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Zur Ukologie von Pomatoceros triqueter 
(Serpulidae, Polychaeta) 

I. Reproduktionsablauf, Substratwahl, Wachstum und Mortalifiit 

K. KLOCKNER 

Biologisdoe Anstalt HelgoIand (Zentrale); 
Hamburg 50, Bundesrepublik Deutsdoland 

ABSTRACT: On the ecology of Pomatoceros triqueter (Serpulidae, Polychaeta). I. Breeding 
season, choice of substratum, growth and mortality. The sessile, filter-feeding tube worm 
Pomatoceros triqueter (L.), which occurs on solid substrata such as rocks or shells, is eurybathic 
in Helgoland waters (southern North Sea). The paper presents data from 1970 to 1972 on the 
season of larval settlement, settlement behaviour of larvae, as well as on growth and mortality 
rates of adults, It compares results of fouling experiments at two shallow sites on the rocky 
base (each 7 m deep) and of dredging samples in a local depression southwest of the island 
Helgoland (30 to 60 m deep). In all three habitats, larval settlement occurred from late summer 
to autumn. Settling larvae on exposed panels were found to be negatively phototactic; surface 
structure and material of substratum, however, had no significant effect on abundance. Sec- 
ondary settlers showed gregarious behaviour, o~en settling near or upon adults. Monthly 
growth rates of tubes were significantly higher at the shallow sites, this obviously being due to 
higher temperatures and greater phytoplankton levels in surface waters in spring and summer. 
Tube growth was probably also influenced by the season of settlement, and by sexual maturity. 
Natural mortality of juvenile worms, which was high at all sites, varied with season. It 
reached a maximum in late autumn, when phytoplankton supply was approaching a minimum 
and water temperatures were declining. The data presented here are compared with the findings 
of other authors on breeding, settlement, growth and mortality within the boreal-mediterranean 
range of the species. 

E I N L E I T U N G  

Unter den Polychaeten der Deutschen Bucht wurde den Serpuliden bisher wenig 
mehr als taxonomische Aufmerksarnkeit gewidmet. Diese sedent~ire Polychaetenfamilie 
geh6rt zu den Filtrierern und bewohnt mit ihren &arakterist is&en KalkrShren in der 
RegeI feste Substrate. In  der Deutschen Bucht sind geeignete Har tbSden jedoch nur 
vereinzelt anzutreffen und far  Untersuchungen off schwer zug~nglich. Sie beschr~inken 
sich im wesentlichen auf Steine, FelsgerSll, Muschels&alen oder Tange sowie Ufer- 
bestigungen und Hafenanlagen. Besonders gtinstige Lebensbedingungen far  Serpuliden 
bietet das Felsmassiv der Insel Helgoland.  Hier  land ich yore Sommer 1969 his zum 
Sommer 1973 f~inf Serpulidenarten: Pomatoceros triqueter, Hydroides norvegica, Spi- 
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rorbis pagenstecheri, S. spirorbis und S. spirillurn. Unter ihnen kommt P. triqueter bei 
Helgoland eine besondere tSkologische Bedeutung zu: UnterhaIb der Niedrigwasserlinie 
ist die Art in allen Tiefen h~/ufig. Sie besiedelt alle festen Substrate - haupts~ichtich 
Fels und Germ511, ferner Molluskenschalen und gelegentlich grof~e Decapoden oder Lami- 
narienrhizoide. Hohe Besiedlungsdichten werden vor allem auf Gestein erreicht; viel- 
fach finder man die bis etwa 90 mm langen Kalkr/Shren mehrerer Generationen zenti- 
meterdick iibereinander angeordnet. 

Pomatoceros triqueter (L.) ist eine ostatlantisch-boreaI-mediterrane Art. Ihr Ver- 
breitungsgebiet erstreckt sich ira/Sstlichen Atlantik vonder  norwegischen K~ste stid- 
w~irts bis Madeira und Rio de Oro; einbezogen sind der Kanal, die gesamte Nordsee, 
das Skagerrak, westliche Teile der Ostsee bis zur Kieler Bucht, ferner das Mittelmeer 
und das Schwarze Meer (HARTMAN, 1959; Zn3ROWIUS, 1968, 1973; HART~ANN- 
SCHR6D~R, 1971; weitere Angaben zur Verbreitung in KL6CKNER, 1976). Die Art tole- 
riert euhaline bis polyhaline Saizgehalte (HAgT~ANN-ScHR6I)ER, 197t) und ist verfi- 
kal vom Eulitoral bis in etwa 300 m Tiefe verbreitet (briefliche Mitteilung yon Dr. H. 
ZIBROWIUS, Marseille). 

Bei hohen Abundanzen kommt Pomatoceros triqueter und einigen an deren Serpu- 
liden vor allem aus drei Griinden tSkologische Bedeutung zu: (a) Als Vertilger yon 
Plankton, Detritus und Bakterien (HUNT, 1925) d~ir~en diese Filtrierer auf Grund 
ihrer relativ hohen FiltrierIeistung (DAI.ES, 1957; KL6C~N~g, 1976) mat~gebIich am 
Stoffwechselumsatz in bestimmten Hartb/Sdenarealen beteiligt sein. (b) Dicht gewach- 
sene Serpulidenr6hrchen k6nnen eine nachhaltige Strukturveriinderung des Prim~irsub- 
strats mit Konsequenzen fiir die Zusammensetzung des Epilithions herbeifiihren. (c) 
Serpuliden z~ihlen zu den wichtigsten Fouling-Organismen (N~LsoN-SMITH, 1967, in: 
Catalogue of main marine fouling organisms: Serpulids), well manche Arten innerhalb 
kurzer Zeit mit ihren KalkrShren Schiffsw~inde, Hafenanlagen oder Uferbestigungen 
in dicken, l~istigen Krusten tiberziehen kSnnen. Derartige Erscheinungen find vor allem 
aus tropischen und subtropischen Gew~issern, aus der Deutschen Bucht allerdings weni- 
ger bekannt geworden, 

Eine Analyse des iSkologischen Faktorengeftiges, welches das Verhalten einer Art 
bestimmt, kann mit Hilfe yon Untersuchungen sowoht im Freiland als auch im Labo- 
ratorium erfolgen: Standort- und Lebensraumbeobachtungen bei gleichzeitiger Analyse 
der exogenen Bedingungen fiihren uns die ~Skologisdle Gesamtsituation vor Augen und 
vermitteln ein Bild yon der 6kologischen Existenz der Art; demgegenfiber gestatten 
gezielte Laborexperimente die quantitative Differenzierung einzelner Umweltfaktoren 
und vermitteln Einblicke in die physiologische Potenz der Spezies. Sollen urs~ichliche 
5kologisdle Zusammenh,inge aufgedeckt werden, so miissen kombinierte Untersuchun- 
gen im Biotop und Laboratorium durchgefiihrt werden (z. B. KINNE, 1956). Zur (Sko- 
logie yon Pornatoceros triqueter liegen - neben einer Anzahl rein deskriptiver Be- 
obachtungen - einige experimentelle In-situ-Untersuchungen aus dem nordatlanti- 
schen und westatlantisch-mediterranen Lebensraum vor (DoNs, 1927, 1943; BERNrR, 
1944; THORSON, 1946; PYEFINCH, 1950; ALVARINO, 1951, FOYN &: GJOEN, 1954; 
NAIR, 1962; SENTZ-BRACONNOT, 1966, I968; RELINI et al., 1970; RELINI &S SARA, 
t971); physiologisch-fkologische Laboruntersuchungen wurden hingegen kaum durch- 
gefiihrt. 
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Grundlage der vorliegenden Arbeit ist die Dissertation des Verfassers (I~L6CKNER, 
1976). Der erste Tell beschreibt Bewuchsstudien und andere populationsdynamische 
Freilanduntersuchungen, welche Einblicke in den Reproduktionsablauf, das Verhalten 
der Larven beim Festsetzen sowie in das Wachstum und die Mortalifiit yon Pomato- 
ceros triqueter bei Helgoland vermitteln. Der zweite Tell wird sich mit Laborunter- 
suchungen iiber den Einflufl natarlicher Umweltfaktoren, insbesondere der Temperatur 
auf Toleranz, Stoffwechsel und Aktivit~it befassen; als Kriterien dienten dabei Tubus- 
regeneration, Sauerstoffverbrauch und Filtrierleistung der Wiirmer. 

Far langfristige Freilanduntersuchungen an vMen meroplanktischen Organismen 
eignen sich Bewuchsstudien oder Fouling-Experimente* auf eigens zu diesem Zweck 
exponierten Substratfliichen. Gegeniiber der routinem~if~igen Probennahme in situ bie- 
tet diese Methode bei experimenteller Differenzierung dutch gezielte Exposition aus- 
gew~ihlter Besiedlungssubstrate den Vorteil, Besiedlungsdynamik und Wachstum einer 
Art oder Artengemeinschaft unmittelbar iiberwachen und in Abh~ingigkeit yon Um- 
weltfaktoren analysieren zu ktinnen. An zwei Orten im Sublitoral des Helgol~inder 
Felssockels wurden deshalb Testplatten verschiedener Qualit~it und Orientierung expo- 
niert, deren Bewuchs mit Pomatoceros triqueter jeweils ein Jahr lang im monatlichen 
Abstand kontrol,liert wurde. Ziel der Untersuchungen war, den Reproduktionsablauf 
an Hand der Besiedlungsdynamik, das Verhalten der Larven beim Festsetzen in Ab- 
h~ingigkeit vonder  Tiefenexposition und der Substratqualit~it, jahreszeitliche Wachs- 
tumsraten und Mortalit~it der Prim~irsiedler zu ermitteln und Abhlingigkeiten vom 
Jahresgang wichtiger Umweltfaktoren (Salzgehalt, Temperatur und Phytoplankton) 
zu erkennen. 

Pomatoceros triqueter ~st bei Helgoland unterhalb der Niedrigwasserlinie in allen 
Tiefen h~iufig. Es war deshalb yon Interesse, zu untersuchen, inwieweit sich Repro- 
duktionsablauf, Wachstum und Mortalit~it der Art im flachen Felssockelgebiet einerseits 
und in der "Tiefen Rinne" - einer bis 60 m tiefen Depression siidwestlich der Insel - 
andererseits auf Grund differenzierter hydrographischer Verh~ilmisse voneinander 
unterscheiden. Zu diesem Zweck wurden im Verlauf eines Jahres im Abstand -con je- 
wells zwei Monaten in verschiedenen Positionen der Rinne Austernschillproben mit 
P. triqueter entnommen und vermessen. 

FOULINGSTUDIE IN DER NORDREEDE VON HELGOLAND 

Die erste Foulingstudie im Gebiet des Felsso&els wurde am Ran de der Abrasions- 
terrasse (Formation des Mittleren Buntsandsteins) in der Nordreede zwis&en Insel und 
Dane Helgoland durchgefiihrt (Abb. 1). Dieser Tell der Reede ist zwis&en 6 mund  
10 m tier. Im Sediment herrschen toniger Sand und Polygordius-Bruchschill vor. Der 
Terrassenhang und das Ger611 der Randzonen zur Reede hin sind reich mit Pomato- 
ceros triqueter besiedelt. Nach Angaben yon HAGMEIrl~ (1930) besteht der fiir die 

* "Fouling" bezeichnet ursprtinglich den Bewuchs auf Schiffsk6rpern oder anderen Unter- 
wasserstrukturen; in der marinen Biologie wird unter dem Begriff allgemein die Besiedlung 
exponierter, kiinstlicher Substrate mit meroplanktischen Organismen verstanden. 
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Terrassenzone charakteristische Polygordius-Bruchschill zu mehr als t/4 aus den zerbro- 
chenen Kalkr6hren dieser Serpulide. M6glid~erweise h~ingt die hohe Abundanz yon 
P. triqueter mit dem starken Gezeitenstrom zusammen, welcher durch Zufuhr yon 
Plankton und Detritus fiir ein giinstiges Nahrungsangebot sorgt. Der Strom fliegt 
wed~selweise in nordwestlich-stid6stlicher Richtung und erreicht an der Oberfl~iche 
Geschwindigkeiten bis etwa 1 m s - l .  
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Abb. 1: Helgoland und Diine. Positionen der Foulingstationen im Felssockelgebiet. 1: Station 
Nordreede, 2: Station Vorhafen, 3: Hydrographische Station Reede. BAH: Meeresstation der 

Biologischen Anstalt Helgoland am Nordosthafen 

H y d r o g r a p h i e  

In einer Dauerstation auf der Reede (Abb. 1) werden yon Mitarbeitern der Bio- 
logischen Anstalt Helgoland routinem~igig t~iglich Salzgehalt, Temperatur und Phyto- 
planktondichte des Oberfl~ichenwassers gemessen. Diese Werte wurden zur Erfassung 
der hydrographischen Verh~iltnisse im Gebiet des Felssockels herangezogen. Well keine 
direkten Bestimmungen tiber die H6he des Nahrungsangebotes ftir Filtrierer im Seston 
durchgefi~hrt werden konnten, diente der Kohlenstoffgehalt im Phytoplankton als 
Sch~itzwert ftir die Minimalgr6fle des Nal~rungsangebots. Abbildung 2 zeigt den Ver- 
lauf der dekadischen Mittelwerte yon Salzgehalt und Temperatur (Jahresbericht der 
Biologischen Anstalt Helgoland, 1970, 1971, 1972) sowie des C-Gehalts im Phyto- 
plankton (HAGMrIrR, unpubliziert) w~ihrend der Dauer beider Foulingstudien (August 
1970 bis Juni 1972). 
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A n o r d n u n g  u n d  K o n t r o l l e  d e r  T e s t p l a t t e n  

Das Gestell mit Bewuchsplatten war 50 m yon der Abrasionsterr~sse in 7 m Was- 
sertiefe fest im Meeresboden verankert (Abb. 3). Etwa 0,7 m iiber Grund waren ins- 
gesamt 420 horizontal orientierte Platten (23 5< 60 5( 1 ram) so angebracht, dag sie 
yon beiden Seiten fiir die Besiedlung mit Foulingorganismen zug~inglich waren. Jeweils 
28 dieser Platten waren zusammen in eine yon insgesamt 15 Tr~igerschienen aus PVC 
auswechselbar eingespannt. Die Tr~igerschienen waren durch Knebelgriffe am Gestell 
befestigt und konnten zur Untersuchung des Plattenbewuchses entfernt werden. Zur 
Erforschung m~glicher Besiedlungspr~iferenzen yon Pomatoceros triqueter unterschie- 
den sich die Platten voneinander (a) durch ihr Herstellungsmaterial (PVC, Plexiglas 
oder Glas), (b) durch ihren Helligkeitsgrad (schwarz, rot oder transparent) sowie (c) 
durch ihre Oberfl~ichenstruktur (glatt oder rauh). Kunststoffplatten wurden mit fein- 
k6rnigem Sandpapier, Glasplatten mit Hilfe yon Flufls~iure aufgerauht. 

Abb. 3: Foulingstudie in der Nordreede: Anordnung der Bewuchsplatten auf dem Unterwas- 
sergestell. Das Gestell ist in 7 m Tiefe bis zur Querverstrebung im Boden verankert; es tr~igt 
15 auswechselbare Schienen mit jeweils 28 Testplatten (23 × 60 mm) unterschiedlicher Substrat- 

qualit~it 

Nach der Immersion des Gestells Ende August 1970 wurde der Bewuchs der Test- 
platten in etwa monatlichem Abstand bis Mitte Oktober 1971 im Labor untersucht. 
Zu diesem Zweck wurden die Tr~igerschienen jeweils dur& Schwimmtaucher an die 
Oberfl~iche geholt, mit einem Boot in die Meeresstation der Biologischen Anstalt trans- 
portiert und nach wenigen Tagen wieder an ihren ehemaligen Platz auf dem Tr~iger- 
gestell im Meer zur~ickgebracht. Im Labor wurden die Kalktuben von Pomatoceros 
triqueter unter dem Binokular sorgf~iltig yon anderen Foulingorganismen befreit, aus- 
gez~ihlt und vermessen. 

