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ABSTRACT: Food and feeding behavior of sediment feeders as exemplified by sipunculids
and holothutians. Using a Phillipson microbomb calorimeter, the energy values of the
“infauna-substrate-feeders® Sipuncalus nudus and Phascolosoma vulgare and the nutritive
value of their food substrate were determined. Calorific measurements were made of the total
food substrate, of meiofauna organisms living in it and of fecal pellets from other invertebrate
animals which are an important part in the food supply. Analyses of the gut content of the
sipunculids and their feces were compared with the surrounding sediment. The total sediment
had an ash content of about 97 %, and an energy content of approximately 0.14 cal mg™ dry
weight; this is equivalent to 165 kcal m™. For the meiofauna in this substrate a biomass of
800 mg dry weight was calculated. Using calorific determinations of important meiofauna
groups (nematodes 5274 kcal kg™, ostracods 5884 and 6000 kcal kg™), one square meter of the
sediment surface — the sipunculid food source — yielded a caloric content of 3.78 kecal for the
meiofauna, which means a contribution of 2.3 % to the total food substrate. The largest part
of the calorific contents is by far provided by fecal pellets with 0.6 cal mg™ dry weight or
150 kcal m™2; this accounts for 92 %o of the total calorific content of the food substrate. Peri-
trophic membranes and attached microorganisms may be responsible for this spectacularly
high value. Coprophagy plays an important role. The rest of the total value was contributed
by particulate and dissolved detritus as well as protozoans with a calculated sum of 10 kcal m™2
or 6%o. Food uptake is selective with regard to small sediment grain sizes. The amount of
meiofauna in the gut is 80 times lower than in the surrounding environment, the energy content
in the anterior gut 10 times higher. The energy loss in S. nu#dus from the anterior gut to the
middle gut is more than 70 %, to the posterior gut a further loss of 19 %o was observed.
Calorific measurements in the feces were no longer possible. The utilization of food appears
to be almost 100 %, A correlation between ash content and the quantity of the sand grain-size
fraction 37-125 um and the calorific content is shown. The meiofauna does not represent a
significant part of the total food structure, but it is taken up and utilized as food by the sedi-
ment feeding macrofauna.

EINLEITUNG

Die Organismengemeinschaften in einem Okosystem umfassen verschiedene Lebens-
formtypen. Unter dem Gesichtspunkt der Nahrungsaufnahme werden in den Assozia-
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tionen des marinen Benthos Filtrierer, Strudler, Suspensionsfresser und Sedimentfresser
unterschieden. Die Untersuchung dieser Systeme war bisher meistens auf die quantita-
tive Erfassung der Organismenbestinde beschrinkt. Diese Arbeiten wurden beispiels-
weise von Boysen Jensen (1919) fiir den Limfjord und von Muus (1967) fiir dinische
Kiistengewisser durchgefithre, ebenfalls unter dem Aspekt potentieller Fischnahrung;
sie stellen also rein qualitativ-quantitative, aber nicht energetisch ausgerichtete Erfas-
sungen dar. ‘

Zwei fast klassische Beispiele fiir die Ermittlung von Energiebilanzen benthischer
Organismensysteme sind die Arbeiten von Pamatmat (1968) und Hughes (1970). Ana-
lysen einzelner Arten beriicksichtigen fast nur den Frefitypus der Filtrierer (z. B. Jor-
gensen, 1962; Theede, 1963; Boje, 1965; Jorgensen, 1966; Newell & Bayne, 1973;
Foster-Smith, 1975). Hingegen sind fiir Sedimentfresser Kalorienbestimmungen zur
Energiemessung nicht bekannt.

Ziel der vorliegenden Arbeit ist die Erstellung von Energiebilanzen fiir Sediment-
fresser sowie die Erarbeitung von Methoden zur Durchfiihrung von Bilanzierungen fiir
Tiere dieses Frefitypus.

Zur Bearbeitung dieses Problems wurden marine reine Sedimentfresser ausgewahlt,
die bei einer ausreichenden Gréfie in ihrer Lebensweise gut zu beobachten waren und
praparativ leicht bearbeitet werden konnten. Sipunculiden und Holothurien erwiesen
sich als geeignete Organismen, da sie eindeutig nur Sediment aufnehmen. Erste quanti~
tative, jedoch noch nicht energetisch orientierte Untersuchungen wurden von mir an
einer Population von Phascolosoma vulgare (de Blainville) von der schwedischen West-
kiiste durchgefiihrt (Walter, 1973). Fiir die energetischen Untersuchungen wurde eine
Population von Sipunculus nudus (L.) der Atlantikkiiste ausgewihlt, weil der Lebens-
raum leicht zuginglich war und eine ausreichende Anzahl dieser Sedimentfresser ge-
sammelt werden konnte. Im Lebensraum von S. nmudus fand sich auch Leptosynapta
inhaerens (O. F. Miiller), eine Holothurie, an der einige Vergleichsuntersuchungen an-
gestellt wurden.

Die quantitative Analyse des Nahrungsgefiiges beinhaltet eine Bestandsaufnahme
der im System vorhandenen Nahrungsfaktoren, die den Sedimentfressern zur Verfii-
gung stehen. Aus dem Nahrungssubstrat isoliert erfaflbar sind die “fecal pellets®, die
in sich einen Teil des Detritus darstellen sowie die Meiofauna. Gleichzeitig kann eine
Untersuchung kliren, ob die Meiofauna das Endglied einer benthischen Nahrungskette
(McIntyre, 1971) bildet und in welchem Mafle sie Bedeutung als Nahrungsfaktor hat;
letzteres ist ebenfalls fiir die erwihnten Kotballen im Nahrungssediment zu priifen.

Zur Erfassung des Energieflusses wurde die Verinderung des Energlegehaltes vom
Nahrungssubstrat iiber den Darminhalt bis zum wieder abgegebenen Substrat gemessen.
Fiir die Gesamtbilanz des Lebensraumes von S. nudus wurden die Energiewerte der im
untersuchten Gebiet gefundenen Tiere insgesamt bestimmt.

Detritus und Mikroorganismen konnten aus methodischen Griinden nicht gesondert
erfaflt werden. Sie wurden durch Subtraktion des Meiofaunaenergiegehaltes von Ge-
samtenergiegehalt errechnet.

