. In dieser Zeit wurde anfénglich eine Kammer pro
Tag gebaut, dann kam alle zwei bis drei Tage eine weitere Kammer hinzu.

Phase 2 umfalite ungeféhr einen Zeitraum vom 15. bis zum 130. Tag. In diesem
Abschnitt wurde im Mittel etwa einmal wdchentlich das Gehduse um eine Kammer
vergroliert.

Phase 3 erstreckt sich etwa vom 130. bis zum 260. Tag. Die Kammerbaurate war
wahrend dieser Zeitspanne viel niedriger als zuvor, es wurde durchschnittlich nur noch
eine Kammer pro 26 Tage gebaut. Das Individuum starb ohne reproduziert zu haben und
erreichte dabei ein Alter von neun Monaten. Tochterindividuen, die in der ,,Bottsand*-
Lagune aus Vielteilungen hervorgehen, welche tiberwiegend Anfang April stattfinden,
sind also wahrscheinlich friihestens im November ausgewachsen, uberwintern und

reproduzieren dann im darauffolgenden Frihling.

6.  Bei allen Individuen, die starben ohne reproduziert zu haben, konnte im Verlauf ihrer
Halterung eine Verschlechterung der Vitalitdt beobachtet werden, die je nach
Temperatur zu unterschiedlichen Zeiten einsetzte und auch unterschiedlich lange
dauerte. Sie begann mit einer auffalligen Farbanderung des Protoplasmas von Olivgrin
Uber ein meist kraftiges Orange bishin zu einem blaen Gelb oder Weil3. Wahrend
dieser Zeit zog sich das Protoplasma aus den jungeren Kammern zuriick. Im Endstadium
konzentrierten sich Cyanobakterien in der Umgebung solcher Gehduse und wurden

zuletzt in grolerer Zahl innerhalb der Gehduse beobachtet.

Analyse des Proloculusdurchmessers von Gehausen verschiedener Herkunft
1.  Bei insgesamt vier Arten (Trochammina inflata, Jadammina macrescens, Tiphotrocha
comprimata und Balticammina pseudomacrescens) wurde der Proloculusdurchmesser

von Individuen ermittelt, die sowohl aus verschiedenen Untersuchungsgebieten, als auch
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aus unterschiedlichen Habitaten innerhalb eines Untersuchungsgebiets stammten. VVon
weiteren vier Arten (Arenoparrella mexicana, Haplophragmoides manilaensis,
Siphotrochammina lobata und Elphidium williamsoni) standen nur Gehduse einer

Entnahmestelle zu Verfugung.

2.  Die Proloculusgréfie schwankte innerartlich in Abhangigkeit vom Siedlungsort zum Teil
erheblich. Das galt auf geographischer Ebene als auch kleinrdumig im Meterbereich im
gleichen Untersuchungsgebiet. Beides traf besonders fir Trochammina inflata zu und
kleinrdumig auch fur Tiphotrocha comprimata. Bei Trochammina inflata waren die
Unterschiede zwischen den Untersuchungsgebieten groer als innerhalb des gleichen
Gebiets.

3. Zwei der vier Populationen von Trochammina inflata aus dem ,,Bottsand* bestanden nur
aus megalophérischen Individuen, wahrend bei den beiden Ubrigen zu einem geringen
Teil auch mikrosphdrische Geh&use vorkamen. Ein besonders hoher Anteil von

Agamonten enthielt eine Sedimentprobe aus dem Untersuchungsgebiet ,,Heden*™.

Beschreibungen, Vorkommen und Bemerkungen zu verschiedenen Arten
Es wurde die Morphologie von 20 Arten néher beschrieben sowie deren geographische
Verbreitung (aus MURRAY 1991, in Kiirze) angegeben. Dartiberhinaus wurden in vielen
Féllen Einzelbeobachtungen durchgefihrt und zu einigen Arten taxonomische

Anmerkungen gemacht.

1. Bei Ammotium salsum, Miliammina fusca und Triloculina oblonga wurden in
bengalrotfixierten Proben jeweils ein Mutterindividuum gefunden, das ganz oder
teilweise in einer Brutcysten steckte und von jungen Tochterindividuen im 2-Kammer-

Stadium umgeben war.

2. In bengalrotfixierten Proben aus der Hohlkehle im ,,Bottsand* (17. November 1997)
wurden drei Mutterindividuen von Arenoparrella mexicana gefunden, die im Bereich
ihrer Apertur mit einem Detrituspfropf umgeben waren, in dem sich Tochterindividuen
im 2- und 3-Kammer-Stadium befanden. Diese Funde représentierten das
Reproduktionsgeschehen an diesem Ort, nahezu die gesamte Arenoparrella mexicana-

Population brachte zu dieser Zeit durch Vielteilung junge Tochterindividuen hervor.

3. Bei Miliammina fusca, Triloculina oblonga und Psammosphaera wurden Vielteilungen

an lebenden Individuen beobachtet.
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4. Im Inneren von zwei Trochammina inflata-Gamonten aus den Untersuchungsgebieten
»Bottsand“ und ,,Heden* wurden etwa 5 um groRBe zweigeil’lige Gameten und einige
viergeil3lige Zygoten beobachtet. Gameten wurden auch bei zwei Ovammina opaca-
Gamonten aus dem ,,Bottsand* beobachtet, in einem Fall besalen die Gameten noch

keine Geilleln.

5.  Bei Arenoparrella mexicana und Trochammina inflata wurde anhand von Geh&usen
eines engen GroRenbereichs die Abhadngigkeit von Kammerzahl zu Proloculusgrofe
studiert. Je kleiner die Proloculi waren, desto groRer war die Kammerzahl des

betreffenden ausgewachsenen Gehauses.

6.  Z&hlungen der sekunddren arealen Aperturen bei 100 Gehdusen von Arenoparrella
mexicana und 240 Gehdusen von Jadammina macrescens ergaben, dal} junge, etwa 100
pum grofle Individuen noch (ber keines dieser zusatzlichen Mindungséffnungen
verfugten. Erst im Verlauf des weiteren Wachstums werden sukzessive weitere und
schlielich bis zu vier (Arenoparrella mexicana) oder finf (Jadammina macrescens)

sekundare Aperturen gebildet.

7. Bei Jadammina macrescens steigt im Verlauf der Ontogenese die Zahl der sekundaren

Mindungen nur selten kontinuierlich, sondern meist sprunghaft an.

8.  Die Anzahl der bei Ovammina opaca-Gamonten typischen Sekundérporen wurde bei
,»Bottsand“-Populationen vom Mai 1996 und April 1997 bestimmt. Die Gamonten vom
Mai 1996 besaBen im Mittel 4,5, die der Population vom April 1997 mit 7,3
Sekundarporen beinahe doppelt so viele. lhre Anzahl ist von der Gehdusegrolie tber
weite GroRenbereiche unabhangig, nur sehr grolle Gehduse besallen eine hohere Anzahl

von Sekundarporen.
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