Als Kriterium f/Jr das Wachstum der Wiirmer diente die Verl~ingerung der R/Sh- 
ren. Die Vermessung erfolgte polygonal entsprechend dem Kriimmungsverlauf der 
R~Shre entlang dem Kiel einschliel~lich des frei nach vorn ragenden dornartigen Fort- 
satzes. Bis zu einer mittleren L~inge yon etwa 9 mm (Kontrolle Ende April 1971) wur- 
den die R/Shren unter dem Binokular mit Hilfe eines Okularmikrometers vermessen. 
Als Orientierungshilfen dienten Skizzen mit Position und Kr~immungsverlauf der 
Tuben angesiedelter Tiere. Die Met3genauigkeit betrug hier etwa _+ 0,1 mm. Bei l~inge- 
ren Tuben gingen gelegentlich unbewohnte ~iltere Teile verloren. Deswegen wurden in 
sp~tteren Kontrollen (ab Ende Mai 1971) zur Ermittlung des Tubenzuwachses von 
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jeder Plattenseite matgstabsgere&te Fotografien angefertigt, auf denen die Tubusl~ingen 
mit Hilfe  eines Ste&zirkels erfaf~t werden konnten (Met~genauigkeit etwa _+ 0,5 mm). 

B e s i e d l u n g  d e r  T e s t p l a t t e n  

Eine l[lbersicht der Testplattenbesiedlung mit Pomatoceros triqueter fiir die 
Immersionsperiode vom 26. August bis 23. Oktober  1970 vermittel t  Tabelle 1. Um 
mSgliche Pr~iferenzen ftir die Besiedlung der angebotenen Substrate und deren Orien- 
tierung aufzudecken, wurde die mittlere Besiedlungsdichte aller Substratqualit~iten in 

Tabelle 1 

Pomatoceros triqueter. Besiedlung horizontaler Testplatten (23 >( 60 ram) verschiedener Qua- 
lit~it hinsichtlich Material, Helligkeit und Oberfl~ichenstruktur nach Immersion vom 26. VIII. 
bis 23. X. 1970 in der Nordreede (6,3 m Tiefe). O = Oberseite, U = Unterseite der Platten; 
n = Summe Plattenseiten; Vx = Summe Individuen; ~ = mittlere Anzahl Individuen pro 

Plattenseite; s = Standardabweichung vom Mittelwert 

SubstratqualitS.t n Vx ~ s 

glatt 0 28 25 0,89 1,13 
PVC - schwarz U 28 202 7,21 4,30 

rauh 0 92 46 0,50 1,09 
U 92 557 6,05 3,15 

glatt 0 28 16 0,57 0,63 
U 28 137 4,89 3,58 

PVC - rot 
rauh 0 75 50 0,67 1,14 

U 75 376 5,01 2,82 

glatt 0 28 7 0,25 0,52 
U 28 13 0,46 0,92 

Plexiglas 
rauh O 85 21 0,25 0,46 

U 85 23 0,27 0,52 

glatt O 28 7 0,25 0,65 
U 28 8 0,29 0,60 Glas 

rauh O 56 16 0,29 0,56 
U 56 25 0,45 0,74 

beiden Orientierungen auf signifikante Unters&iede tiberprti~ (Tab. 2). Dieser Ver- 
gleich der mittleren Besiedlungsdichte zeigte folgendes: (a) Glat te  und rauhe Testplat-  
ten wurden zu etwa gleichen Teilen besiedelt (1,9 bzw. 1,8 Individuen pro Plat ten- 
seite). (b) Bei der Wahl zwis&en Plexiglas und Glas waren ebenfalls keine Priiferenzen 
zu erkennen (jeweils 0,3 Individuen pro Plattenseite). (c) S&warze Testplatten waren 
gegentiber den helleren roten s&wach signifikant bevorzugt, beide wiesen jedoch gegen- 
tiber transparentem Substrat eine ho&signifikant dichtere Besiedlung auf (s&warz:  3,5; 
rot:  2,8; transparent:  0,3 Individuen pro Plattenseite). (d) Bezogen auf alle unter- 
suchten Bewuchsplatten war die nach unten, zum Meeresboden weisende Plattenseite 
signifikant dichter besiedelt als die obere Seite (unten: 3,2; oben: 0,4 Individuen pro 
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Plattenseite). Bei transparentem Substrat (Glas, Plexiglas) wurde jedoch keine signi- 
fikante Pr~iferenz der unteren Seite bescheinigt (unten: 0,4; oben: 0,3 Individuen pro 
Plattenseite). 

Der auf den Testplatten registrierte Larvenbefall beschr~.nkte sich 1970 und 1971 
jeweils auf den sp~iten Sommer und den Herbst. Die Besiedlungsdichte, berechnet aus 
den Neuzug~ingen auf der Unter~seite schwarzer PVC-Testplatten innerhalb einer 
Immersionsperiode, ist aus Tabelle 3 und Abbildung 4a ersichtlich. Im Herbst 1971 
(3. IX. bis 15. X.) wurde die h/Schste Besiedlungsdichte festgestellt (etwa 229 Indivi- 
duen dm-2). 

Tabelle 3 

Pomatoceros triqueter. Larvenbefallsdichte 1970 und 1971 auf der Unterseite schwarzer PVC- 
Testplatten in der Nordreede 

Larvenbefall 
Immersionsperioden 

26. VIII. 22. IX. 23. X. 9. VIII. 3. IX. 
bis 22. IX. bis 23. X. bis 26. XI. bis 3. IX. bis 15. X. 

1970 1970 1970 1971 1971 

Gesamtfl~iche 
Testplatten (dm -2) 7,73 7,73 7,73 15,94 15,94 
Summe Individuen 
(Anzahl) 235 152 1 337 3643 

Befallsdichte 
(Individuen dm-") 30,4 19,7 0,1 21,1 228,6 

Bemerkenswert ist der dichtere Larvenbefall der Testplatten im Herbst 1971, die 
bereits mit Zug~ingen aus dem Vorjahr besiedelt waren. Die Niederlassung der Larven 
land hier verst~irkt in n~ichster Umgebung oder auf den R/Shren adulter Artgenossen 
selbst statt. Offensichtlich iibten diese eine anziehende Wirkung auf siedelnde Larven 
aus (KL6cKNER, 1976; Abb. 4). Ein solches Aggregationsverhalten ist auch yon anderen 
marinen Wirbellosen bekannt (p. 391). 

R 6 h r e n z u w a c h s  

Auf 56 schwarzen PVC-Platten wurde die Tubusl~inge einer Anzahl Prim~irsiedler 
vom Herbst 1970 bis Mitte Oktober 1971 in etwa monatlichem Abstand vermessen. 
Abbildung 4b zeigt die Verteilung nach L~ingenklassen zu 0,5 mm und die durchschnitt- 
liche R~Jhrenl~inge am jeweiligen Kontrolltag. Nicht beriicksichtigt wurde die erhebliche 
Zahl junger W~irmer, die bereits kurz nach der Niederlassung abgestorben waren (s. u.). 
Die sich mit fortschreitender Zeit verringernde Indiv~duenzahl ist auf natiirliche Mor- 
talit~it und zu einem sehr geringen Teil auf versehentliche Besch~idigung der R/Shren 
w~ihrend der Kontrolle zur/ickzufiihren. Aus der individuellen L~ingendifferenz der 
Tuben zwischen 2 Kontrolltagen errechnete sich jeweils eine mittlere monatliche Zu- 
wachsrate (Abb. 4c). 

Aus Abbildur~g 4b und c geht hervor, dat~ die Ende September 1970 angesiedelten 
Wiirmer eine durchschnittlich 0,9 mm lange Prim~irr~Jhre besat~en. Bis Mitre Oktober 
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1971, also nach etwa 13 Monaten, verl~ingerten sie ihren Tubus auf durchschnittlich 
56,4 mm, wobei allerdings die individuellen Zuwa&sraten erhebli& variierten. Die 
mittlere Zuwa&srate  war yon der Jahreszeit abhilngig: Von Oktober  bis Februar sank 
der Zuwa&s best~indig (1,3 mm bzw. 0,6 mm pro Individuum und Monat).  In dieser 
Zeit wurden jedoch nur wenige R/Shren gefunden, die zwischen 2 Kontrolkagen gar 
keine Zuwachszonen aufwiesen. Ab M~irz setzte dann eine verst~irkte Baut~itigkeit ein, 
deren Tendenz bis zum Juli mit maximalen Zuwachsraten (11,4 mm pro Individuum 
und Monat) andauerte. Dana& f i e lde r  Zuwachs bis Ende September auf monat l i& 
5,7 mm pro Individuum zurack. 

M o r t a l i t ~ i t  

Der Zugang vom Herbst 1970 wies bis zur Kontrolle am 26. November desselben 
Jahres eine aufgerordentlich hohe Sterblichkeit auf. Diese ging dann jedoch bis zum 
15. Oktober  des folgendes Jahres stark zuriick. Abbildung 5 erteilt Auskunft  iiber das 
Schicksal yon 2 Gruppen dieser Prim~rsiedler. Korrel iert  man in einer gleichaltrigen 

z 6  
_= 

• G r u p p e  1 
• r = - 0 . 8 5  

5 0 

O 0  0 0 

I 

i • 
/. I 

I O • • 

0 0 • • 

3 

I I 
t I I 

2 I I I 

t 

I 
0 ; 1 

0 ~ t ( J o h r e |  

{ - - T ~ - - - ]  x I x I  I xzz I" '"z I xz I m I tv""' l '"  v I v i  I v~I T - ~  I IX I x ~ . ~  
t ( M o n o t e )  

Abb. 5: Pomatoceros triqueter. Mortalk~it yon Primlirsiedlern auf Bewuchsplatten in der Nord- 
reede. Gruppe 1: Zug~inge yore 26. VIII. bis 22. IX. (Nto = 261); 2: Zug~inge vom 22. IX. 
bis 23. X. 1970 (Nto = 165). Fiir die Mortalit~it gilt: y = a - bx; Gruppe 1: a = 4,96; b = 

- -  1,78. Gruppe 2: a = 4,18; b = - -  1,35. Nto = Anzahl Individuen zur Kontrollzeit to; a ~= 
In Nto; b = Sterblichkeit; t = Zeit in Jahren; r = Korrelationskoeffizient 

Population den natiirlichen Logarithmus der Anzahl  Uberlebender mit der Zeit, so 
ergibt sich in der Regel eine lineare Abh~ingigkeit, deren Steigung der Mortalit~it ent- 
spricht. Hierbei errechnete sich eine Jahresmortalit~it von 8 3 , 1 %  (Gruppe 1) bzw. 
74,0 % (Gruppe 2). Eine iiberdurchschnittlich hohe Sterblichkeitsrate fiir Ende Novem- 
ber bescheinigte die stark negative Abweichung der rdberlebendenzahl yon der Regres- 
sionsgeraden. 
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FOULINGSTUDIE tM HELGOLANDER VORHAFEN 

Die zweite Foulingstudie im Gebiet des HelgoI~inder Felsso&els wurde im Vor- 
hafen dur&gefiihrt (Abb. 1). Dieser Hafenteil ist zwis&en 6 m und 10 m fief und wird 
durch Steinmolen gegen das offene Meer abges&irmt. Das Sediment besteht iiberwie- 
gend aus Ton oder sandigem Ton mit vereinzelten Betontriimmern. Die Schiffs- 
anlegepl~itze befinden sich in weiter innen gelegenen Hafenteilen. rdber den Vers&mut- 
zungszustand des Vorhafens lagen mir keine quantitativen Informationen vor. Die 
artenreiche Zusammensetzung des pflanzlichen und tierischen Bewuchses an der Innen- 
seite der Molen, wo auch Pomatoceros triqueter h~iufig zu finden ist, spri&t allenfalls 
far eine geringfiigige Verunreinigung. Die Studie erfolgte in Zusammenarbeit mit Dr. 
N. R. M~NON (Mangalore, Indien), welcher das Konzept entwarf. Als Ort ftir die 
Exposition der Bewu&splatten wurde ein nicht mehr genutzter und dem Schiffsverkehr 
unzug~inglicher Anlegesteg ausgew~ihlt. Dieser Steg diente als Befestigung fiir ein frei 
in das Wasser herabh~ingendes Gestell aus Aluminiumtr~igern, die in vers&iedenen 
Tiefenhorizonten mit vertikal aufgesetzten, auswechselbaren PVC-Platten versehen 
waren. 

A n o r d n u n g  u n d  K o n t r o l i e  d e r  T e s t p l a t t e n  

Die Anordnung der Bewuchsplatten aus rotem PVC (100 X 150 X 4 ram) geht 
aus Abbildung 6 hervor. Die 4 MetalItr~iger waren vertikal verbunden und in Ab- 
st~inden yon 1,5 m, 3 m, 4,5 m bzw. 6 m yon der Oberfl~iche (Niedrigwasser) ange- 
bracht. Bei einer Wassertiefe yon insgesamt 7 m war jeder Tr~iger beidseitig mit ins- 
gesamt 12 Testplatten bestiickt. Jede Platte war durch Schrauben im Abstand von 
10 mm vom Tr~iger so befestigt, dag die Besiedlung yon Foulingorganismen sowohl 
yon der ~iuf~eren, dem Meer zugewendeten Seite, als auch yon der inneren, dem Tr~iger 
zugekehrten Seite ~us erfolgen konnte. 

W~ihrend der ei@ihrigen Untersuchungsperiode (Juli 1971 bis Juni 1972) wurden 
die Testplatten monatlich kontrolliert. Die Expositionszeit der Platten war so fest- 
gesetzt, dat~ sowohl der Bewuchs jedes einzelnen Monats als auch der summierte Be- 
wuchs in fortlaufenden Monaten erfat~t werden konnte (NMR, 1962; MENON & NAIR, 
1971). Fiir jeden der 4 Tiefenhorizonte ergaben sich somit 2 Serien mit jeweils 12 Test- 
platten, im folgenden mit "A-Serie" (Kurzzeitexposition) und ,,B-Serie" (Langzeit- 
exposition) benannt. Platten der A-Serie waren jeweils filr die Dauer eines Monats bei 
fortlaufenden Monatsabst~inden exponiert; Platten der B-Serie durchllefen eine zu- 
nehmend l~ingere Exposition yon 2, 3, 4 . . .  bis zu 11 Monaten. 4 Platten einer Bl2- 
Serie gingen verloren. 