Die Methode der Kalorienbestimmung kann die einzelnen Nahrungskomponenten
nur summarisch erfassen, jedoch gilt dieser Nachteil ebenso fiir andere Verfahren, wie
z.B. die Bestimmung von organischem Kohlenstoff. Bei allen Verfahren werden Kohlen-
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stoffverbindungen in die Bestimmung miteinbezogen, die moglicherweise keinen Nah-
rungswert fiir die Organismen besitzen. Der Gehalt des Sediments an anorganischem
Kalziumkarbonat ist in dem untersuchten Biotop so gering, dafl eine Verinderung des
Wirmewertes hierdurch vernachlissigt werden kann. Die Erfassung der organischen
Substanz der Tiere und des Sediments in Form von Kalorien hat gegeniiber den sonst
iiblichen Biomasse-Mefimethoden den Vorteil, dafl hier Angaben des Energiegehaltes
gemacht werden (Elmgren, 1973; Elmgren & Ganning, 1974; Cummins & Wuycheck,
1971), der in weitere Berechnungen zur Erstellung von Energiebilanzen fiir ein Oko-
system eingehen kann.

Die Messung des Energiegehaltes einer trophischen Stufe im System (Lindeman,
1942) stellt allerdings nur eine “Momentaufnahme® eines Energieflusses dar, in dem
ein Energietransport und -austausch durch Stoffwechsel oder Dekomposition die ver-
schiedenen trophischen Stufen des Okosystems miteinander verbindet. In dieser Arbeit
werden “Momentaufnahmen® im Energieflufl eines Sedimentfressers gegeben: Messun-
gen des Nahrungssubstrats, des Energiegehalts von Vorder-, Mittel- und Enddarm und
der Faeces. Diese Bestimmungen erfassen jeweils die gesamte organisch und anorganisch
gebundene Energie. Es soll versucht werden zu kldren, welcher Anteil der Gesamtenergie
von dem Tier genutzt werden kann.

MATERIAL UND METHODEN

Die vorliegenden Untersuchungen an Sedimentfressern wurden an Sipunculus
nudus (Atlantikkiiste bei Arcachon/Frankreich) durchgefithrt. Zum Vergleich bzw. zur
Abschirzung der Giiltigkeit auch fiir andere Sedimentfresser wurden Messungen an der
Sipunculiden-Art Phascolosoma vulgare (Fundort: Roscoff/Frankreich) und der Holo-
thurien-Art Leptosynapta inhaerens aus dem gleichen Lebensraum wie S. nudus (még-
licher Nahrungskonkurrent?) vorgenommen. Die Tiere wurden bei Springtide am Rand
der Niedrigwasserlinie aus 20-40 cm Sedimenttiefe ausgegraben; nur diesem extrem
niedrigen Wasserstand kann der Lebensraum dieser Sedimentfresser zu Fuf} erreicht
werden. Die gesammelten Tiere wurden teilweise sofort in 4 %o Formalin in Seewasser
iiberfithrt, um eine “Weiterverdauung® bzw. weiteren Nahrungstransport im Darm-
trakt zu vermeiden. Diese konservierten Exemplare wurden zu Darminbaltsunter-
suchungen verwendet. Unkonservierte Tiere wurden sofort nach Aufsammlung im
Trockenschrank (60° C, 24 Std.) fiir die kalorimetrischen Messungen getrocknet; so
vorbereitet wurden ganze Tiere, Darmabschnitte von Tieren sowie die duflere Kérper-
hiille von einzelnen Individuen.

Im Lebensraum der untersuchten Sedimentfresser wurden Bodenproben entnom-
men, um einen Uberblick iiber das vorhandene Nahrungsangebot zu erhalten. Die
Probennahme erfolgte mit dem “Meiostecher® (Thiel, 1966); es wurden Teilproben von
25 cm? bzw. 10 cm? und /2 cm Einstichtiefe ausgestochen, da die Sedimentoberfliche
als Frefort fiir S. nudus erkannt wurde. Die Proben zur Meiofaunazihlung wurden
mit 4 /¢ Formalin in Seewasser konserviert. Die Korngrofienanalysen wurden an ge-
trocknetem Material vorgenommen.
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Kalorimetrische Bestimmungen

Das zu kalorimetrierende Material wurde vor der Verbrennung pulverisiert. Die
Zerkleinerung erfolgte durch Wolframkarbidkugeln mit einer Schlagmiihle Grindomat
MM der Firma Retsch KG. Eine Pulverisierung ist erforderlich, um eine moglichst
homogene Verteilung des organischen Materials zu erhalten; zudem f6rdert eine inten-
sive Zerkleinerung die vollstindige Verbrennung. Alle kalorimetrischen Bestimmungen
wurden mit einem Phillipson Mikrokalorimeter (Phillipson, 1964, Fa. Gentry Instru-
ments Inc., Aiken, USA) durchgefithrt. Zur Registrierung wurde ein Kompensations-
schreiber, Mikrograph BD 5, der Firma Kipp & Zonen benutzt. Zur Einwaage der
Substanzen diente eine CAHIN-G-2-Electrobalance der Fa. Ventron Instruments Corp.
Die Fiillung der Bombe des Kalorimeters mit reinem Sauerstoff und die Korrektur der
angezeigten mV-Werte erfolgten nach den Vorschriften der Herstellerfirma (Gentry &
Wiegert, 1969; Richman, 1971). Endothermische Prozesse kdnnen nach Moshiri &
Cummins (1969), Crisp (1971) und Paine (1966) vernachlissigt werden. Korrektur-
werte fiir den Platindraht wurden in die Rechnung miteinbezogen; zusitzlicher Energie-
gewinn durch die Oxidation des vorhandenen Stickstoffs zu Salpetersiure kann nach
Paine (1964) und Moshiri (1968) bei Arbeiten mit dem Phillipson Microbomb Calori-
meter ebenfalls vernachldssige werden, wohingegen bei Arbeiten mit dem Parr-Semi-
microbomb-Calorimeter ein Korrekturwert fiir die Extraenergie empfohlen wird (Ker-
sting, 1972). Konstante Arbeitsbereiche waren ein Og-Fiillungsdruck in der Kalori-
meterbombe von 35 at, am Kompensationsschreiber 5 mm/min Papiervorschub und
ein Mef3bereich von 0,1 mV—1 mV. Um die Mefigenauigkeit zu ermitteln, wurden 51
Proben zwischen 4,74 mg und 16,12 mg Finwaage verbrannt. Fiir diese Messungen
ergab sich ein Korrelationskoeffizient von r = 0,936. Die gemessene Energie wird in
der thermischen Einheit cal angegeben. Die Umrechnung in die elektrische Einheit Joule
kann nach 1 cal = 4,186 Joule bzw. 1 Joule == 0,239 cal erfolgen.