Die Ausz~ihhmg der Foulingorganismen auf den Bewuchsplatten erfolgte getrennt 
nach Pomatoceros triqueter, weiteren Serpuliden (Spirorbis pagenstecheri und S. spi- 
rorbis) und Gruppen yon anderen Foulern (MENON, in Vorbereitung). Na& Entfer- 
hung und Ausz~ihlung grof~er Organismen (Monascidien und Actinien) wurde der rest- 
li&e Bewu&s mit Formol fixiert und getro&net. Anschliegend wurden die Serpuliden- 
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ruben mittels einer selbstgefertigten Z~ihlplatte unter dem Binokular ausgez~ihlt und 
- sofern es ihr Erhaltungszustand erlaubte - mit Hilfe eines Okularmikrometers ver- 
messen (Genauigkeit + 0,1 mm). 
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Abb. 6: Foulingstudie im Vorhafen: Anordnung der Bewuchsplatten auf dem Unterwasser- 
gestell. Das Gestell h~ingt yon einem Tr~igerbalken herab und ist durch ein Bodengewicht sta- 
bilisiert. In 4 Tiefenhorizonten sind jeweils 2 × 6 auswechselbare PVC-Platten (100 × 150 mm) 
auf Aluminiumtr~igern im Abstand yon 10 mm angebracht (in der Abbildung ist nur die Vor- 
derseite einer Plattenreihe zu sehen), so dat~ die Besiedlung mit Foulingorganismen beidseitig 

erfolgen konnte 

Bei Pomatoceros-R6hren wurden neben der L~inge auch der ~iut~ere Durchmesser 
der Tubus~Sffnung bestimmt. Die Vermessung erfolgte getrennt nach bewohnten und 
mutmal~lich unbewohnten Tuben. Eine R6hre galt dann als bewohnt, wenn der dazu- 
geh~Srige Wurm aufzufinden war. 
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B e s i e d l u n g  d e r  T e s t p l a t t e n  

Eine rdbersicht der Testplattenbesiedlung mit Pomatoceros triqueter w~ihrend der 
gesamten Immersionsperiode yon Juli 1971 bis Juni t972 gibt Tabelle 4. Aus der 
Tabelle geht hervor, dal~ die ~iut~ere, dem Meer zugewendete Plattenseite ungeachtet 
der Tiefenstufe mit durchschnittlich etwa 27 Individuen erheblich dichter besiedelt war 
als die inhere, dem Alttminiumtr~iger zugekehrte Seite (durchschnittlich etwa 2 Indi- 
viduen). Ferner ergab sich eine deutliche Besiedlungspr~iferenz der Tiefenstufe 4 in 6 m 
Wassertiefe (durchschrfittlich etwa 97 Individuen pro Platte). In den iibrigen Stufen 
wurde eine mit der Tiefe zunehmende mittlere Besiedlungsdichte errechnet. Diese Zu- 
nahme erwies sich im t-Test jedoch als nicht signifikant (Tab. 5). 

Die Besiedlungszeit mit Pomatoceros-triqueter-Larven erstreckte sich auf die 
Monate Juli bis September 1971 (Abb. 7a). Wie zur selben Zeit in der Nordreede 
(Abb. 4a) war der Larwenbefall im Sommer zun~ichst sehr sp~irlich und erreichte erst 
im Herbst sein Maximum (195 Individuen dm -2 im September; Aut~enseite der Test- 
platte im 6-m-Niveau, A-Serie; Tab. 4). 

W~ihrend Pomatoceros triqueter fast ausschlief~li& in 6 m Tiefe siedelte, wurde 
dieses Niveau yon anderen Foulingorganismen mit Ausnahme weniger Gruppen wie 
Bryozoen und Folliculiniden sowie Spirorbis spp. in der RegeI gemieden. In Tiefen 
bis 4,5 m hingegen setzte sich der Bewuchs haupts~&lich aus Chlorophyceen, Balani- 
den, Ascidien, Actinien, Hydrozoen, Bryozoen und Tuben yon Amphipoden (MENoN, 
in Vorbereitung) zusammen. 

Tabelle 5 

Pomatoceros triqueter. Besiedlungsdichte vertikaier Bewuchsplatten im Vorhafen in Abh~ingig- 
keit yon der Orientierung der Platten und der Wassertiefe. n = Summe Platten oder Platten- 
seiten; ~Yx = Summe Individuen; ~ = mittlere Anzahl Individuen pro Platte oder Platten- 

sdte. Signifikanzsymbole wie in Tabelie 2 (Daten aus Tabelle 4) 

Substrarqualit~tt n ~Vx ~ t Signifikanz 

Auf~enseite 52 1416 27,23 
Orientierung 3,07 + + f- 
(alle Tiefenstufen) Innenseite 52 91 1,75 

1,5 13 17 1,31 0,76 - -  
Tiefe (m) 3 13 61 4,69 0,85 - -  
(beide Orientierungen) 4,5 13 168 12,92 

6 13 1262 97,08 3,29 + + + 

Wie Pornatoceros triqueter sieddten Spirorbis spp. bevorzugt auf den Aut~en- 
seiten der Testplatten in 6 m Tiefe. Der LarvenbefaI1 land yon Juli bis Oktober (S. 
spirorbis) bzw. von Juli his November (S. pagenstecheri) statt. W~ihrend sich der Befall 
mit S. spirorbis jeweils auf vereinzelte Individuen beschr~inkte, erreichte S. pagenste- 
cheri htShere Abundanzen (maximal etwa 23 Prim~irsiedler dm -2  im September). 
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Das Tubenwachstum der Prim~irsiedler im Vorhafen yon Ende August 1971 bis 
Mitre Juni 1972 geht aus Abbildung 7b hervor. Das Diagramm zeigt die Verteilung 
bewohnter R/Shren in L~ingenklassen zu 0,5 mm und die durchschnittliche R~Shrenl~inge 
am jeweiligen Kontrolltag (Testplatten der B-Serie, Tab. 4). Auf vielen Platten war 
allerdings oi°c ein erheblicher Teil der bewohnten R6hren besch~idigt, so dai~ ihre L~inge 
nicht mehr genau zu ermitteln war. Deshalb war es nicht m/Sglich, fiir die Immersions- 
periode ein vollst~indiges Bild der L~ingenverteilung zu erhalten. 
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Abb. 7: Pomatoceros triqueter. Fouiingstudie im Vorhafen (6. VII. 1971 bis 16. VI. 1972). 
(a) Dichte des Larvenbefalls (Individuen dm ,2 auf der Aut~enseite roter PVC-Testplatten in 
6 m Tiefe). (b) Tubusl~ingen der Prim~irsiedler (Klassen zu 0,5 mm und mittlere L~inge in ram). 
Pfeile: Immersionsdatum; + = Ansiedlung vereinzelter Larven; n = Individuenzahl; Werte 
in Klammern: Probenumfang einschliei~lich nicht vermeSbarer R~Shren; ? = Keine Daten des 

Larvenbefalls vorhanden 

Von August bis Dezember verl~ingerten die Prim~irsiedler ihre RShren yon durch- 
schnittlich 0,9 mm auf 8,2 ram. In dieser Zeit stieg die monatliche Zuwachsrate bis 
3,7 mm pro Individuum best~indig. Der Wachstumsphase folgte eine Periode sehr ge- 
ringer Baut~itigkeit; die bis Anfang April gebildeten RShren waren im Mittel sogar 
geringftigig kiirzer als die der Vorkontrolle (Bg: 8,4 mm; Bs: 8,9 ram). Ab April er- 
folgte dann ein deutlicher Zuwachs; und bis Mitre Juni waren die R/Jhren auf durch- 
schnittlich 14,6 mm L~inge herangewachsen (Abb. 7b). 
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M o r t a l i t ~ i t  

W~ihrend die Mortalidit der Prim~irsiedler in der Nordreede bei monatlicher 
Kontrolle der Bewuchsplatten genau verfolgt werden konnte, war yon der Sterblich- 
keit im Vorhafen kein vollst~indiges Bild zu erhalten. Bei Immersionsperioden yon 2 
bis 11 Monaten blieb n~mlich die Zahl der inzwischen abgetragenen RShren unbe- 
kannt. Wie rasch eine solche ZerstSrung im Meet erfolgen kann, zeigten Beobachtungen 
auf den Bewuchsplatten in der Nordreede, wo insbesondere verlassene Prim~irrShren 
oRmals bereits nach einem Monat vollst~indig abgetragen worden waren. 

Tabelle 6 

Pomatoceros triqueter. Mortalit~it tier Prim~irsiedler vom Herbst 1971 auf Testplatten im Vor- 
hafen (Verh~.ltnis bewohnter und unbewohnter R~Shren auf Platten der B-Serie; Daten aus 

Tabelle 4) 

Platten- Immersionsperiode Anzahl RShren davon unbewohnt 
Serie (n) (°/o n) 

B ~  6 .  VII. 1971 - 2 .  IX. 1971 8 0,0 
B8 6. VII. 1971 - 5. X. 1971 147 0,0 
B4 6. VII. 1971 - 2. XI. 1971 30 0,0 
B5 6. VII. 1971 - 1. XII. 1971 88 34,1 
B6 6. VII. 1971 - 4. I. 1972 106 4,7 
B7 6. VII. 1971 - 3. II. 1972 132 25,0 
B8 6. VII. 1971 - 3. III. 1972 120 21,7 
B9 6. VII. 1971 - 7. IV. 1972 84 75,0 
B10 6. VII. 1971 - 2. V. 1972 218 76,2 
Bll 6. VII. 1971 - 16. VI. 1972 68 38,2 

Aus dem Zahlenverh~lmis zwischen unbewohnten und bewohnten Tuben auf den 
Testplatten der B-Serie ergaben sich dennoch einige Hinweise auf die Mortalit~it der 
Prim~irsiedler (Tab. 6): Wahrscheinli~ trat bis einschliet~lich Oktober (B~ bis Ba) keine 
nennenswerte Sterblichkeit auf, w~ihrend im November mindestens 1/3 der Population 
abstarb (Bs). Da die hSchsten Mortalit~tsraten bei Immersion bis April bzw. Mai zu 
verzeichnen waren (Bg" 75,0 °/0 bzw. B10:76,2 0/0 verlassene RShren), ist anzunehmen, 
dal~ die Jahresmortalit~it hier ~ihnlich hoch war wie die der Prim~irsiedler im Vorjahr 
in der Nordreede (Abb. 5). 

P O P U L A T I O N S D Y N A M I K  IN DER HELGOL_KNDER TIEFEN R I N N E  

In der siidlichen Nordsee herrschen Meerestiefen yon 20 bis 40 m vor. Siidwestlich 
des Helgol~inder Felssockels befindet sich jedoch eine etwa 10 sm lange und 2 bis 3 sm 
breite Depression, deren tiefste Stelle etwa 60 m mif~t - die HelgoI~inder "Tiefe Rinne". 
Pomatoceros triqueter siedelt am Boden der Rinne auf Schill und Steinen h~iufig. Es 
war deshalb von Interesse, Einblicke in die Reproduktions- und Wachstumsverh~iltnisse 
der Art zu erlangen, um sie mit jenen aus dem Gebiet des Felssockels zu vergleichen. 
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S e d i m e n t  u n d  H y d r o g r a p h i e  

W~ihrend im westlichen Teil der Rinne sandige BSden vorherrschen, werden in 
ihrem s~id6stlichen, tiefer gelegenen Teil ~iberwiegend tonige B6den angetroffen. Von 
lebenswichtiger Bedeutung fiir die sessile Epifauna ist der Schillreichtum des gesamten 
Gebiets (Abb. 8). Nach CASVEt{S (1939) ist der Schill auf autochthone Ablagerung einer 
ehemaligen Austern-Chlamys-Gemeinschaft zur~ickzufiihren. Eine Sedimentbedeckung 
des Schills wird bier vermutlich durch zeitweilig auftretende westliche "Ausr~ium- 
str6me" vermieden. 
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A b b .  8:  Oebiet der Helgol~nder Tiefen Rinne mit Angaben /.iber Siediungsm6g]ichkeiten der 
Epifauna auf Hartsubstraten. I ,  2, 3 :  Dredgeposidonen. (Sedimentverteilung nach CASVERS, 
1939, sowie nach Angaben des Deutschen Hydrographischen Instituts, Hamburg, und eigenen 

Beobachtungert) 
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Bereits Untersuchungen yon CASVERS (1939) fiber die Bodenfauna des Gebiets 
hatten gezeigt, dat~ in den tieferen Schichten der Rinne ein besfiindiger WasserkSrper 
hoher Salinit~it anzutreffen ist, welcher nur durch die Gezeiten bewegt wird. Seine 
Rekrutierung erfolgt aus salzreichem ozeanischen Wasser, das yon Westen und Norden 
her einstrSmt und auf salzarmes kontinentales Wasser stSt~t, das vor allem nach Nor- 
den abgedr~ingt wird. Dadurch verzSgert sich die sommerliche Erw~irmung des boden- 
nahen Wasserk/Srpers gegeniiber der Oberfl~iche. 
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Abb. 9: Tiefe Rinne bei He lgo land:  Jahresgang yon Salinit~it und Temperatur in 0 m und 
50 m Tiefe (54 ° 09' N/007 ° 54' E). (Monatsmi t te l  yon Ma i  1960 bis A p r i l  1969; zusammen- 

gestellt nach Angaben des Deutschen Ozeanographischen Datenzentrums, Hamburg)  

Zur Charakterisierung der hydrographischen Sonderstellung der Rinne waren mir 
ferner Messungen des Deutschen Ozeanographischen Datenzentrums aus neuerer Zeit 
(1960 bis 1969) zugS.nglich, nach denen der Jahresgang yon Salzgehalt und Temperatur 
an der Oberfl~iche und am Boden der Rinne (50 m) in monatlichen Mittelwerten zu- 
sammengestellt werden konnte (Abb. 9). Aus diesen Werten ging folgendes hervor: 
(a) Arn Boden waren ganzjF.hrig von + 0,62 S °/00 (November) bis + 3,31 S °/00 (April) 
hShere Salinit~iten als an der OberflS.che anzutreffen. Zudem traten am Boden geringere 
Salzgehaltsschwankungen auf (32,40 °/00 S im Juli bis 33,80 °/00 S im Oktober) als an 
der Oberfl~iche (29,75 %0 S ~m Juni bis 32,88 %o S imNovember). (b) Mit einer Jahres- 
amplitude yon 13,5 C ° wies der bodennahe WasserkSrper einen ausgeglicheneren Jah- 
resgang der Temperatur auf als das OberflS.chenwasser (15,1 C°). Von April bis August 
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war das Bodenwasser bis 3,7 C ° (Juni) k~lter, w~ihrend der iibrigen Monate hingegen 
geringftigig bis 1,2 C ° (Januar) w~irmer als das Oberfl~ichenwasser. Hierbei verz~Sgerte 
sich die sommerliche Erw~irmung des Bodens um etwa einen Monat" an der Oberfl~iche 
war das Maximum im August (17,0 ° C), am Boden erst im September (16,1 ° C) er- 
reicht. Die Temperaturminima beider Horizonte traten im Februar auf und unter- 
schieden sich wenig voneinander (0 m: 1,9 ° C; 50 m: 2,6 ° C). 

Uber das Nahrungsangebot fiir filtrierende Organismen am Boden der Rinne ist 
nur  wenig bekannt. CASVERS (1939) wies auf den Detritusreichtum im Sediment der 
Rinne hin, der auf die Ansammlung yon Tangmassen aus dem Feissockelbereich zu- 
r~ickzufiihren ist. Inwieweit dieser Detritus fiir FiItrierer eine Nahrungsquelle darstellt, 
ist jedoch ungekl~irt. Nach unver/Sffentlichten Daten von GILLI3RmHT nimmt die Phyto- 
plankton dichte in der Rinne mit zunehmender Tiefe schnell ab und sinkt in 50 m a u f  
etwa 1/4 des Oberfl~ichenwertes (9 Proben zwischen M~irz 1962 und F ebruar 1963 aus 
verschiedenen Tiefen in Position 54o09 ' N/007°54 ' E). Niedrigste Werte f[ir 0 m und 
50 m wurden im M~irz (1,0 bzw. 0,2 #g C 1--1) und h~Schste Werte im Juli (124,9 bzw. 
23,2 #g C 1-1) gemessen. Von der Verteilung des Phytoplanktons aus betrachtet schei- 
nen die Bodenorganismen demnach im Nahrungsangebot benachteiligt zu sein. 

E n t n a h m e  u n d  B e a r b e i t u n g  d e r  P r o b e n  

Von Mai 1971 bis April 1972 wurden im Abstand von jeweils zwei Monaten in 
drei Positionen der Tiefen Rinne (Abb. 8) insgesamt 18 Proben Austernschill enmom- 
men, dessen Bewuchs mit Pomatoceros triqueter und anderen Serpuliden ausgez~ihlt 
und teilweise vermessen wurde. Die Probennahme erfolgte mit einer Hydroidendredge 
(iJffnungsweite: 70 cm; Maschenweite des inneren Netzbeutels: 1 cm). Die Dredgezug- 
l~ingen variierten zwischen 525 m und 725 m bei Schleppzeiten yon 15 min bis 20 min 
iiber Grund. Gleichm~iffiges Streichen der Dredge aber den Meeresboden wurde von 
Bord aus mit der Hand am ausgelassenen Sell kontrolliert. Dredgezilge mit ungleich- 
m~if~ig streichendem Netz wurden abgebrochen und wiederholt. Der Dredgeninhalt 
wurde an Bord yon Ton und Sand freigespiilt und sortiert: Sediment mit Serpuliden- 
bewuchs wurde quantitativ ausgesondert und im Labor nach Fixierung mit 4 % Forma- 
lin in 70 °/0igem Athanol konserviert. Bei einem Teil der Proben handelte es sich um 
ungew~Shnlich umfangreiches Material, so dag nur die H~ilfLe des Dredgeninhaltes be- 
arbeitet wurde. 

P o s i t i o n 1 lag in 60 bis 50 m Tiefe. Mit der Dredge wurde vor allem Austern- 
schill mit grof~em Schalendurchmesser (bis etwa 11 cm), zu einem geringeren Teil auch 
Ger/511, erfaf~t. Serpulidenbewuchs (Pornatoceros triqueter und Hydroides norvegica*) 
land sich auf Austernschill, leeren Geh~iusen yon Buccinum undatum, Schalen yon 
Modiolus rnodiolus, Pecten varians, Cyprina islandica, Venerupis pullastra, Mytilus 
edulis und anderen Muschelschalen. Die Serpuliden lebten ferner h~iufig epizoisch auf 
B. undaturn, M. rnodiolus, C. islandica, Balanus crenatus und anderen Wirten. Steine 

* Selten wurde Spirorbis spirillum gefunden. Es handelte sich stets um Aggregationen yon 
bis zu 50 R/Shren auf den Innenw~inden leerer Buccinum-Geh~use. 
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(Buntsandstein-, Feuerstein- und KreidegerStl) waren ebenfalls mit Serpuliden bewach- 
sen. Ftir P o s i t i o n 2 (45 bis 30 m tief) ergab sich eine ~ihnliche Zusammensetzung 
des mit der Dredge erfat~ten Sediments. Im Unterschied zu Position 1 herrschte 
Austernschi]l geringerer SchalengrSt~e (bis etwa 5 cm Durchmesser) vor. P o s i t i o n 3 
lag im siidwestlichen Randbereich der Rinne in Tiefen zwischen 40 und 30 m. Das 
umgebende Gebiet war ausgesprochen sandig mit vereinzelten GerSllsteinen und nur 
wenig grobem Schill, der fiir Serpuliden ein geeignetes Siedlungssubstrat darstelIte. 
Reichlich mit Epifauna besetzt waren leere wie bewohnte Geh~iuse von Buccinum un- 
datum. 

Im konservierten Probenmaterial wurden bewohnte und unbewohnte RShren von 
Pomatoceros triqueter quantitativ ausgezii.hlt. Ob eine RShre bewohnt war oder nicht, 
lief~ sich gelegentlich nur schwer oder gar nicht entscheiden, well einzelne Wfirmer nach 
der Fixierung aus ihren RShren gefallen waren. Neben RShren, aus denen der Wurm 
herausragte oder leicht freizulegen war, galten Tuben trotz fehlenden Bewohners auch 
dann als besetzt, wenn an Hand einer charakteristischen weif~en Zuwachszone an der 
Mfindung zu erkennen war, daf~ die RShre zur Zeit der Erbeutung oder kurz zuvor 
noch bewohnt gewesen war. 

Aus dem Probenmateria] yon Position 1 und 2 wurden darfiber hinaus ffir jede 
Entnahraezeit Stichproben yon jeweils etwa 300 bewohnten sowie unbewohnten Poma- 
toceros-triqueter-R6hren vermessen (L~inge und Uffnungsdurchmesser). Auf Grund der 
geringen Abundanz wurde eine entsprechende Verme.ssung ffir Position 3 nicht vorge- 
nommen. Die L~ingenbestimmung erfolgte ffir Exemplare bis 10 mm unter dem Bin- 
okular; gr~t~ere RShren wurden mit einem Stechzirkel polygonal abgesteckt und in 
Teilstrecken auf Millimeterpapier fibertragen. Erfal~t wurden jeweils GrSl~enklassen 
yon 1 ram. Es stellte sich heraus, daf~ fiber die L~ingenvermessung je nach Erhaltungs- 
zustand nnd Verflechtungsgrad der hinteren RShrenteile jeweils nur ein Teil der Stich- 
probe zu erfassen war; zudem erwies sich die Methode ats sehr mfihsam und zeitauf- 
wendig. Als zus~itzIicher Parameter fiir eine nahezu vollst~indige Erfassung aller GrS- 
t~enklassen wurde deshalb der ~iuf~ere Durchmesser der Tubus6ffnung herangezogen. 
Die Bestimmung des Durchmessers erfolgte unter dem Binokular in Klassen zu 0,1 mm. 

A b u n d a n z ,  G r / S f ~ e n v e r t e i l u n g  u n d  Z u w a c h s  
d e r  R 6 h r e n  

Die Anzahl der mit einer Probe erfaf~ten Serpulidenr6hren (Pomatoceros triqueter 
und Hydroides norvegica; jeweils bewohnt oder unbewohnt) sowie die A b u n ,d a n z 
der beiden Arten sind in Tabelle 7 zusammengestellt worden. Da eine quantitative 
Bestandsaufnahme mit Hilfe der Dredgeproben nicht m6glich war, vermitteln die 
Abundanzen allerdings ein recht ungenaues Bild der tats~ichlichen Besiedlungsdichte 
in ihren jahreszeitlichen Schwankungen. Aus einem Vergleich der mittleren relativen 
Dichte bewohnter Tuben wurde dennoch folgendes deutlich: (a) Die Besiedlungsdichte 
yon P. triqueter war im Jahresmittel in allen Positionen um ein Vielfaches (5- bis 
25fach) hSher als die von H. norvegica. (b) Offenbar auf Grund ihrer Sedimentstruk- 
tur waren die Positionen unterschiedlich hoch mit beiden Arten besiedelt. Die h6chste 
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Abb. 10: Pomatoceros triqueter. Relative Gr6t~enverteilung der Tuben (L~inge und Uffnungs- 
durchmesser) aus Dredgef~ingen in der Tiefen Rinne (Position 1 und 2; Abb. 8) zwisdlen Mai 
1971 und April 1972. a und b: Verteilung bewohnter R6hren; c und d: Verteilung unbewohn- 
ter R/Shren. N = Anzahl vermessener R6hren; (N) = Probenumfang einschliefllich nicht ver- 
meflbarer R6hren; f = relativer Anteil von N (°/0). (3fach iiberlappendes Mittel yon Gr6gen- 

klassen zu 1 mm L~.nge und 0,1 rnm 3~) 

Abundanz (Jahresmittel) wurde jeweils in Position 1, die niedrigste jeweils in Position 
3 festgestellt (P. triqueter: 4,1 bzw. 0,1 Individuen m-2;  H. norvegica: 0,27 bzw. 
0,02 Individuen m-2).  (c) Bei einem Jahresdurchschnitt fiir alle Positionen yon 2,3 
Individuen m - 2  stieg die geschS.tzte Besiedlungsdiahte yon P. triqueter Ende September 
auf 4,3 Individuen m -2.  In dieser Zeit war also wahrscheinlich ein Populationszugang 
erfolgt. 
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Weil sich die G r 6 tg e n z u s a m m e n s e t z u n g bewohnter Pomatoceros-tri- 
queter-Tuben aus Position 1 und 2 zu keiner Enmahmezeit  signifikant unterschied 
(t-Tests der mittleren Tubusgr6gen der Juvenilenanteile, ermittelt  nach der GrN~en- 
verteilung im Wahrscheinlichkeitsnetz), wurden die Megergebnisse der Proben beider 
Positionen jeweils zusammengefai~t. Abbildung 10a-d stellen Diagramme der Gr/igen- 
verteilung bewohnter bzw. unbewohnter Tuben nach Liingen- bzw. Durchmesserklas- 
sen gegeniiber. Bei der Interpretat ion der Verteilungen ist stets ein Anteil nicht erfaig- 
barer R/Shren zu beriicksichtigen: W~ihrend in einer Probe der R/Shren d u r c h m e s s e r 
fast quanti tat iv zu ermitteln war, konnte die Tubus 1 ~i n g e in Anteilen bis 16,6 % 
der bewohnten bzw. bis 50,0 % der unbewohnten R/Shren nicht vermessen werden. 
Diese Anteile setzten sich vor allem aus grogen L~ingenklassen zusammen. 

E I O  
o i  
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: o  

e t  
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, t . . . .  , • , • , . . . .  , , , , , , , l  
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T u b u s l ~ n g e  { mm ) 

Abb. 11: Pomatoceros triqueter. Korrelation zwischen LS.nge und Durchmesser der TubusiSff- 
hung. Es gilt die Beziehung y = axb; y = ~ffnungsdurchmesser, x = TubuslS.nge (mm); 
a, b = allometrische Parameter; r = Korrelationskoeffizient. (R/Shren aus der Tiefen Rinne 

[Abb. 8]; Anzahl Wertepaare: n = 318) 

Eine jahreszeitliche Analyse der Gr/Sf~enverteilung bewohnter Tuben (Abb. 10a 
und b) ergab folgendes: (a) Bei unterschiedlicher Gr/Sf~enzusammensetzung war in der 
Population stets eine zahlenmiitgig dominierende Gruppe juveniler Wtirmer mit R~Sh- 
renl~ingen yon unter 1 mm bis etwa 20 mm bzw. mit TubusiSffnungen yon unter 0,1 mm 
bis etwa 1,5 mm anzutreffen. (t3) Aus verbinderten Gr~Sf~enverteilungen ging das R~Sh- 
renwachstum der Juvenilenanteile hervor. Im Verlauf der Untersuchung waren dabei 
offensichtlich 2 Populationszug~inge erfagt worden: Das Juvenilenkollektiv der Proben 
von Mai und Juli repr~isentierte wahrscheinlich den Zugang des Vorjahres (Herbst 
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Abb. 12: Pornatoceros triqueter. Gesch~itztes Tubenwachstum der Zug~inge yore Herbst 1971 
und 1970 (*) in der Tiefen Rinne (Dredgef~inge aus Position 1 und 2; Abb. 8): mittlere 
TubusgrSgen (L~nge und Uffnungsdurchmesser) und Standardabweichung yore Mittel (mrn) 

zwischen Mai 1971 und April 1972. (Daten aus Tab. 8) 

1970). Vor allem zwischen den Probennahmen Ende Juli und Ende September 197t 
war dann ein neuer Zugang erfolgt, dessen R6hrenwachstum bis April 1972 zu ver- 
folgen war. Inwieweit die Larvenansiedlung auch sp~ter im Jahr erfolgte, blieb aller- 
dings ungewig. (c) Obwohl die Proben nahezu quantitativ vermessen worden waren, 
konnte selhst die GrSi~enverteilung der Tubendurchmesser kein eindeutiges Bild tiber 
Aufbau und Zuwachs der ~ilteren Populationsteile vermitteln. 

Das R 5 h r e n w a c h s t u m der beiden Zug~inge ging aus den mittleren R~Shren- 
grSf~en der Juvenilkollektive hervor (Tab. 8). Die Bestimmung dieser GrSi~en erfolgte 
nach Aufgliederung der Gesamtkollektive im Wahrscheinlichkeitsnetz. Obwohl bei 
Anwendung dieser semigraphischen Methode teilweise Ungenauigkeiten in Kauf ge- 
nommen werden muf~ten, well nicht in jedem Fall die Voraussetzung der Normalver- 
teilung des Juvenitkollektivs exakt erfiillt war, wichen die ermittlten Durchschnitts- 
werte yon L~inge und Dur&messer laut Korrelation (Abb. 11) nur wenig voneinander 
ab. Die DurchschnittsgrSgen aus Tabelle 8 sind in Abbildung 12 zu einem Kurvenzug 
zusammengestellt worden, der das gesch~itzte RShrenwachstum yon Pomatoceros tri- 
queter in der Tiefen Rinne wiedergibt. Die GrSge des herangewachsenen vorj~ihrigen 
Zugangs wurde dabei als repr~isentativ fiir das kiint~ige Wa&stum der Neusiedler yore 
Herbst 1971 angesehen und in die Kurve elnbezogen. Von Ende September bis Ende 
Juli verl~ingerten die Prim~irsiedler ihre RShren yon dur&s&nittli& 1,2 mm auf 
10,0 ram. Wie in der Nordreede war das Tubenwachstum im Herbst und Winter ge- 
ring: Bis Ende April sank die mitttere monatliche Zuwa&srate yon 0,6 mm auf 0,3 mm 
pro Individuum ab. Erst Ende Mai setzte eine sommerli&e Wa&stumsphase ein, die 
bis Ende Juli hSchste Zuwa&sraten yon durchs&nittlich 3,0 mm pro Individuum und 
Monat hervorbra&te. In gleichen Zeitabschnitten wurde unter den Prim~irsiedlern in 
der Nordreede und im Vorhafen ein bedeutend schnelleres Wa&stum beoba&tet (Abl~. 
4b, 7b). 
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M o r t a l i t ~ i t  

Die Gesamtausz~ihlung der Pomatoceros-triqueter-R/shren der drei untersuchten 
Positionen im Gebiet der Rinne erbrachte ein Verh~iltnis bewohnter zu unbewohnten 
Tuben yon 1,2 (N = 24 055). Dieses Verh~iltnis macht wahrscheinlich, daft verlassene 
R/Shren durch n a t i i r l i c h e  Z e r s t i S r u n g  rasch abgebaut werden. Die Ge- 
schwindigkeit des Abbaus ist vermutlich vor allem yon der Gr/sf~e der R/shren und 
ferner yon ihrer Exposition gegeniiber mechanischen, chemischen und biogenen (Bohr- 
organismen) Zerst/srungskr~i~en abh~ingig und ist daher unterschiedlich hoch. Dia- 
gramme der Gr/5t~enverteilung unbewohnter R/shren (Abb. 10c und d) gaben deshalb 
nur wenig Auskuni°c fiber die Dynamik der Abg~inge in der untersuchten Population. 
Aus dem starken Zuwachs sehr kleiner verlassener R6hren zwischen Ende September 
und Ende November ging immerhin hervor, dal~ die Prim~irsiedler wie im Felssockel- 
gebiet schon bald nach ihrer Fixierung eine erhebliche Mortalit~it erlitten hatten. 

ORIENTIERUNG DER R(3HRE 

Der Tubus yon Pomatoceros triqueter besitzt in der Regel einen jochbogenartigen 
Querschnitt und liegt dem Substrat flach auf. Gelegentlich ist dieser Bogen zu einem ge- 
schlossenen Ring verbunden, so dal~ der Wurm in seiner R/Shre keinen Kontakt mehr 
mit der Unterlage besitzt. Seltener findet man auch R/5hren, die sich frei vom Substrat 
abheben und dann einen kreisf6rm~gen Querschnitt aufweisen. Diese R6hrenformen 
wurden erstmals von HEDLEV (1958) an Exemplaren aus Plymouth beschrieben. Auch 
aus vielen anderen Gebieten ist aufrechter R/5hrenwuchs yon P. triqueter und anderen 
Serpulinenarten bekannt (P. triqueter: ZI~RowIos & BELLAN, 1969, Marseille; Mer- 
cierella enigmatica: HARTMANN-ScHRODER, 1967, verschiedene Fundorte; STRAUGHAN, 
1968, Glenelg-River, Australien; Hydroides norvegica: PAUL, 1942, Madras; EDMOND- 
SON, 1944, Pearl Harbor; WooD, 1955, Sydney; RELINI, 1964, Genua; KAWAI-IARA, 
1969, Nagasaki und andere Angaben). 