In den Sedimentproben war der Gehalt an organischer Substanz besonders gering.
Eine Initialziindung war nur durch Zugabe einer definierten Menge einer leicht brenn-
baren Substanz von bekanntem Kaloriengehalt mdglich, s wurde nach von Brickel
(1973) in Athylalkohol geldste Benzoesiure verwendet. Unvollstindig verbrannte
Proben, erkennbar an fehlender lodkerer, grauer bis orangeroter Asche (je nach Sedi-
menttyp) wurden verworfen, Die Faeces von Sipunculus nudus wurden sofort nach
der Abgabe aus den Hilterungsbecken entnommen, getrocknet und wegen ihres nied~
rigen Gehalts an organischer Substanz ebenfalls mit Hilfe von Benzoesiure zur Kalo-
rimetrie vorbereitet.

Fiir die kalorimetrischen Messungen der Meiofauna wurden die ausgesuchten Or-
ganismen sofort nach Aussammlung aus dem Sediment 24 Std. bei 60° C im Trocken-
schrank getrocknet.

Zur Messung der Kalorienwerte der Darminhalte der Sipunculiden wurden die Tiere
in folgender Weise vorbereitet: die Individuen wurden der Linge nach aufgeschnitten
und der an Mesenterien hiingende Darm wurde herauspripariert, ohne das Darmgewebe
zu verletzen, um keinesfalls Darminhalt zu verlieren. Nach Tétry (1959) gliedert sich
der Darm der Sipunculiden in drei morphologisch und physiologisch zu unterscheidende
Teile: Vorderdarm und Oesophagus, Mitteldarm und Enddarm. Entsprechend dieser
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Darmabschnitte wurden die kalorimetrischen Messungen vorgenommen. Der Darm-
inhalt konnte nicht wie bei den Meiofaunauntersuchungen (Goerke, 1971a, b; Walter,
1973) mit Hilfe einer Injektionsspritze mit Sicherheit vollstindig vom Darmgewebe
getrennt werden. Beim Ausspritzen des Darminhalts in eine Petrischale und besonders
bei der Einengung solcher wifiriger kleiner Sedimentproben kann organisches Material
verlorengehen. Auflerdem kénnen Darmgewebestiicke und Schleim in die Probe gelan-
gen und hohe Kalorienwerte fiir den jeweiligen Darminhalt vortduschen. Aus diesem
Grund wurden von Tieren gleicher Gewichtsgruppen bezogen auf das Darmgewicht
(die Darmfiillung ist ausschlaggebend fiir das Gesamtgewicht des Tieres) Parallelmes-
sungen von Darmgewebe mit Darminhalt und Darmgewebe allein durchgefiihrt. Das
Darmgewebe wurde bei 60° C 24 Std. getrocknet.

Zu Beginn der Untersuchungen stellte sich die Frage, inwieweit formol-konser-
viertes Material fiir kalorimetrische Messungen geeignet ist. Grundsitzlich wire es vor-
teilhaft, wenn konservierte Tiere verwendet werden kinnten, da hiermit eine Moglich-
keit bestiinde, auch solche Proben zu bearbeiten, die nicht speziell zur spiteren Kalori-
metrie aufbewahrt wurden. Kalorimetrische Messungen an konserviertem Material von
8. nudus ergaben unterschiedliche Abweichungen zum unkonservierten Material, und
zwar generell niedrigere Werte. Daher sollten solche Proben nicht verwendet werden.

Weitere Untersuchungsmethoden

Die Meiofauna stellt einen der isoliert erfaflbaren Teile der Nahrung einiger Se-
dimentfresser dar. Zur Erleichterung des Sortierens wurden die Proben in einem Sieb-
satz von 100, 63, 42 und 31 um fraktioniert. Die einzelnen Fraktionen wurden an-
schlieffend mit Bengalrosa-Phenol eingefirbt (Thiel, 1966) und ausgesucht.

Fiir die Durchfithrung der Darminhaltsuntersuchungen wurden die Darmabschnitte
aus den aufpriparierten Sipunculiden entleert, die Meiofauna wurde nach Anfirbung
ausgesucht. Die ausgesuchten Nematoden wurden mit Hilfe eines Zeichenspiegels in
Linge und Durchmesser gemessen, um iiber Volumenbestimmungen deren Gewicht
ermitteln zu konnen und hierdurch beispielsweise Vergleiche zu mdglichen Nahrungs-
konkurrenten, z. B. der Holothurie Leptosynapta inbhaerens, ziehen zu knnen.

Die Durchfithrung von Gewichts-, Volumen- und besonders Kalorienwertbestim-
mungen erweist sich als duflerst schwierig, bedingt durch die geringe Grofle und den
groflen Arbeitsaufwand, der erforderlich ist, um zu einer gentigend grofien Individuen-
zahl der jeweiligen taxonomischen Gruppe zu kommen. Auch deswegen sind kalorime-
trische Messungen zunichst an Planktonorganismen durchgefithrt worden (ausfithrliche
Kalorientabelle bei Prus, 1970); Meiofauna wurde aus den oben erwihnten Griinden
nicht beriicksichtigt. Anlifilich eines internationalen Arbeitstreffens “Comparison and
standardization of work methods in Baltic meiofauna research® im September 1974 in
Askd/Schweden, hatte ich Gelegenheit, mit der freundlichen Hilfe der Teilnehmer ge-
niigend lebende Meiofaunaorganismen mehrerer Gruppen sammeln zu kdnnen. Es lie-
gen daher Untersuchungen iiber Volumen, Nafigewicht, Trockengewicht und asche-
freies Trockengewicht fiir diese Gruppen vor (Elmgren et al,, in Vorbereitung). Die
Bestimmungen der Kalorienwerte wurden fiir Nematoden (6000 Exemplare von kleiner
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bis mittlerer Grofle verschiedener Arten) und an den beiden Ostracoden-Arten Cyp-
rideis torosa und Candona spec. (je 500 Exemplare unterschiedlicher Grdfen) durch-
gefiihrt. Es handelt sich hier zum einen um eine Tiergruppe — die Nematoden —mit einer
groflen Arten- und Gréflenvarianz, wihrend zum anderen die beiden Ostracoden-
Arten sich nur durch eine schmale Gréfenvarianz auszeichnen.

Die Korngrofienanalysen der Bodenproben wurden nach dem Siebverfahren mit
Hilfe eines Siebsatzes (U.S. Standard Sieve Series der Fa. W. S. Tyler International
Co., Cleveland 14, Ohio, USA) durchgefijhrt. Die Maschenweiten dexr einzelnen Siebe
betrugen 500, 354, 250, 177, 125, 88, 63 und 37 um. Eine Korngrofenanalyse des Darm-
inbalts der untersuchten Darmabschnitte war mit Hilfe des standardisierten Siebsatzes
nicht mdglich, da dieser mit einem Siebdurchmesser von 10 cm fiir die anfallenden
Sedimentmengen von 15—-20 cm? zu grof} dimensioniert war, Ich benutzte daher einen
selbstgefertigten Siebsatz mit 3 cm Durchmesser mit denselben Maschenweiten.

Alle bisher angefiihrten quantitativen Untersuchungen beziehen sich auf Sediment-
volumina. Meiofauna und Kotballen wurden aus definierten Sedimentschichten aus-
gesucht, denn die mit dem Meiostecher genommenen Proben bzw. deren Teilproben
haben ein bestimmtes Volumen. Die Volumenbestimmungen der Darmabschnitte bzw.
des Gesamtdarmes der Sipunculiden und Holothurien wurden folgendermafien durch-
gefithre:

Die aus dem Tier herauspriparierten Darmabschnitte wurden auf Plastikfolie in
ihrer Linge mit den vorhandenen Windungen nachgezeichnet, an drei Stellen wurde
der Durchmesser des Darmes gemessen. Dabei mufite beachtet werden, dafl die Sedi-
mentpackung in den Proben sowohl der verschiedenen Lebensriume wie auch der Darm-
abschnitte unterschiedlich fest sein kann. Bei gleichmifiger Darmfiillung konnten die
Dirme geometrisch und damit rechnerisch als Zylinder angesehen werden und nach
V = 2. 5 - h bestimmt werden, wobel r der durchschnittliche Darmdurchmesser und h
die Linge des Darmes sind.

Um die quantitativen Nahrungsbeziechungen im Biotop wenigstens teilweise zu
etfassen, wurden 6mal aus 1 m2, unter dem bis zu 50 cm Tiefe die Individuen S. nudus
und L. inhaerens gezihlt wurden, jeweils 5 x 2 Bodenproben mit kleinen bzw. groflen
Meiostechern zur Untersuchung der Meiofauna und der Korngrofenverteilung ent-
nommen. Vier Proben wurden jeweils etwa 10 cm von den Ecken des Quadrates ent-
fernt gewonnen, die fiinfte Probe lag im Zentrum des Quadrates.

Mit der Kenntnis von Darminhalt, Darmvolumen und Energiewerten bei bekann-
ter Darmdurchlaufzeit kann eine Umsatzbestimmung fiir das jeweilige Biotop durch-
gefiihrt werden. Im Rahmen von Halterungsversuchen wurde die Darmdurchlaufzeit
fiir S. nudus bestimmt. Die Tiere wurden in dem natiirlichen Bedingungen entsprechen-
den Lebensraum (9° C Wassertemperatur, 33 %00 Salzgehalt, flieflendes Seewasser) ge-
hiltert. Die Untersuchungen erfolgten nach 2 Methoden:

Nach der ersten Methode wurden mehrere Individuen von S. nudus bestimmten
Naflgewichts direkt nach Entnahme aus dem natiirlichen Sediment in ein Versuchs-
becken mit weiflem PVC-Gries (dem Biotop entsprechender Korngréfenzusammen-
setzung bis 20 Tage in fliefendem Seewasser gewissert) gehalten. Nach 24stiindigem
Avufenthalt im kiinstlichen Sediment mit normalem Frefverhalten wurden die Tiere
zuriick in Becken mit jeweils natlirlichem Sediment gesetzt. Die letzte Faeces-Abgabe



Nahrung und Frefverhalten bei Sedimentfressern 197

von PVC-Gries bzw. die erste Faeces-Abgabe von natiirlichem Sediment zeigte die
Dauer der Darmdurchlaufzeit an. Nach der zweiten Methode wurden die Tiere etwa
30 Minuten in PVC-Sediment gesetzt. Nach intensivem Durchwiihlen der PVC-Par-
tikel und deren Aufnahme wurden die Sipunculiden durch Abspiilen der PVC-Reste
mit Seewasser gereinigt und in natiirliches Sediment zurlickgesetzt. Die Abgabe von
PVC-Facces zeigte die Darmdurchlaufzeit an. Das kiinstliche Sediment war in gleicher
Weise wie das natiirliche Sediment durch die Darmperistaltik in den einzelnen Darm-
abschnitten in typischer Weise geformt bzw. zusammengeprefit.

ERGEBNISSE

Das Nahrungssubstrat

Die Nahrung der Sipunculiden setzt sich aus Meiofauna, Protozoen, Mikroorga-
nismen sowie partikulirem und gelSstem Detritus zusammen. Von diesen Komponen-
ten kdnnen die Meiofauna und vom partikuliren Detritus die fecal pellets getrennt
erfaflt werden, wihrend die {ibrigen Bestandteile der Nahrung nur summarisch als
Differenz von Gesamtsediment und Meiofauna - fecal pellets angegeben werden
kénnen.

Gehalt des Sediments an Meiofauna

Da die Sipunculiden von der Sedimentoberflidche fressen, wurde nur die oberste
Schicht bis zu /2 cm Tiefe der mit kleinen Meiostechern gewonnenen Bodenproben
ausgezihlt. Bei Untersuchungen zum Bakteriengehalt von Nordseesedimenten wird
von Krumbein (1971) eine Schichtdicke von nur 1,5 mm als Sedimentoberfliche ange-
nommen.