Pornatoceros triqueter bei Helgoland wies auf natfirlichem Substrat verschiedene 
l~bergangsformen yon der liegenden zur aufrechten R/5hrenorientierung auf (Abb. 13). 
Ferner war auf den Bewuchsplatten in der Reede zu beobachten, dat~ sich die R/5hren 
mit zunehmender Besiedlungsdichte durch Artgenossen und andere Foulingorganismen 
(vor allem Balaniden, Bryozoen und Ascidien) aus ihrer substratverhatteten Lage auf- 
richteten und der Unterlage frei oder im Kontakt mit anderen R/sheen entwuchsen. 
Dieses Verhalten war nicht immer an die soziale Lebensweise gebunden: Solit~ir lebende 
Exemplare, deren liegender Tubusteil durch offensichtlich rasche Sedimentation ver- 
schfittet oder dt~rch schneller wachsende Organismen (in der Reede z. B. Ascidiella sp., 
in der Rinne z.B. Alcyoniurn sp.) verdeckt worden war, besal~en gelegentlich sehr 
dfinnwandige apikale R/Shrenzuwachszonen, die etwa 2 bis 3 cm aus dem Hindernis 
frei herausragten. 

Der aufredlte Wuchs ist also offenbar ein Resultat yon "Platzmangel", welcher 
vor allem innerhalb des dichtgedr~ingten arteigenen Verbandes - der "Kolonie" - und 
seltener unter andersartigen Behinderungen der zun~ichst substratverha~eten R/Shren 
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entsteht. HARTMANN-SCHRODER (1967) wies darauf hin, daf~ der aufgerichtete RtShren- 
wuchs yon Mercierella enigmatica-Kolonien wahrscheinlich haupts~ichlich yon der 
Dichte des Prim~irbefalls mit Trochophoren abh~ingig sei. Dem wird fiir Pomatoceros 
triqueter hinzugefiJgt, dal~ wahrscheinlich die Befall sdichte und folglich der aufrechte 
Wuchs bei zunehmendem Platzmangel auf das Aggregationsverhalten der Larven zu- 
riJckzufiihren ist. Dieses Verhalten bestimmt nicht allein die Dichte des Prim~irbefalls, 
sondern bewirkt auch die fortdauernde Ansiedlung weiterer Larvengenerationen, die 
yon den Adulten angezogen werden. 

DISKUSSION 

Die Untersuchungen des ersten Tells der vorliegenden Arbeit beziehen sich vor 
allem auf den Reproduktionsablauf, die Substratwahl der Larven, jahreszeitliche Zu- 
wachsraten der Tuben und die natiirliche Mortalit~it yon Pomatoceros triqueter bei 
Helgoland. Grundlage der Ergebnisse sind zwei Foulingstudien im Gebiet des Fels- 
sockels yon August 1970 bis Juni 1972 sowie eine populationsdynamische Unter- 
suchung in der Tiefen Rinne yon Mai 1971 bis April 1972. r3ber Reproduktionszeiten, 
Suhstratwahl der Larven und Tubenwachstum yon Pomatoceros triqueter im nord- 
atlantisch-westeurop~iischen und im mittelatlantisch-mediterranen Lebensraum liegen 
Beobachtungen verschiedener Autoren vor, welche in Tabelle 9 den eigenen Ergebnissen 
gegentibergestellt werden*. 

R e p r o d u k t i o n s a b l a u f  

Unter den exogenen Faktoren, welche den j~ihrlichen Reproduktionszyklus mari- 
ner Evertebraten steuern, kommen dem Nahrungsangebot und der Temperatur bedeu- 
tende Rollen zu (Lo BIANCO, 1909; AVVELL6F, 1912; ORTON, 1920; RUNNST•6M, 
1927, 1936; THORSON, 1946; KOI~RINGA, 1957; GIES~, 1959; KINNE, 1963, 1970; 
BHAUD, 1972), wobei die Temperatur nach Ansicht der meisten Autoren als ausltSsender 
Faktor fiir den Beginn der Brutzeit angesehen wird. 

Zur Erfassung der natiirlichen Reproduktionsaktivifiit mariner Evertebraten ktSn- 
hen ot~ Reifezustand oder relative Grtif~e der Gonaden oder die Abundanz der Larven 
im Plankton als Kriterien herangezogen werden (GIESE, 1959). Die Larven vieler Ser- 
puliden, darunter Pornatoceros triqueter, wurden jedoch - wahrscheinlich auf Grund 
ihres kurzen pelagischen Lebens in unmittelbarer Bodenn~ihe - nur sehr selten im 
Plankton gefunden (v. DRASCHE, 1884; RULLIER, 1955; SENTZ-BRACONNOT, 1967); sie 
eignen sich daher nicht zur Erfassung der Reproduktionszyklen. Zieht man den Reife- 
zttstand der Gonaden als Kriterium heran, so wird nut ein ungenaues Bild der Repro- 
duktionsaktivit~it vermittelt, da Individuen mit reifen Gonaden ganzj~ihrig zu finden 
sind (s. u.). Als indirektes Kriterium fiir den Beginn der Brutzeit yon P. triqueter 

* Da sich im mittelatlantisch-mediterranen Lebensraum die Verbreitungsgebiete yon 
Pomatoceros triqueter s. str. (LINNE, 1767) und P. lamarckii (QUATREFAGES, 1865) iiberschnei- 
den, bleibt es bei einigen frtiheren Angaben unsicher, ob nicht Verwechslungen der beiden Arten 
vorliegen (vgl. ZIBROWlOs, 1968). 
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Abb. I3: Pomatoceros triqueter, l~bergangsformen yon substratverhatietem zu substrat- 
abgewendetem R~Shrenwuchs. (a) und (b) auf Buntsandstein, (c) epizoisch auf Buccinum 

undatum 



Tabelle 9 

Pomatoceros triqueter. Reproduktionszeit ,  Substratwahl  der Larven nnd  Tubenwachstum im 
Verbreitungsgebiet,  zusammengestell t  nach Angaben verschiedener Autoren.  Reproduktionszei t :  
(a) = Funde geschlechtsreifer Individuen,  deren Gameten sich fiir die kiinstliche Befruchtung 
eigneten; (b) = Larvenfunde im Plankton;  (c) = Larvenbefal l ;  (?) = unbestimmte Angaben 

Substratwahl  der Larven 
Ort  ReproduktionS-zeit Substrat-Art -Orien-tierung -Hellig-keit -Tiefe 

Trondheimfjord  V I - X I  (c) schwarze u = 1 * schwarz - -  
64 ° N I l 0  ° E (1930--1940) und weif~e v = 0,4 = 1 * 

Ho lzk l&ze  n = 0,3 weig = 0,2 
Bergen V I I - I X  (c) Ho lzk l&ze  Pr~iferenz - -  Pr~iferenz in 
60 ° N/5  ° E (150X150X der 4 in 

150 mm) Unterseite (Wassertiefe 
= 4,5 m) 

Oslof jord ganzjlihrig (a) . . . .  
600 N/11 ° E V I - V I I I  (c?) 

Gul lmarf jord V I - V I I I  (c?) - -  
58 ° N / l l  ° E 
i3resund V - X  (c) ,,bottle 
56 ° N i l 3  ° E (1936-1945) collectors" 
Fir th  of  Clyde Maximum 
56 ° N]5 ° W V I - V I I I  (c) 
Cullercoats Bay gan@ihrig (a) 
56 ° N/1 ° W V I - V I I  (c?) 
Helgoland bis VI I I  (b) - -  
54 ° N/8 ° E VII  (c?) 
Helgoland ganzj~hrig (a) - -  
54 ° N/8 ° E 
P lymouth  - -  - -  
50 ° N/4  ° W 
Plymouth  ganzj~ihrig (a?, c?) - -  
50 ° N/4  ° W Maximum 

I I I - I V  (c?) 
Franz~Ssische 
Kanalktiste 

w 

Atlantische V - X I I  (c) 
Kiiste Spaniens 
43 ° N]8 ° W 
Golf  yon Genua ganzj~ihrig; 
44 ° N/8 ° E Maximum eher 

im Winter  (c) 
(1967-1969) 

Vi l lef ran&e-  
snr-Mer 
44 ° N/7  ° E 

Marseille 
43 ° N/5 ° E 
Neapel  
41 ° N/14 ° E 
Helgoland 
54 ° N J8 ° E 

gan@ihrig;  
Maximum 
Sommer bis 
Herbst  (c) 
(1959-1961) 
Friihjahr bis 
Sommer (c) 
I I I - I V  (a) 

ganzS~ihrig (a) 
V I I - X I  (c) 
(1970-1971) 

Asbestpiat ten PrXferenz 
(300X200X der 
4 mm) Unterseite 

P l a t t e n u n d  u = I *  
Zylinder  aus o = 0,22 
Divinyl  und 
Glas (orange 
und grau) 

schwarze, rote 
t ransparente  
Pla t ten aus 
PVC,  Glas, 
Plexiglas 
(60X23X 
1 mm bzw. 
100;K 150X 
4 mm) 

U ~ 1 ~> 

o = 0,14 

- -  Keine Pr~iferenz 
zwischen 4 bzw. 
7 m (Wasser- 
tiefe: 4 bzw. 
7 m); geringere 
Besiedlung in 
20 m (20 m) 

grau = 1 "  Pr~iferenz in 6 
orange = 0,5 bzw. 11 m 

(Wassertiefe: 
10 bzw. 30 m) 

s c h w a r z  

rot  ~ 0,8 
t ransparent  
= 0,1 

Pr~iferenz in 6 m 
(Wassertiefe: 
7 m) 



Tabelle 9 

zur Geschlechtsreife. Snbstratwahl der Larven: * = relative Besiedlungsdichte der Substrat- 
fl~ichen; o = Oberseite, v = vertikale Seite, u = Unterseite der Substrate. R~mische Ziffern 
geben Monate der Reproduktion bzw. des Larvenbefalls, Jahreszahlen die Untersuchungs- 

periode an 

Tubenwachstum Autoren 

3 4 6 12 DoNs 
30 40 (1927, 1943) 
36 48 55 80 

X XI NAIR 
3 4 (1962) 

28-31 47-53 

Alter (Monate) : 0 1 2 
Tubusl~inge (ram) : 0,8-1,2 6-9 20 
max. Tubusl~inge (mm): - -  12 25 
Jahreszeit (Monat) : VIII  IX 
Alter (Monate) : 1 2 
Tubusl~inge (mm): 11-12 17-18 

Tubusl~inge 3 Monate nach der Fixierung 
(a) in situ (25. VIII.-25. XI.):  11-21 mm 
(b) Laborzucht (14. VIII.-14. XI.):  28-42 mm 

Tubusl~inge nach 6 Wochen Immersion: 2-4 mm 

Maximale Tubusl~inge 1 Jahr  nach der Fixierung: 70 mm 
Maximale Zuwachsraten: 0,3-0,4 m m d  -1 

"vollst~indige Tubusl~inge und Geschlechtsreife innerhalb 
4 Monaten erreicht" (p. 316) 

Alter (Monate) : 2 8 9 
Tubusl~inge (mm) : 26 40-48 50 

Jahreszeit (Monat) : V V VII 
Immersion (Monate): 3 bzw. 6 3 6 
max. TubusKinge (ram): 20 30 30 
Tiefe (m) : 4 7 7 

FOYN & 
GJ~EN (1954) 

HORSTADIUS 
(1923) 
THORSON 
(1946) 
PYEFINClt 
(1950) 
CRAGG 
(1939) 
V. DRASCHE 
(1884) 
KUHL 
(1941) 
ORTON 
(1914) 
ORTON, OSHIMA & 
LEBOUR (1931) 
(in: SEGI~OVr, 1941) 
FISCHER-PIETTE 
(1932) (in SENTZ- 
BRACONNOT, 1968) 
ALVARINO 
(1951) 

VI bzw. XI  t(ELINI et al. 
1 bzw. 3 (1970), R~LIm 

12 & SAI~A 
20 (1971) 

Jahreszeit: Friihjahr 
Immersion (d) : 25 
Tubusl~inge (mm) 20-30 

Sommer Herbst Winter SENTZ- 
26 39 28 48 45 75 BRACONNOT 

24--28 30--34 25--30 30--400,2--10 0,2--12(1966, 1968) 

Abb. 4, 7, 12 und 14 

BERNER 
(1944) 
Lo BIANCO 
(1909) 
vorliegende 
Arbeit 
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dient deswegen dartiber hinaus die Abundanz ueuangesiedelter Larven auf eigens zu 
diesem Zwe& exponierten Bewuchsfl~_chen. Da die Dauer des petagischen Larvensta- 
diums nicht genau bekannt ist, kann die exakte Zeit des Ablaichens auf diese Weise 
allerdings nicht ermittelt werden. 

Die in Tabelle 9 zusammengestellten Angaben fiber Reproduktionszeiten im Ver- 
breitungsgebiet der Art yon Norden ha& Stiden zeigen folgendes: (a) Im gesamten 
Verbreitungsgebiet werden zu jeder Jahreszeit Individuen mit reifen Geschlechtspro- 
dukten gefunden, welche sich zur erfoIgreichen kiinstlichen Befruchtung eignen (Oslo- 
fjord: FOYN & GJOEN, 1954; Helgoland: KraaL, 1941; KL6CKNER, unver~Sffentl.; 
Cullercoats Bay, Northumberland: CRAG% I939; Plymouth: S~GROVE, 1941). Fast 
alle Autoren betonen, dai~ der AnteiI geschle&tsreifer Individuen jahreszeitli& bedingt 
sei. Maximalwerte fiir reife Individuen und erfolgrei&e kiinstliche Befruchtung schei- 
nen dabei zeittich mit dem In-situ-Larvenbefall aufzutreten (CRAGG). (b) Im Norden 
des Verbreitungsgebietes beschr~inkt sich die Festsetzung yon Pornatoceros-triqueter- 
Larven auf die Somme> und Herbstmonate (Gullmarfjord: H6RSTADIUS, 1923; Trond- 
heimfjord: DONS, 1927, 1943; Oslofjord: FOYN & GJoEN, 1954; Bergen: NAIR, 1962; 
t3resund: THORSON, 1946; Helgoland: KL6CKNER, 1976; Firth of Clyde: PY~FmCH, 
1950). Im mittleren und siidlichen Teil des Verbreitungsgebietes der Art wird hingegen 
unregelm~iflig ganzj~ihriger Larvenbefall beobachtet, dessen Maxima meist im Som- 
merhalbjahr bis in den Herbst hinein auftreten (Plymouth: ORTON, OHSmMA & Lr- 
SOUR, 1931 [in: SEGROVE, 1941]; atlantische Kiiste Spaniens: ALVARINO, 1951; Ville- 
franche-sur-Mer: SENTZ-BRACONNOT, 1968; Ligurisches Meer: RELINI et al., 1970; 
RELINI & SARA, 1971; Marseille: BERNER, 1944). 

Die eigenen Beobachtungen tiber .die Reproduktion yon Pomatoceros triqueter 
fiigen sich in dieses Bild ein: Im Gebiet des Helgol~inder Felsso&els war die Prim~r- 
besiedlung yon Testplatten 1970 auf die Monate August bis November mit maximalen 
Zug~ingen im September und Oktober beschr~inkt; 1971 erfolgte die Besiedlung yon 
Juli bis Oktober mit Maxima im August und September (Abb. 4a und 7a). Im gleicher, 
Jahr 'siedelten auch die Larven in der Tiefen Rinne vor allem zwischen Ende Juli und 
Ende September (Abb. 10a). 