Im Lebensraum von Sipunculus nudus wurden an sechs Stellen jeweils fiinf Proben
pro m2 Sedimentoberfliche entnommen. Die Nematoden stellen den gréfiten Anteil an
der Gesamtmeiofauna, gefolgt von Nauplien und den Harpacticiden.

Untersuchungen zahlreicher Autoren (Gray, 1966, 1967; Hartwig, 1973) haben
gezeigt, dafl der Anteil der kleineren Korngréfien neben der Adsorption von organi-

Tabelle 1
Meiofaunagehalt der Sedimentoberfliche (/2 cm Sedimenttiefe, Individuenzahl 10 cm™2;
x 10° m™®)
g;aéfﬁ; Proben Nematoden Harpacticiden Nauplien Diverse
1 5 881+ 95 101 = 10 76 = 26 79 £ 14
1I 5 601 £ 84 93+ 9 100+ 11 49+ 7
111 5 60 = 12 118 £ 25 97 = 37 30+ 10
v 5 147 £ 46 93 + 12 121+ 30 31+ 4
v 5 394 + 124 184 + 31 172 £ 52 89t 21
VI 5 445 + 101 361+ 33 886 = 139 94 £ 17
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scher Substanz mitentscheidend fiir den Nahrungswert eines Sediments ist, denn an der
relativ grofien Oberfliche und in dem ausgedehnten Liidkesystem wachsen viele Bak-
terien als weitere potentielle Nahrung fiir sedimentfressende Organismen. Nach
Fenchel (1969) besteht eine positive Korrelation zwischen dem Gehalt an organischer
Substanz und dem Gehalt an feinen Sedimentpartikeln. Die Durchldssigkeit feiner,
dicht gepadkter Sedimente fiir Wasser ist sehr gering, so dafi die Oxidation der organi-
schen Substanz nur sehr langsam erfolgen kann.

Besonders die kleineren Korngréfien zwischen 37 und 125 um bieten der Mikro-
fauna gute Ansatzflichen (Krumbein, 1971). Nach Untersuchungen an Abarenicola
pacifica und A. vagabunda findet auch Hylleberg (1975), dafl die Fraktion 80 yum (“fine
fraction®) im Hinblick auf den anhaftenden Nihrwert eine wichtige Fraktion ist und
diese Tiere daher auch selektiv diese Fraktion verstirkt aufnahmen. So findet sich in
den Untersuchungen auf Grund der Selektivitit eine bis zu doppelt so hohe Menge der
80-um-Fraktion in den Faeces verglichen mit den Sedimentproben des Nahrungssub-
strats. Aus diesem Grunde wird in dieser Arbeit der mit 2,1—3,8 %6 bestimmte Ge-
wichtsprozentanteil der 37- bis 125-pym-Korngroflenfraktion des Sediments als MefR-
zahl fiir den jeweiligen Sedimenttyp verwendet. Das Sediment fiir S. nadus besteht aus
Quarzsand mit Detritusbeimengungen. Fiir die Sedimentuntersuchungen und Kalori-
metrierungen wurden Parallelproben genommen, die in unmittelbarer Nihe zueinander
ausgestochen wurden.

Die kalorimetrischen Messungen an Sedimenten, aus denen S. nudus gesammelt
wurde, waren wegen des hohen Aschegehaltes der Proben schwierig. Die Ergebnisse
von 4 mal 5 Analysen sind in Tabelle 2 als Mittelwerte zusammengestellt.

Tabelle 2

Kaloriengehalt des Nahrungssubstrats (Mittelwerte aus jeweils 5 Bestimmungen)

Prober:i—Nr. Trodken-~ Asche- cal mg™ cal mg™ Kalorien-
E'nsltl}éht' fe gewicht anteil Trodken-  organische gehalt
1(0—; Cnl:) (g) (®/o) gewicht Substanz (cal)
I (1-5) 12,10 98,1 0,057 3,00 690 * 234
IT (1-5) 17,06 98,2 0,007 0,39 120+ 3,7
IIT (1-5) 11,77 97,8 0,016 0,70 182+ 5,1
IV (1-5) 11,44 97.5 0,017 0,67 194% 65

Bei der Bestimmung des durchschnitclichen Gesamtkaloriengehaltes wird der hohe
Wert von 690 cal/5 cm® aus der Kalkulation herausgelassen. Dieser auflerordentliche
Wert (16fach hoher als die anderen Werte) 1dfit auf das Vorhandensein eines einzelnen
Organismus in der Probe schlieBen. Die Wahrscheinlichkeit aber, da ein Sipunculide
ein so grofles Tier aufnimmy, ist gering.

Das Sediment wird durch seine Korngrofenfraktionen in Gewichtsprozenten cha-
rakterisiert. Kalorienwerte werden allgemein auf den Gehalt an organischer Substanz
bezogen. Der Kaloriengehalt der obersten Sedimentschicht wurde mit Hilfe von Trok-
kengewichtsbestimmungen bei Parallelproben errechnet.
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Kalorienbestimmung einzelner Meiofaunaorganismen

In Tabelle 3 sind die von der working group der “Baltic Marine Biologists“ ge-
messenen Werte zusammengestellt. Zur Bestimmung der Kalorienwerte wurden drei
Bestimmungen je Art bei den Ostracoden vorgenommen, wobei die rund 400 gesammel-
ten Exemplare etwa gleichmiflig verteilt wurden. Aus den drei Mefwerten 6779 kcal

Tabelle 3

Volumen-, Gewichts- und Kalorienbestimmungen an Meiofaunaorganismen

(versclﬁfe?:;(;drfl?tdere  Ostracoden
Parameter b; a . Cyprideis Candona
is grofle freilebende !
. orosa spec.
Species)
durchschnittliches Volumen 3- 108 48 ind™? 79,6 - 108 29,7 - 108
Trockengewicht 1,20 ug 156,9 ug 320,0 ug
aschefreies Trockengewiche 0,97 ug 31,6 ug 8,7 ug
%/p Trockengewicht 23,1 % 44,1 % 30,2 %
%/y aschefreies Trockengewicht 80,6 % 19,6 %0 26,6 %o
kecal kg™ aschefreies Trockengewiche 5274 + 187 6000 + 315 5884 * 477

kg1, 5152 keal kgt und 5721 kcal kgt aschefreies Trockengewicht bei Candona spec.
und 6157 keal kg1, 5394 kcal kg! sowie 6449 kcal kg! fiir Cyprideis torosa ergeben
sich als Mittelwerte 5884 + 477 kcal kgt bzw. 6000 + 315 kcal kgL

Aus den insgesamt 5660 Nematoden mit dem Trockengewicht von 6,82 mg wur-
den durch zwei grob geteilte Proben die Kalorienwerte 5087 kcal kg1 und 5461 kcal
kg aschefreies Trockengewicht gewonnen. Der Mittelwert betrdgt 5274 + 187 kcal
kg-1, Fiir einen einzelnen, durchschnittlich groflen Nematoden (1,20 um Trockengewicht)
ergibt sich daraus ein Kalorienwert von 5,1 x 10-3 cal.

Kalorienbestimmung von Kotballen

Die als Kotballen im Sediment identifizierbaren Partikel stammen hauptsichlich
von Planktern, aber auch von Benthosorganismen. In diesem Lebensraum mit hoher
mechanischer Belastung durch Wellenaktivitit werden solche Kotballen schnell zerstorrt,
die nicht durch eine duflere Hiille zusammengehalten werden.

Fine prizise Angabe iiber die Zahl der fecal pellets pro m? kann nicht gemacht
werden, da ein Erkennen der Kotballen als solche nur bei geformten und von einer
Hiille umgebenen fecal pellets méglich ist und daher eine Zihlung eine erhebliche Un-~
terschitzung der tatsichlich vorhandenen ergeben wiirde. Fiir die Energiewertbestim-
mungen wurden aus einem Material von rund 12 500 geformten fecal pellets mit einem
Gesamttrockengewicht von ca. 6 g fiinf einzelne Proben kalorimetriert. Fiir die fecal
pellets im Nahrungssediment von Sipunculus nudus ergab sich bei einem Aschegehalt
von 87,5 9/ ein Kaloriengehalt von 5,06 # 0,5 cal mg! organische Substanz bzw. 0,63
+ 0,06 cal mg'! Trockengewicht.
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In Tabelle 4 sind die MefSwerte fiir Sediment, Meiofauna und Kotballen zusam-
mengestellt. Durch Differenzierung ergibt sich der prozentuale Anteil bzw. kalorische
Wert des Nahrungssubstrats.

Tabelle 4
Energiewerte und prozentuale Verteilung der Nahrungskomponenten
Komponenten cal mg™* cal mg™ kcal m2 %
3 Trockengewicht  organische Substanz
Sediment
(X 0,057 3,00 690)
1T 0,007 0,39 120
11 0,016 0,70 182
v 0,017 0,67 194
165 100
Meifauna 4,300 5,27 3,78 2,3
Kotballen 0,630 5,06 151,20 91,6
Protozoen, Mikro-
organismen, parti- 10,02 6,1
kulirer und
geldster Detritus

Sipunculus nudus

Nach Darstellung des Nahrungsangebotes fiir den Sedimentfresser Sipunculus
nudus sollen Nahrungsaufnahme, -verbleib und -ausnutzung des zur Verfiigung stehen-
den Nahrungssubstrates aufgezeigt werden.

Nabrungsanfnabme — Meiofauna und Kotballen

Die Nahrungsaufnahme der meisten Sipunculiden-Arten findet von der Sediment-
oberfliche her statt; das gilt auch fiir Sipunculus nudus (zusammenfassende Darstellung
bei Tétry, 1959) sowie fiir die vergleichend untersuchten Individuen der Art Phascolo-
soma vulgare. Beobachtungen wihrend der Hilterung der Tiere zeigten, daf S. nudus
nach Sedimentaufnahme bis zu 15 min auf der Sedimentoberfliche liegenbleibt und sich
dann vollstindig in das Sediment zuriickzieht. Im Darm der Sipunculiden finden sich
die gleichen Nahrungskomponenten, wie sie fiir das Nahrungssubstrat schon beschrie-
ben worden sind.

Meiofauna und fecal pellets stellen diejenigen Nahrungskomponenten dar, die
isoliert erfafibar sind. Darminhaltsuntersuchungen an S. nudus sollen zeigen, wieviel
dieser Komponenten aus dem zur Verfiigung stehenden Sediment aufgenommen wird
und in welchen Darmabschnitten deren Verdauung stattfindet.

30 Individuen von S. nudus verschiedenen Nafligewichts wurden auf ihren Gehalt
an Meiofauna und fecal pellets untersucht.
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Mit wachsender Korpergrofie bzw. zunehmendem Darmvolumen nimmt die An-
zahl der aufgenommenen Meiofaunaorganismen zu. Hierbei werden die im feinen Sedi-
ment dominierenden Nematoden (Wieser, 1960; McIntyre, 1964; Wigley & Mclntyre,
1964; Muus, 1967 ; Guille & Soyer, 1969; Coull, 1969; Stripp, 1969; Tietjen, 1969; Ger-
lach, 1971; Scheibel & Noodt, 1975) im Darm am hiufigsten gefunden. Die Gruppe,
die zahlenmifig am zweitstirksten vertreten ist, sind die Bivalvia, deren Anzahl mit
zunehmendem Gesamtgewicht von . nudus nicht hoher wird. Die Bivalvia sind jedoch
im Sediment in einer prozentual nicht so groflen Anzahl vorhanden; sie werden also
in relativ hohem, der Verteilung im Sediment nicht entsprechenden Mafle aufgenom-
men. Die Gruppe der Crustaceen war in Relation zum Lebensraum nur in geringem
Umfang vertreten, dennoch zeigte sich mit zunehmender Sipunculidengréfe eine geringe
Zunahme der aufgenommenen Harpacticiden, Nauplien, Ostracoden und Amphipoden.
In der in Tabelle 5 aufgefiihrten Spalte “Diverse” sind Meiofaunagruppen zusammen-
gefafldt, die in den untersuchten Darmabschnitten der 30 Sipunculiden vereinzelt auf-
traten. Bs wurden Polychaeten, Tardigraden und Halacariden gefunden, Teile von
Kolonien von Bryozoen und Hydroiden wurden zwar identifiziert, konnten aber nicht
bengalrosa angefirbt werden; sie werden wohl nur als unverdaulicher Ballast mitauf-
genommen worden sein.