Korreliert man die Zeiten des Larvenbefalls ~bei Helgoland mit der T e m p e r a - 
t u r i m  Habitat, so zeigt sich, dag die Festsetzung im Felsso&elgebiet ha& Erreichen 
des sommerlichen Temperaturmaximums einsetzte: W~irmster Monat war mit einem 
Mittel yon 17,0 ° C (1970) und 16,5 ° C (1971) der August (Abb. 2). Eine maximale 
Besiedlung der Bewuchsplatten wurde in beiden Jahren im September bei mittleren 
Monatstemperaturen yon 15,8° C (1970) und 16,0° C (1971) beobachtet. Sp~irliche 
Besiedlung der Testplatten im November 1970 (10,1 ° C) und im Oktober 1971 
(14,0 ° C) zeigten jeweils das Ende der Reproduktionszeit an. Am Boden der Rinne 
wurden 1971 bis Ende Juli keine, Ende September dann starke Populationszug~inge 
vermerkt, welche einen Anteil yon fast 60 °/0 des Gesamtbestandes stellten. Hier land 
die Festsetzung ebenfalls nach Erreichen des sommerlichen Temperaturmaximums start. 
W~irmster Monat war mit einem Mittel yon 16,1 ° C der September (Abb. 9). 

Eine Korrelation zwischen der H~She des N a h r u n g s a n g e b o t e s und der 
Reproduktionszeit yon Pornatoceros triqueter konnte bei Helgoland nicht aufgestellt 
werden: 1970 und 1971 wurden in der Reede maximale Phytoplanktonabundanzen, 
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yon etwa Mai bis August, also vor der Larvenfestsetzung, gemessen (Abb. 2). Dieser 
Befund stfitzt eine Hypothese von THORSON (1946), nach der das Nahrungsangebot 
wohl ffir K6rperwachstum und Gonadenreifung vieler Arten yon fundamentaler Be- 
deutung ist, den zeitlichen Ablauf der Laichzeit hingegen kaum direkt beeinfluflt. 

An Hand von jahreszeitlichen Abundanzverschiebungen meroplanktischer Larven 
aus nordatlantisch-westeurop~iischen, mittelatlantisch-mediterranen und indo-west- 
pazifischen Gew~issern untersuchte BrIAUD (1972) die Reproduktionszyklen verschiede- 
ner Poly&aetenarten. Er zog die Schlufffolgerung, daf~ es in jedem der untersuchten 
Gebiete (Mittelskandinavien, 8stliches Mittelmeer und Madagaskar) offenbar "Kon- 
tingente" yon Arten mit gleicher Reproduktionszeit gibt. Im skandinavischen Gebiet 
war ein "boreales Kontingent" mit einer Reproduktionszeit yon Januar bis April yon 
einem "contingent temp&6" mit einer Reproduktion zwischen Juli und November zu 
unterscheiden. Das "contingent tempdr6" zeigte im 5stlichen Mittelmeer bei derselben 
Artenzusammensetzung eine ganzj~ihrige Brutzeit mit maximalen Aktivit~iten yon 
Dezember bis Mai. Daneben bestand in diesem Gebiet ein weiteres Kontingent mit 
"subtropischen" Arten, welche im Winter (Oktober bis April) reproduzierten. Dieses 
"contingent subtropical" reproduzierte jedoch im Indischen Ozean w~ihrend des Sfid- 
sommers (ebenfalls Oktober bis April). Die um sechs Monate verschobene Brutzeit des 
"contingent ' '" tempere in Skandinavien und im Mittelmeer wird yon BHAUD auf die 
Existenz yon artspezifischen Temperaturoptima der Reproduktion zurfickgeffihrt; die 
vom Mittelmeer abweichende Reproduktionszeit des "contingent subtropical" im Indi- 
schen Ozean scheint jedoch mit der Abundanz des Phytoplanktons und nicht mit der 
Tempe~atur korreliert zu sein. 

Im nSrdlichen Tell seines Verbreitungsgebiets sfidwiirts bis zum Kanal gehSrt 
Pornatoceros triqueter offensichtlich einer Gruppe yon ausschlief~lich im Sommer und 
Herbst brfitenden Evertebraten an - THORSON (1946) reiht die Art im CIresund unter 
"autumn spawning" ein - und kSnnte somit in diesem Gebiet nach BHAUD (1972) zum 
"contingent temp6r6" z~ihlen. Im Sfiden seines Verbreitungsgebietes weist P. triqueter 
jedoch Brutzeiten auf, die eine Einordnung in dieses Kontingent nicht eindeutig zulas- 
sen. Im Mittelmeer erstreckt sich n~imlich die Zeit der Larvenfestsetzung auf das ganze 
Jahr, wobei die Hauptfestsetzungszeit oil in den Sommer f~illt und sich bis in den 
Herbst ausdehnen kann (SENTZ-BRACONNOT, 1968). 

Innerhalb einer zehnj~ihr~gen Beobachtungszeit wurde in manchen Jahren im Cire- 
sund keine Pornatoceros-triqueter-Brut registriert (THoRSON, 1946). Daraus folgert 
SENTZ-BRACONNOT (1968), THORSON zufolge, dat~ ffir die Reproduktion der Art deft- 
nierte Mindesttemperaturen erforderlich seien, welche im Mittelmeer ganzj~ihrig herr- 
schen, abet in k~lteren Gew~issern in manchen Jahren nicht erreicht wer den. Ungekl~rt 
bleibt, weshalb die Art auch im westlichen Mittelmeer ihre maximale Brutaktivit~tt im 
Sommer und Herbst entfalten kann. MSglicherweise liegt deshalb das thermische Op- 
timum der Reproduktion in stidlicheren Teilen des Verbreitungsgebiets (p. 353; be- 
achte dazu Fuf~note p. 382). 

Um weitere Einblicke in den Reproduktionszyklus yon Pomatoceros triqueter zu 
erlangen, sind Beobachtungen fiber die Brutzeiten in den nSrdlichen und siidlichen 
Randzonen des Verbreitungsgebiets und Laboruntersuchungen fiber den Einflut~ der 
Temperatur auf die Gametogenese erforderlich. 
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S u b s t r a t w a h l  

Die 2 Foulingstudien im Gebiet des Helgoliinder Felssockels erbrachten folgende 
Ergebnisse, die Rti&schliisse auf die Substratwaht der Larven yon Pomatoceros trique- 
ter zulassen: 

(a) Material (PVC, Glas, Plexiglas) und Oberfl~ichenstruktur (glatt, rauh) der 
Testplatten hatten keinen Einflul~ auf die Prim~irbesiedlung (Tab. 2). (b) Von ents&ei- 
dender Bedeutung fiir die Besiedlungsdichte der Testptatten war deren Helligkeitsgrad 
(Farbe) und Illumination. Schwarze Platten wurden gegeniiber roten, diese gegeniiber 
transparenten Platten bevorzugt. Bei horizontaler Orientierung zeigten ferner opake, 
nicht aber transparente Platten eine Besiedlungspr~iferenz der unteren gegentiber der 
oberen Seite (Tab. 2). (c) Bei in unterschiedli&er Wassertiefe exponierten Testplatten 
(1,5; 3; 4,5; 6 m Abstand zur Oberfl~iche; insgesamt 7 m Wassertiefe) wurde bevorzugt 
die unterste, dem Meeresboden am niichsten gelegene Tiefenstufe besiedelt (Tab. 5). 
(d) Sekund~irsiedler liegen si& bevorzugt in der NRhe arteigener Wohnr~Shren nieder, 

Material und Oberflachenstruktur der Testplatten 

Aus der ann~ihernd gleich niedrigen Besiedlungsdichte yon Glas- und Plexiglas- 
platten und de rnu r  unbedeutend h~Sheren Besiedlungsdichte der Oberseiten yon 
schwarzen und roten PVC-Platten wird gefolgert, daf~ das Material aller verwendeten 
Testplatten allenfalls geringen Einfluf~ auf die Dichte der Primiirbesiedlung hatte, so- 
bald diese mit einem Bakterienfilm iiberzogen waren (ZoBELL & ALLEN, 1935). Auf~ 
gerauhte und glatte Testplatten w~aren ferner zu etwa gleichen Teilen mit Pomatoceros 
triqueter besiedelt. Dieses Ergebnis steht im Einklang mit Befunden yon SENTZ-BRA- 
CONNOT (1966) an Bewuchs mit P. triqueter und anderen Foulingorganismen auf glat- 
ten und aufgerauhten Divinylplatten sowie mit Ergebnissen yon MENON & NAm (1971) 
iiber Bryozoen-Besiedlung glatter und rauher Glasplatten. Abweichende Beobachtun- 
gen liegen allerdings yon WISELY (1959) und STRAUGUAN (1972) vor. Diese Autoren 
fanden auf aufgerauhten schwarzen Bakelitplatten eine h~Shere Prim~irbesiedlung ver- 
schiedener Serpulldenarten und anderer Fouler als auf entsprechendem glatten Be- 
wuchssubstrat. Da iiber Art und Umfang der Aufrauhung keine genauen Angaben vor- 
liegen, kiSnnen die unterschiedlichen Befunde jedoch nur bedingt miteinander vergli- 
chen werden. 

Helligkeitsgrad und Illumination der Testplatten 

Unter den 6kologischen Faktoren, welche Verbreitung und Niederlassungsverhal- 
ten der Larven mariner Wirbelloser beeinflussen, spielt das Licht eine dominierende 
Rolle (THoRSON, 1964; SEGAL, 1970; CREUTZBERG, 1975). Nach THORSON verh~ilt sich 
die Mehrzahl meroplanktischer Larven im frlihen pelagischen Stadium dem natiirlichen 
Licht gegeniiber positiv und steigt zur Meeresoberfl~iche auf. Am Ende des pelagischen 
Lebens findet dann gew~Shnlich eine Umkehr der Phototaxie start, so dat~ die sp~ten 
Larvenstadien sich yore Licht abwenden, zur Niederlassung geeignete Substrate am 
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Meeresboden aufsuchen ("swimming-crawling stage") und dana& die Metamorphose 
einleiten. Ein davon abweichendes Verhatten zeigen kleinere Gruppen von Evertebra- 
tenlarven, welche entweder auf Lichtreize indifferent reagieren oder bereits im fr~ihen 
pelagischen Stadium ein photonegatives Verhalten aufweisen oder welche w~ihrend 
ihres gesamten pelagischen Lebens photopositiv bleiben. 

Aus einigen Beobachtungen bei der Laborzucht yon Pomatoceros triqueter geht 
hervor, daft die mit zwei Pigmentbecheraugen ausgestatteten Trochophorae zun{ichst 
positiv phototaktisch reagieren (SEGROVE, •94•; FOYN & GJOEN, 1954; KL6CKNER, un- 
vertiffentl.). Entsprechende Befunde wurden bei den Trochophorae weiterer Serpulinae 
erhoben: Hydroides norvegica (WISELY, 1958 ; SENTZ-BRACONNOT, 1964; VmLLEMIN, 
1968), Hydroides dianthus (ZELENY, 1905; VUILLEMIN, 1968), Mercierella enigmatica 
(VuILLEMIN, 1968) und Serpula concharum (SENTZ-BRACONNOT, 1964). Fast alle Auto- 
ren stimrnen darin iiberein, daf die Metatrochophorae dieser Arten in der Regel nach 
kurzem pelagischen Dasein (etwa 8 bis 21 Tage*) yon der Wasseroberfl~iche absinken 
und sich zumeist in Gruppen, bevorzugt in abgedunkelten Often, am Boden der Kul- 
turgef~ife niederlassen. 

Aus den eigenen In-situ-Ergebnissen (Tab. 2) ist zu folgern, daft Metatro&ophorae 
yon Pomatoceros triqueter bei der Wahl des Niederlassungsortes dunklen Substraten 
gegeniiber helleren bzw. opaken Substraten gegeniiber transparenten den Vorzug ge- 
ben. Entscheidend ist hier wahrscheinlich die Illumination bzw. die Beschattung des 
Substrats: Bevorzugt in der Besiedlung werden die Unterseiten horizontaler opaker, 
nicht jedoch transparenter Testplatten. Diese Ergebnisse besfiitigen auch Befunde an- 
derer Autoren aus Foulingexperimenten und anderen In-situ-Beobachtungen iiber die 
lichtabh{ingige Substratwahl yon P. triqueter und weiterer Serpulinae (DONS, 1927, 
1943; WISELy, •959; NAIR, •962; SENTZ-BRACONNOT, 1966, 1968; RELINI et al., 1970; 
RELINI & SARA, 1971; STRAUGHAN, 1972; Tab. 9). 

Viele Laboratoriums- und In-situ-Beobachtungen weisen also darauf bin, dag sich 
die Larven der genannten Serpulinenarten wie die Mehrzahl meroplanktischer Everte- 
bratenlarven verhalten (Umkehr der positiven Phototaxie vor der Niederlassung). 

Es gibt jedoch auch Hinweise darauf, daft sich Serpulinenlarven Lichtreizen gegen- 
fiber anders verhalten kSnnen. Larven yon Hydroides dianthus (ZELENY, 1905) und 
Pomatoceros triqueter (SEGROVE, 1941) siedelten bei Zuchtversuchen irn Laboratorium 
zum grofen Tell (H. dianthus) oder s~imtlich (P. triqueter) dicht unter der Wasser- 
oberfl~iche in dem Tageslicht exponierten Kulturgef~,/fen. SEGROVE schrieb daher auch 
siedelnden Larven ein positiv phototaktlsches Verhalten zu, und THORSO~q (1964) ord- 
nete die Art - wohI SEGROVES Beobachtungen zufolge - in die kleine Gruppe mero- 
planktischer Larven ein, welche w~ihrend des gesamten pelagischen Lebens photopositiv 
bleiben (s. o.). Ferner beobachtete BERNER (1944) in MarseilIe, daf  die Besiedlung 
yon Bootsriimpfen mit P. triqueter und H. norvegica vorwiegend auf der Sonnenseite 
der Schiffe erfolgte. Die Beobachtungen SEGROVES sind bisher nicht best{itigt worden. 
MSglicherweise ist das positiv phototaktische Verhalten jener Metatrochophorae yon 
P. triqueter auf "ungiinstige Kulturbedingungen" (FoYN & GJOEN, 1954; in: VUILLE- 

* Unter ungfinstigen Kulturbedingungen kann das pelagische Stadium allerdings bis zu 
8 Wochen oder l~inger dauern (Pomatoceros triqueter; SEGROVE, 1941). 
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MIN, 1968) zur~ckzufi~hren, welche die Metamorphose der Larven verz/Sgert hatten. 
Vielleicht fand die Serpulinenbesiedlung auf der Sonnenseite der Bootsriimpfe bei 
B~RNEI~s Beobachtung im Schatten der Algenvegetation start, wo zudem giJnstigere 
Temperaturbedingungen herrschten (SENTz-BRAcONNOT, 1968). Im Widerspruch zur 
eigenen Deutung, dal~ beim Festsetzen der Larven stets eine Umkehr der Phototaxie 
stattfindet, steht ferner die Tatsache, dai~ Pomatoceros triqueter in Schottland an zwei- 
felsfrei lichtexponierten Orten in der Gezeitenregion zuweilen h~ufig anzutreffen ist 
(H~DL~Y, 1956; Dr. H. A. TEN HovE, Utrecht, briefliche Mitteilung). 