Von allen ausgesuchten Nematoden wurde mit Hilfe von Linge und Durchmesser
das Volumen und daraus das Individualgewicht (nach Wieser, 1960) bestimmt. Fine
Abhingigkeit der aufgenommenen Nematoden in ihrer Grofle von der jeweiligen Grofle
des Konsumenten S. nudus konnte nicht festgestellt werden. Das gilt sowohl fiir Linge
und Volumen als auch fiir das Gewicht der Nematoden. Im Gegensatz dazu stehen mei-
ne Untersuchungen an der kleineren Art, Phascolosoma vulgare, bei denen die Grofle
der Nematoden mit zunehmender Grofle der Sipunculiden anstieg.

Die fecal pellets zeigen ebenfalls wie die Meiofaunaorganismen eine Abnahme im
Verlauf der Nahrung vom Vorder- zum Enddarm. Eine Zunahme der Anzahl bei Zu-
nahme der Individuengrofe von S. nudus ist nur bedingt feststellbar.

Vergleiche zwischen dem untersuchten Sediment und der daraus entnommenen
Nahrung sollten mit Hilfe von Volumen- und Gewichtsbestimmungen ermdglicht wer-
den. Tiere mit einem Individualgewicht zwischen 22 g und 42 g Nafligewicht hatten
Darmvolumina zwischen 11,1 und 27,0 cm3, je nach Fiillungszustand des Darmes. Ent-
sprechend variiert auch das Trockengewicht zwischen 4,04 g und 11,01 g. Mit zunehmen-
dem Gesamtgewicht ergibt sich zum Gewicht der einzelnen Darmabschnitte keine Kor-
relation, da das Darmgewicht von Intensitit und Rhythmus der Nahrungsaufnahme
abhingig ist und bei unterschiedlichem Substrat auch von dessen Gewicht. Vergleicht
man das unterschiedliche Trockengewicht (13,6 g) bzw. das Volumen (5 cm?) eines
kleinen Meiostechers mit den Gewichtswerten der vorderen Darmabschnitte und dem
dort gefundenen Gehalt an Meiofaunaorganismen, so zeigt sich, daf} das Nahrungs-
angebot des umgebenden Sediments durchaus nicht quantitativ aufgenommen wird.
Hierbei ist der Meiofaunagehalt des im Darm befindlichen Sediments wesentlich gerin-
ger als im Nahrungssubstrat; dennoch ist der Kaloriengehalt des Vorderdarms wesent-
lich hoher als der des Lebenssubstrats. Offensichtlich kénnen fecal pellets und Detritus
leichter aufgenommen werden.
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Kalorienbestimmungen von Darmgewebe und Darminbalt

20 Exemplare von Sipunculus nudus wurden kalorimetrisch untersucht, und zwar
(1.) Darmgewebe, (2.) Darmgewebe mit Inhalt, (3.) dulSere Kérperhiille, (4.) S. nudus
gesamt.

Da es aus priparationstechnischen Griinden nicht méglich ist, von demselben Tier
Darmgewebe und davon getrennt den Darminhalt kalorimetrisch zu messen, miissen
Vergleichsuntersuchungen an Tieren gleichen Individualgewichts angestellt werden.
Wegen der Korrelation zum Gewicht des Nahrungssubstrats wurden von Tieren glei-
chen Darmgewichts (entscheidend fiir das Gesamtgewicht des Individuums) sowie des-
sen Aschegehalt und der Kalorienwert ermittels.

Der Kaloriengehalt des Darmgewebes von §. nudus betrigt durchschnittlich 5,20
cal mg-! organische Substanz. Der Gesamtkaloriengehalt fiir das Darmgewebe variiert
in Abhingigkeit vom jeweiligen Trockengewicht von 20—227 cal bei 4,2—52,2 mg Trok-
kengewicht des Darmgewebes und einem Individualgewicht der Sipunculiden von 5,8
bis 48,1 g Nafligewicht.

Zur Ermittlung der Kalorienwerte der Darminhalte wurde der gesamte Kalorien-
gehalt des Darmes mit dem darin befindlichen, aus dem Lebenssubstrat aufgenommenen
Nahrungssubstrat bestimmt. Der Kaloriengehalt des Darminhalts errechnet sich danach
aus der Differenz von Kalorienwert des Darmes (Darmgewebe und Darminhalt) und
den Kaloriengehalt des abgetrennten Darmgewebes (siehe Tab. 6).

Tabelle 6

Kaloriengehalt des Darminhalts von Sipunculus nudus

.- Vorderdarm Mitteldarm Enddarm
Ind1v1_t;l:}111al- cal mg! Gesamt- cal mg? Gesamt- cal mg™ Gesamt- Gdesamt—

ge?gn t Darm- kalorien- Darm- kalorien- Darm- kalorien- arfn

nab () inhalt gehalt inhale gehalt inhalt gehalt (cal)
5,8 — — 0,12 134,36 — — 134,36
13,9 0,41 224,86 — — 0,10 55,59 280,45
22,5 0,17 341,07 — — 0,13 126,00 467,07
24,0 0,29 895,53 0,17 427,03 — — 1322,56
24,4 0,55 340,41 0,003 7,30 — — 347,71
25.6 036 467,05 057  201.96 023 68,09 737.10
26,2 0,33 333,16 — — — — 333,16
26,5 0,82 178,48 0,16 126,62 0,004 7,70 312,80
28,0 0,32 326,47 0,01 14,69 0,01 6,98 348,14
28.8 0.19 330,96 0.02 4441 — = 375.37
30,0 0,29 187,68 — — 0,002 2,01 189,68
31,3 0,04 61,03 — — —_ — 61,03
34,9 0.26 458,62 0,03 48,44 — — 507.06
36,0 0,34 246,02 0,02 39,72 — — 285,74
38,0 0,58 805,09 — — — — 805,09
39,0 0,20 364,61 0,05 160,50 — — 525,11
39,9 020 501.82 0.04 54.43 — — 556,25
421 017 40215 0.06  151.84 — — 553,99
44,1 0,12 145,07 — — — — 145,07
48,1 0,16 417,22 0,01 28,43 — —_ 445,65
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Die Liicken in der Tabelle 6 bezeichnen solche Versuche, bei denen es nicht méglich
war, trotz Hinzugabe von Benzoesiure fiir die Initialziindung den Verbrennungsvor-
gang einzuleiten. In diesen Fillen lag der Aschegehale der Proben iber 97,5 9/s. Wie
aus der Tabelle ersichtlich, nimmt der kalorische Gehalt von Abschnitt zu Abschnitt ab;
diese generelle Abnahme ist vom Vorder- zum Mitteldarm sehr viel stirker als vom
Mittel- zum Enddarm. Die offensichtlich in dieses Schema der generellen Abnahme nicht
hineinpassenden htheren Werte fiir den Energiegehalt in Mittel- und Enddarm lassen
sich mit der in diesem Lebensraum zu erwartenden “patchiness® der fleckenhaften Ver-
teilung des Nahrungssubstrats mit unterschiedlichem Gehalt an organischer Substanz,
erkliren.