Nach TrtoRsoN (1964) k/Snnen neben der Qualit~it und Quantitiit des Lichts wei- 
tere Faktoren wie z.B. Temperatur, Salinit~it, Schwerkrat~, Str/Smung und artspezi- 
fisch chemotaktisch wirkende Substanzen sowie intra- und interspezifische Konkurrenz 
das Niederlassungsverhalten meroplanktischer Larven beeinflussen. Es bleibt zu erfor- 
schen, in welchem Ausmaf~ einzelne oder mehrere dieser Faktoren beim Festsetzen der 
Pomatoceros-Larven zur Wirkung kommen. 

Bathymetrisd~e Verteilung der Besiedlungsdichte 

Pomatoceros triqueter ist eurybath (HART~ANN-ScrtR6DZR, 1971). Angaben iiber 
die vertikale Zonierung der Spezies im Litoralbereich liegen vor fiir den Trondheim- 
fjord (DoNs, 1927), fi~r den Gullmarfjord (GIsLEN, 1930) und fiir den Golf yon Mar- 
seille (ZI~ROWlUS, 1968). Im Trondheimfjord ist P. triqueter nach DoNs als "Flach- 
wasserspezies" anzusehen, welche ihre obere Verbreitungsgrenze in der Niedrigwasser- 
linie hat, dicht unterhaib der Balanidenzone h~iufig ist und tiefenw~irts ab 4 m zahlen- 
m~.gig gegeniiber anderen Serpuliden wie Hydroides, Serpula und Placostegus spp. 
allm~ihlich zur~icktritt. Im Gullmarfjord wird die Art nach GIsL~N zwischen 1 mund  
25 m Tide h~ufig angetroffen und entfaltet ihre hSchste Abundanz in der "Oberen 
Ascidien-Assoziation" (9 bis 25 m). Nach ZIBROWIUS tritt P. triqueter bei Marseille in 
der oberfl~chennahen Wasserzone gegen~iber P. lamarckii zur~ick und wird meist erst 
ab etwa 6 m Tiefe auf Steinen h~iufig angetroffen. Die vertikale Verbreitung reicht hier 
bis in Tiefen yon 100 m; auf Testplatten vor Nizza wurde die Art sogar bis in 300 m 
Tiefe gefunden (briefliche Mitteilung yon Dr. H. ZIBROWIUS, Marseille). 

Im Eulitoral des Helgol~inder Felswatts ist Pomatoceros triqueter nut sehr selten 
anzutreffen. Die Art wird erst unterhalb der Laminarienw~ilder (4 bis 5 m) und bis hin 
zur Tiefen Rinne (60 m) h~iufig. Die vertikale Zonierung dieses Bereichs wurde nicht 
n~iher untersucht. Die Ergebnisse der Foulingstudie im Vorhafen liei~en jedoch bathy- 
metrische Priiferenzen der Prim~irsiedler innerhalb eines Tiefenbereichs yon 7 m deut- 
lich erkennen: Vertikal exponierte Testplatten im Abstand yon 1,5 m, 3 m, 4,5 m und 
6 m zur Oberfl~iche (Niedrigwasser) wurden signifikant in der tiefsten Stufe, also 1 m 
ii,ber dem Meeresboden, bevorzugt (Tab. 5). 

Ahnliche Resuitate erbrachte ein Foulingexperiment von NAIR (1962) im Raune- 
fjord bei Bergen. NAIR land, dal~ ein zu diesem Zweck exponierter Holzstamm yon 
P. triqueter vor allem in unmittelbarer N~he des Meeresbodens (Wassertiefe 4,5 m) be- 
siedelt wurde; mit zunehmendem Abstand vom Boden verringerte sich die Besiedlungs- 
dichte stark, und 0,5 munter der Wasseroberfl~iche blieb der Stamm unbesiedelt. 
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Daf~ bei der vertikalen Verbreitung von P. triqueter und anderen Serpuliden nicht 
nur der Abstand vom Meeresboden, sondern auch die absolute Wassertiefe yon Be- 
deutung ist, zeigten Ergebnisse aus Foulingexperimenten yon SENTz-BRAcONNOT (1966, 
1968) in der Reede yon Villefranche-sur-Mer. Testplatten einer Station mit 30 m Was- 
sertiefe, die in 10 m, 20 m und 30 m Abstand zur Oberfl~iche angebracht waren, wiesen 
Besiedlungspr~iferenzen in 10 m auf; Tiefenhorizonte yon 6 m, 7 m, 8 m, 9 m und 10 m 
Wassertiefe eines flacheren Ortes in der Reede (10 bis 11 m Wassertiefe) wurden hin- 
gegen bevorzugt auf dem 6-m-Niveau besiedelt. Beide Stationen wiesen auch in den 
iibrigen Horizonten eine dichte Serpulidenbesiedlung auf. 

Aggregationsverhalten 

Auf Bewuchsplatten in der Helgol~inder Nordreede, welche bereits mit adulten 
Pomatoceros triqueter aus dem Vorjahr besiedelt waren, fand die Sekund~irbesiedlung 
bevorzugt in unmittelbarer N~ihe der Adultentuben, off auch auf ihnen selbst und be- 
sonders auf ihrem vorderen Tell statt. Dieselbe Beobachtung machte ich auch bei 
Austernschillbewuchs in der Tiefen Rinne. In einigen F~illen war es offensichtlich, dal~ 
unbewohnte Adultenr~Shren und Tuben anderer Serpuliden (Hydroides norvegica und 
Spirorbis spirillum) keine Attraktion fiir Sekund~irsiedler darstellten. Dieser Befund 
unterst~itzt Angaben yon SENTz-BI~ACONNOT (1968) aus Foulingexperimenten bei Ville- 
franche-sur-Mer, wo ein ganzj~ihriger Larvenbefall yon Serpuliden zu verzeichnen ist. 
Testplatten, die bereits mit P. triqueter und anderen Serpuliden besiedelt waren, fibten 
eine artspezifische Attraktion auf weitere Siedler aus. Leere Kalktuben, auf die Be- 
wuchsplatten geklebt, hatten jedoch keinen Einflui~ auf die weitere Besiedlungsdichte. 
Aus Kulturexperimenten mit P. triqueter ist weiterhin bekannt, dai~ sich die Larven in 
den Zuchtgef~il~en meist in Gruppen dichtgedr~ingter Individuen niederlassen (SEcI~OVE, 
1941 ; FbYN R GJ~EN, 1954). 

Ein solches Verhalten ist in der marinen Zoologie unter dem Namen "gregarious- 
ness" bekannt und wurde bereits bei anderen Serpuliden (KNmHT-JoNEs, 1951; WIL- 
LIAMS, 1964; STRAtSGHAN, 1972; NOTT, 1973) wie iiberhaupt bei den Larven zahlrei- 
chef Wirbelloser beobachtet (THoI~soN, 1964; MEADOWS & CA~iVBELL, 1972; CREtSTZ- 
13~RC, 1975). Nach KNmHT-JoN~s ist das "Gregariousness"-Ph~inomen als generelle 
Erscheinung bei der Festsetzung meroplanktischer Larven anzusehen, welches aus bio- 
logischer Sicht das Auffinden geeigneter Habitate gew~ihrleistet und der Aufrecht- 
erhaltung und Neubildung yon artspezifischen Aggregationen dient. In einigen F~illen 
konnte dieses Ph~inomen auf bestimmte chemische Stimuli zuriickgefiihrt werden, wel- 
che von arteigenen Individuen produziert werden. So wurden z. B. in der Epicuticula 
und in den Basalplatten yon Balanidenarten (CttlSV & MEAi)OWS, 1962, 1963) und in 
der Wohnr6hre yon Sabellaria spp. (WILSON, 1968, 1970) bestimmte organische Sub- 
stanzen nachgewiesen, die artspezifisches Aggregationsverhalten verursachten; und zu- 
r[ickgelassene Ha~f~iden der Larven yon Spirorbis spirorbis wirkten als Stimuli fiir 
die Niederlassung weiterer Prim~irsiedler (NoTT, 1973). Es w~ire yon Interesse, zu un- 
tersuchen, welche Faktoren das Aggregationsverhalten yon Pomatoceros triqueter 
steuern. Vermutlich ist auch der aufrechte R/Shrenwuchs (Platzmangel mit zunehmen- 
der Besiedlungsdichte) ein Resultat des Aggregationsverhaltens. 
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R 6 h r e n z u w a c h s  

Der bei Pomatoceros triqueter im Gebiet des Felssockels und der Tiefen Rinne 
beobachtete R6hrenzuwachs ist in Abbildung 14 wiedergegeben. Den eigenen Ergeb- 
nissen werden aus anderen Often des Verbreitungsgebietes Angaben gegenlibergestellt 
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Abb. 14: Pomatoceros trlqueter. Mittlere Tubusl~ingen yon Prim~irsiedlern im Felssockelgebiet 
(Vorhafen und Nordreede) und in der Tiefen Rinne; Jahresgang yon Temperatur (T) und 
Phytoplankton (C) Helgoland Reede (Oberfl~iche). TubusEingen: Daten aus Ahbildungen 4, 7 
und 12; hydrographische Daten: Monatsmittel 1970 bis 1972 nach Werten aus den Jahres- 
berichten der Biologis&en Anstalt Helgoland, 1970, 1971, 1972 (T) sowie nach HAGME~UR, 

unver6Eentlicht (C) (*: Tubusl~inge des Zugangs yon 1970) 

(ORToN, 1914; FISCHER-[PIETTE, 1932; DONS, 1943; THORSON, 1946; PYEFINCH, 1950; 
FBYN & GJOEN, 1954; NAIR, 1962 ; SENTZ-BRACONNOT, 1968 ; RELINI et al. 1970; vgl. 
Tab. 9). 
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RShrenwachstum bei Helgoland 

Die Besiedlung tier Testplatten in Nordreede und Vorhafen und die Larvenfixie- 
rung auf Austernschill in der Tiefen Rinne erfolgte 1970 und 1971 im Sommer und 
Herbst (August bis Oktober). In der Nordreede wuchsen die R~Shren yon Ende Sep- 
tember bis Mitte Oktober (13 Monate nach der Fixierung) auf durchschnittlich 56,4 mm 
und im Vorhafen yon Anfang September bis Mitre Juni (9,5 Monate nach der Fixie- 
rung) auf eine mittlere L~inge yon 14,6 mm heran. In der Tiefen Rinne erfolgte ein 
langsameres Tubenwachstum als im Felssockelgebiet. Hier maiden die R(Shren des Zu- 
gangs 1971 Ende April (7 Monate nach der Fixierung) im Mittel erst 4,0 mm und die- 
jenigen des vorj~ihrigen Zugangs Ende Juli 1971 (wahrscheinlich etwa 10 Monate nach 
der Fixierung) dur&schnittlich nur 10,4 mm. 

Ein Vergleich der jahreszeitlichen Zuwachsraten an den 3 untersuchten Orten zeigt 
folgendes: In den W i n t e r m o n a t e n war iiberall nur ein geringer R~Shrenzuwachs 
zu beobachten. An 2 0 r t e n  nahmen dabei die monatlichen Verl~ingerungsraten unmit- 
telbar nach der Larvenniederlassung bis zum Friihjahr konstant ab: in der Nordreede 
yon Ende September bis Anfang M~irz yon 1,3 mm auf 0,6 mm pro Individuum und 
Monat (Abb. 4c) und in der Tiefen Rinne zwischen Ende September und Ende April 
yon 0,6 mm auf 0,3 mm pro Individuum und Monat (Tab. 8). Im Vorhafen hingegen 
stiegen die Zuwachsraten in den ersten 4 Monaten nach der Fixierung zun~ichst an (Sep- 
tember: 0,4 mm; Dezember: 3,7 mm pro Individuum und Monat) und fielen erst in den 
Wintermonaten zur~ick (Januar: 0,6 mm pro Individuum und Monat; M~irz: kein Zu- 
wachs; Abb. 7b). Im F r ii h j a h r setzte in allen 3 0 r t e n  ein anhaltend beschleunig- 
tes R6hrenwachstum ein (Nordreede: ab M~irz, Vorhafen: ab April, Tiefe Rinne: ab 
Mai). Das weitere Wachstum bis zum Herbst konnte nur in der Nordreede verfolgt 
werden. Hier wurden zwischen M~irz und Juli zunehmende Verl~ingerungsraten yon 
0,7 mm bis maximal 11,4 mm pro Individuum und Monat gemessen; yon August bis 
Oktober verringerte sich dann der Zuwachs yon 10,1 mm auf 5,7 mm pro Individuum 
und Monat. 

Aus dem jahreszeitlichen Verlauf der Wachstumsraten wird gefolgert, dat~ f~ir das 
R~Shrenwachstum yon Pornatoceros triqueter wahrscheinlich 3 Faktoren yon besonderer 
Bedeutung waren, n~imlich zun~ichst der Zeitpunkt der L a r v e n f i x i e r u n g, fer- 
nerder  Jahresgangvon T e m p e r a t u r  und P h y t o p l a n k t o n  u n d i m S o m -  
mer nach der Fixierung der Beginn der G e s c h I e c h t s r e i f e : 

(a) Die jahreszeitlich fr~ihere Festsetzung der Larven im Vorhafen brachte wahr- 
scheinlich einen "Startvorteil ~ mit sich und ermiSglichte ein schnelleres Anfangswachs- 
turn dieser Prim~irsiedler gegeni~ber den durchschnittlich etwa einen Monat sp~iter nie- 
dergelassenen Larven in der Nordreede (s. u.). 

(b) In der Nordreede fielen Zeiten geringer und riickl~iufiger Zuwachsraten mit 
Zeiten sinkender Temperatur und sinkendem Phytoplanktongehalt zusammen; und be- 
schleunigtes Tubenwachstum setzte im Friihjahr mit beginnender Erw~irmung und stei- 
gender Phytoplanktondichte im Habitat ein. Weil dabei Beginn der Wachstumsphase 
und Planktonbl~ite (Anstieg jeweils ab M~irz) zeitlich iibereinstimmten und der Erw~ir- 
mung des Habitats um etwa einen Monat vorangingen, iibte das Nahrungsangebot un- 
ter diesen beiden Faktoren wahrscheinlich einen prim~iren Einfluf~ auf das Friihjahrs- 
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wachstum aus. Diese Folgerung untersttitzt eine yon PY~HNCH (1950) g&iui~erte Ver- 
mutung, daf~ fiir das R~Shrenwachstum yon P. triqueter (Firth of Clyde, Schottland) 
die Diatomeenabundanz yon entscheidender Bedeutung, der Einflug der Temperatur 
hingegen nut unbedeutend sei. 

(c) Im Sommer nach der Larvenfixierung wurden in der Nordreede bereits im Juli 
(11,4 mm pro Individuum und Monat) maximale Zuwachsraten gemessen, w~ihrend die 
Jahresmaxima yon Temperatur und Phytoplankton erst einen Monat sp~iter im August 
(16,8 ° C; 141,0 #g C 1-1; Abb. 14) auftraten. Das verlangsamte Wachstum unter an- 
haltend gtinstigen Bedingungen ist deshalb wahrscheinlich auf einen endogenen Faktor, 
den Beginn der Geschlechtsreife, zurtickzufiihren. Hinweise auf die einsetzende Ge- 
schlechtsreife der Wtirmer zu dieser Zeit gaben Beobachtungen tiber spontane Sperma- 
entleerungen einzelner Individuen im Laboratorium w~ihrend der Augustkontrolle. Die 
Gametogenese konnte jedoch nicht eingehend untersucht werden, well dazu die Zer- 
st6rung der Tuben erforderlich gewesen w~ire. 

Das R/Shrenwachstum yon Pomatoceros triqueter war in der Tiefen Rinne zu jeder 
Jahreszeit deutlich geringer als im Felssockelgebiet (Abb. 12). Zudem setzte hier in 
50 m Tiefe erst Ende Mai ein m~igig beschleunigtes Wachstum nach den Wintermonaten 
ein. Dieses versp~itete Frtihjahrswachstum ist wahrscheinlich auf die verz/Sgerte som- 
merliche Erw~irmung am Boden der Rinne zuriickzuftihren (Abb. 9). Dartiber hinaus ist 
anzunehmen, daf~ in ,diesem Biotop ftir filtrierende Organismen ein gegentiber der 
Oberfl~iche generell ungtinstigeres Nahrungsangebot vorhanden ist. Diese Vermutung 
sttitzt sich auf die erwiihnten hydrographischen Daten yon GItLBraCHT (unveriSffent- 
licht), wonach in der Rinne die Abundanz des Phytoplanktons mit der Tiefe rapide 
abnimmt (p. 371). 

R6hrenwachsturn an anderen Orten 

Aus dem n~Srdlichen Teil des Verbreitungsgebietes der Art ist folgendes bekannt: 
Nach PYEmNCH (1950) erreicht der Tubus yon Pomatoceros triqueter im Firth of Clyde 
(Schottland) unter gtinstigen Bedingungen bei extremen Zuwachsraten von 0,3 bis 
0,4 mm d -1 innerhalb des ersten Lebensjahres eine H6chstl~inge yon 70 mm. Nach 
DoNs (1943) kann der Tubus dieser Serpulide im Trondheimfjord nach einem Jahr 
sogar bis 80 mm lang werden. Aus den Wachstumsraten nach DONS (Tab. 9) geht her- 
vor, dai~ die R/Shren der Primiirsiedler innerhalb der ersten 4 Monate rapide und nahe- 
zu linear yon 1 mm auf 40 mm (maximal 48 ram) heranwuchsen und erst in den folgen- 
den Monaten ihr Wachstum verlangsamen. DONS erteilt keine genaue Auskunft, warm 
die Fixierung dieser Individuen erfolgt war. Nimmt man den Juni als die (nach DoNs) 
friihestm/Sgliche Niederlassungszeit an, so fiele der Beginn des verlangsamten Wachs- 
rums in den sp~iten Herbst (November). Weitere Beobachtungen tiber das Wachstum 
juveniler P. triqueter werden yon FoYu & GJOEN (1954) und yon NAIl, (1962) aus 
dem Oslofjord und aus dem Raunefjord bei Bergen beschrieben. Auch diese Autoren 
fanden jeweils hohe Zuwachsraten in den ersten Monaten nach der Niederlassung: Im 
Oslofjord besagen im August niedergelassene Zug~nge nach 3 Monaten bereits 11 bis 
21 mm lange R~Shren, und im Raunefjord waren die Tuben von Prim~irsiedlern vom 
August nach 4 Monaten sogar auf 47 bis 53 mm L~nge herangewachsen. FOYN & GJOEN 
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beobachteten ferner, daf~ einzelne Wtirmer bereits im Herbst desselben Jahres nach der 
Niederlassung im Sommer geschlechtsreif waren, w~ihrend die Mehrzahl yon ihnen 
jedoch erst im folgenden Sommer die Geschlechtsreife erlangte. 

Uber das R6hrenwachstum von Pomatoceros triqueter im mittleren und siidlichen 
Tell des Verbreitungsgebiets ist nur wenig bekannt: ORTO~ (1914) beobachtete bei 
Plymouth, dat~ die Art innerhalb yon 4 Monaten zur "nahezu vollst~indigen Gr6f~e 
und zur Geschlechtsreife" heranwachsen kann. Nach FlSCHER-PI~TTe (1932; in: SENTZ- 
BRACONNOT, 1968) wurden an der franz/Ssischen Kanalkiiste 9 Monate nach der Fest- 
setzung 50 mm lange Tuben gefunden. Von Bedeutung ftir die Interpretation der eige- 
nen Ergebnisse hingegen sind Foulingexperimente fiber Zeitspannen yon 25 bis 75 Ta- 
gen in Villefranche-sur-Mer yon SENTz-B~AcONNOT (1968) und RrI.INZ et al. (1970) 
aus dem Golf yon Genua, aus denen eine Abh~ingigkeit zwischen der Jahreszeit der 
Larvenfixierung und den Wachstumsraten juveniler P. triqueter zu ersehen war: Wtir- 
met, die sich im Friihjahr, Sommer oder Herbst niedergelassen batten, wuchsen erheb- 
lich schneller als im Winter angesiedelte Exemplare (Daten yon SrNTz-BRAcONNOT so- 
wie RELINI et al. in Tab. 9). 

Eine vergleichende Interpretation des bei Helgoland und an anderen Orten be- 
obachteten und gemessenen Tubenwachstums muff unvollstiindig bleiben, well o~ nur 
ungenaue oder gar keine Daten iiber Ort und Zeit der Niederlassung sowie iiber Tem- 
peratur- und Nahrungsverhiiltnisse im Habitat vorhanden sind. Der Vergleich be- 
schr~inkt sich deshalb auf Daten tiber jahreszeitliche Zuwachsraten und maximal nach 
1 Jahr erreichte Tubusl~ingen: 

(a) Hinsichtlich des jahreszeitlichen Verlaufs des RShrenwachstums juveniler 
Pomatoceros triqueter ergaben sich starke Abweichungen zwischen den Beobachtungen 
aus Norwegen (DoNs, 1943; FoYN & GJoEN, 1954; NAzt~, 1962) und den eigenen aus 
Helgoland: Das Tubenwachstum der ersten 3 bis 4 Monate nach der Larvenfixierung 
war dort erheblich schneller als bei Helgoland. Als wahrscheinliche Ursache ftir dieses 
schnelle Anfangswachstum ist die frtiher im Jahr erfolgte Niederlassung anzusehen 
(Norwegen: Juni bis August; Helgoland-Nordreede: August bis Oktober). Diese Ver- 
mutung sttitzt sich auf die bereits genannten Beobachtungen yon SENTz-BRAcONNOT 
(1968) in Villefranche-sur-Mer, wonach das Tubenwachstum yon P. triqueter often- 
sichtlich yon der Jahreszeit der Fixierung beeinfluf~t wird und zudem auf die eigenen 
Ergebnisse (friihe Niederlassung und schnelles Anfangswachstum im Vorhafen, sp~itere 
Niederlassung und langsameres Anfangswachstum in der Nordreede; Abb. 14). 

(b) Trotz ihres schnelleren Anfangswachstums erreichten die von DoNs aus dem 
Trondheimfjord beschriebenen Tiere 1 Jahr nach ihrer Fixierung nur unbedeutend l~in- 
gere Tuben als die bei Helgoland herangewachsenen Wtirmer (maximal 80 mm gegen- 
tiber maximal 67 mm; Abb. 4b). Daraus geht hervor, dai~ die yon mir beobachteten 
Primiirsiedler nach anf~inglich sehr langsamem Zuwachs im Friihjahr und Sommer dann 
ein vergleichsweise rapides Wachstum zeigten. HSchste Zuwachsraten ergaben sich bei 
Helgoland im Juli (11,4 + 2,4 mm pro Individuum und Monat; Abb. 4c). Diese Maxi- 
malraten unterscheiden sich nur wenig von PYErx~cI-Is (1950) Angaben aus dem Firth 
of Clyde (0,3 bis 0,4 mm pro Individuum und Tag, d. h. 9 bis 12 mm pro Individuum 
und Monat). 
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M o r t a l i t ~ i t  

Das natiirliche Lebensalter yon Pornatoceros triqueter (Trondheimfjord) wird yon 
DoNs (1943) auf etwa 1 Jahr gesch~itzt. Nach FoYN & GJoEN (1954) ist das Lebens- 
alter der Art yore Erreichen der Geschlechtsreife abh~ingig. Im Oslofjord wurden die 
Wiirmer gewShnlich im Sommer nach der Fixierung geschlechtsreif und gingen dann im 
folgenden Winter im Alter yon etwa 11/~ Jahren zugrunde. Einige Individuen mit ver- 
ziigerter Geschlechtsreife erlebten einen weiteren Sommer. Im Laboratorium wurden 
yon FoxN & GJOEN einzelne Exemplare sogar iiber 4 Jahre am Leben erhalten. 

Die eigenen Ergebnisse beschr~inken sich auf die natiirliche Mortalitiit juveniler 
Wiirmer innerhalb Jahresfrist nach der Larvenfixierung. Beobachtungen iiber die Sterb- 
lichkeit und das Lebensalter adulter Pomatoceros triqueter liegen nicht vor. Unter den 
Prim~irsiedlern yore Herbst 1970 wurde eine Jahresmortatitiit yon etwa 74 bis 83 °/0 
bei hSchsten Sterblichkeitsraten im November, kurz nach der Larvenfixierung, festge- 
stellt (Abb. 5). Auch 1971 erlitten die Populationszugiinge auf kiinstlichem Substrat im 
Vorhafen und nafiirlichem Substrat in der Tiefen Rinne im sp~iten Herbst (November 
oder sp~iter) eine offensichtlich erhebliche Mortalitiit: Die Bewuchsplatten im Vorhafen 
wiesen bei Exposition -con Juli his einschliei~lich Oktober nur bewohnte Prim~irsiedier- 
rShren auf, w~ihrend auf bis in den November exponierten Platten V8 der Tuben ver- 
lassen war (Tab. 6). Ferner stieg Ende November der Anteil juveniler unbewohnter 
R6hren in der Tiefen Rinne gegeniiber Ende September deutlich an (Abb. 10c und d). 

Neben ungekl~irten anderen Ursachen ist die hohe Sterblichkeit der juvenilen 
Wiirmer im sp~iten Herbst, kurz nach ihrer Niederlassung (August bis Oktober), ver- 
muttich auf eine jahreszeittich bedingte Verringerung des Nahrungsangebotes bei sin- 
kenden Wassertemperaturen zurii&zufiihren" 1970 und 1971 sank der Kohlenstoff- 
gehalt im Phytoplankton (Oberfl~ichenwasser, Helgoland Reede) yon Oktober bis 
M~irz bzw. November bis Februar auf Minimalkonzentrationen unter 10 /~g C 1-1. 
Die sinkende Wassertemperatur ist hier wohl nicht als prim~ire Ursache der Mortatit:.it 
anzusehen, weil das Temperaturminimum erst im M~irz (2,5 ° C) errei&t wurde (Abb. 2 
und I4). 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Im Gebiet des Helgoliinder Felssockels einschlieglich der "Tiefen Rinne" (bis 60 m 
Tiefe) wurden fiinf Serpuliden-Arten gefunden: Pornatoceros triqueter, Hydroides 
norvegica (Serpuiinae) sowie Spirorbis pagenstecheri, S. spirorbis, S. spirillum 
(Spirorbinae). Unter diesen war P. triqueter in allen Tiefen h~iufig. Die vorliegende 
Arbeit befagt sich mit populationsdynamischen In-situ-Studien, welche Einblicke in 
Reproduktionsablauf, Substratwahl der Larven, Wachstum und Mortalitiit yon 
P. triqueter bel Helgoland vermitteln. 

2. An zwei Orten des Felssockels in 7 m Tiefe (Foutingstationen "Nordreede" und 
"Vorhafen") wurde yon August 1970 bis Juni 1972 in monatlichen Abst~inden der 
Pornatoceros-triqueter-Bewuchs exponierter Testplatten (23)< 60 mm bzw. 100 )< 
150 mm) untersucht: (a) Die P r i m ~i r b e s i e d 1 u n g erfolgte 1970 und 1971 
jeweils yore sp~iten Sommer bis zum Herbst (maximale Zug~inge im September 
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1971:229 Individuen din-2). Die Besiedlungsdichte war yon Helligkeit, Orientie- 
rung und Tiefe der Bewuchsplatten abhiingig, w~ihrend Material und Oberfl~ichen- 
struktur ("glatt" bzw. "rauh") keinen Einflufl hatten. Bevorzugt waren schwarze 
gegeniiber roten PVC-Platten, diese gegen~iber transparenten Platten aus Glas bzw. 
Plexiglas. Bei horizontaler Orientierung war die Unterseite opaker Platten, nicht 
jedoch die Unterseite transparenter Platten pr~iferiert (Nordreede). Bewuchsplatten 
in 1,5 m, 3 m, 4,5 m bzw. 6 m Abstand zur Oberfl~iche wurden bevorzugt in 6 m 
Tiefe besiedelt ,(Vorhafen). Bei Sekund~irsiedlern wurde ein Aggregationsverhalten 
beobachtet; die Larven liet~en sich off neben oder auf den Adultentuben nieder. 
(b) Das T u b e n w a c h s t u m d e r  Prim~irsiedler in der Nordreede war im Herbst 
und Winter gering (niedrigste Zuwachsrate im Februar: 0,6 mm pro Individuum), 
nahm im Fri.ihjahr und Sommer rapide zu (h6chste Zuwachsrate im Juli: 11,4 mm 
pro Individuum) und im Herbst wieder ab (Zuwachs im September: 5,7 mm pro 
Individuum). Insgesamt wuchsen die RShren innerhalb etwa 13 Monaten (Ende Sep- 
tember bis Mitte Oktober) yon durchschnittlich 0,9 mm auf 56,4 mm L~inge heran. 
Im Vorhafen war die Larvenfestsetzung fr~iher im Jahr erfolgt. Hier wurden im 
Herbst zun~ichst steigende Zuwachsraten gemessen ~(hSchste Zuwachsrate im Dezem- 
ber: 3,7 mm pro Individuum). Das weitere Tubenwachstum im Winter und Friih- 
jahr war dann iihnlich hoch wie in der Nordreede. (c) Die nat/.irliche M o r t a 1 i - 
t ~i t der juvenilen Wiirmer war hoch: Unter den Zug~ingen traten Jahressterblich- 
keiten von 74 °/0 bis 83 °/0 mit Maximalwerten im November auf. 

3. In drei Positionen der "Tiefen Rinne" (30 bis 60 m Tiefe) wurden von Mai 1971 
bis April 1972 im Abstand yon jeweils zwei Monaten Austernschillproben mit 
Pomatoceros triqueter entnommen. Aus der Dynamik der Gr6~en,certeitung (L~inge 
und Cfffnu~gsdurchmesser) bewohnter und verlassener R6hren ergab sich: (a) Zu 
allen Probeentnahmezeken dominierten juvenile Wiirmer (,bis etwa 20 mm Tubus- 
l~inge) gegen~iber den adulten. (b) Juvenitenanteile im Mai und Juli repr,isentierten 
offensichtlich die Z u g ~i n g e des Vorjahres; vor allem zwischen Juli und Septem- 
ber waren dann neue Zugiinge erfolgt. (c) In beiden Untersuchungsjahren war das 
T u b e n w a c h s t u m der Zug~inge (Sch~itzwerte) deutlich geringer als das der 
Prim~irsiedler im Felssockelgebiet: Ende Juli maiden die Juvenilen durchschnittlich 
10,4 mm (Rinne) bzw. etwa 35 mm (Nordreede). Das unterschiedliche Wachstum 
wird auf die differenzierten hydrographischen Bedingungen des Felssockels und der 
Rinne zuriickgef~ihrt (Jahresgar~g yon Temperatur und Phytoplankton). (d) Im sp~i- 
ten Herbst setzte auch in der Tiefen Rinne unter den Neusiedlern eine hohe M o r - 
t a l i t ~ i t  ein. 

4. Auf nat~irlichen Substraten und Bewuchsplatten wurden bei Pomatoceros triqueter 
l[~bergangsformen yon der liegenden zur auffechten RiShrenbauweise gefunden. 
Aufrechter Wu&s kam nicht nur in arteigenen Aggregationen ("Kolonien"), son- 
dern auch gelegentlich bei solit~ir lebenden Exemplaren vor. Der substratabgewen- 
dete Wuchs wird auf Aggregationsverhalten und Piatzmanget mit zunehmender 
Besiedlungsdichte zuriickgefShrt. 
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