Bei einer Betrachtung des Gesamtkaloriengehalts vom Darminhalt bei S. nudus
wird deutlich, dafl die Werte nicht proportional zur jeweiligen Individuengréfle
zunehmen, obwoh! das Gesamtgewicht des Tieres wesentlich durch das Darmgewicht
bestimmt wird. Der mittlere Gesamtkaloriengehalt fiir das Material mit einem Nafi-
gewicht zwischen 5,8 und 48,1 g betrigt 440 cal. Die Angaben iiber einen mittleren
Gesamtkaloriengehalt sind Integrationswerte iiber ein auflerordentlich heterogenes
Material, und zwar (1.) in seiner Zusammensetzung bei Aufnahme aus dem Lebens-
raum und (2.) verdeckt die Angabe des Kaloriengehalts eines Darmabschnitts, insbe-
sondere beim Vorderdarm, die kleinriumigen Energieverinderungen von der Aufnah-
me des Nahrungssubstrats bis zum Ubergang in den Mitteldarm; dieses auferordentliche
Energiegefille ist bei der notwendigerweise nur mdglichen Angabe eines Mittelwertes
nicht erkennbar. Daher sollten Betrachtungen des Energiegehalts eines Darmabschnitts
in jedem Fall unter Beriicksichtigung des Vorhergehenden bzw. Folgenden angestellt
werden.

Bezogen auf den Kaloriengehalt pro mg aufgenommenen Sediments ergibt sich fiir
den Vorderdarm 0,305 + 0,0421 cal mg?! Trockengewicht des Darminhalts, fiir den
Mitteldarm 0,097 + 0,0425 cal mg! und fiir den Enddarm 0,079 * 0,0354 cal mg-!
Trockengewicht.

Der dort zu erkennende Abfall der Kalorienwerte pro mg Darminhalt besonders
im Ubergang vom Vorder- zum Mitteldarm (um 2/s bzw. um die Hilfte des Ausgangs-
wertes), aber auch noch im Ubergang vom Mittel- zum Enddarm (19 /¢ bzw. 6 %),
bestitigt noch einmal die Untersuchungen von Téiry (1959) tiber die Enzymaktivititen
in den einzelnen Darmabschnitten von Sipunculiden. Hiernach setzt die Hauptaktivitit
der angreifenden Enzyme im Oesophagus-Vorderdarmbereich ein.

Korngréfen, Aschegehalt und Kalorien des Darminbalts

Vom fiir die Kalorimetrie verwendeten Darminhalt von S. nudus wurden Parallel-
untersuchungen zur Korngroflensortierung durchgefiihrt. In Tabelle 7 werden fiir den
Vorderdarminhalt der untersuchten Tiere der Anteil der Korngrofenfraktion 37 bis
125 um, der Aschegehalt der aufgenommenen Nahrung und der Kaloriengehalt pro mg
Darminhalt nebeneinandergestellt.

Vergleicht man die Fraktion 37-125 um des aufgenommenen Sediments — von
dem ein relativ hoher Gehalt an organischer Substanz erwartet wird — mit den ent-
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Tabelle 7

Korngrofienfraktion 37-125 pm, Aschegehalt und Kaloriengehalt im Vorderdarm von
Sipunculus nudus

Fraktion 37-125 um Aschegehalt Darminhalt
(%/0) /o (cal mg™)
38,7 79,2 0,82
21,3 89,3 0,29
20,7 90,4 0,41
16,1 91,5 0,32
154 95.2 0.16
12,3 87.1 0.58
11,3 95,1 0,29
10,3 83,2 0,55

9,6 90,2 0,33
9.1 89,2 0.34
7.0 91,0 0.36
6.3 94,5 0,34
6,3 94,0 0,20
5,9 93,2 0,19
5.5 94.1 0,20
53 93.0 017
41 94.6 0,12
40 94,7 017
3.4 93.6 0,25

sprechenden Werten fiir den Kaloriengehalt, so findet man eine deutliche Beziehung
zwischen dem Anteil an kleinen Korngréfien und den dazugehtrenden Kalorienwerten.
Ein hoher prozentualer Anteil der Fraktion 37—125 um geht paralle! mit entsprechend
hohem Kaloriengehalt bzw. einem Absinken des Aschegehalts im Vorderdarmabschnitt
des Tieres. So hat beispielsweise ein Tier von 14 g Lebendgewicht einen hohen prozen-
tualen Anteil an der 37- bis 125-um-Korngroflenfraktion mit 20,7 /o und daraus re-
sultierend einen relativ niedrigen Aschegehalt von 90,4 % und einen entsprechend
hohen Energiegehalt von 0,41 cal pro mg Nahrungssediment im Vorderdarm. Im Ge-
gensatz dazu hat ein Tier von 44 g Lebendgewicht einen prozentualen Anteil von 4,1 %/
der kleinen Korngroflenfraktion, einen Aschegehalt von 94,6 %o und daher nur einen
Kaloriengehalt von 0,12 cal mg-t aufgenommenes Sediment.

Die Korngroflenanalysen der drei Darmabschnitte zeigen deutlich, wie die htheren
Kalorienwerte im Mittel- und Enddarm zustandekommen, obwohl der héchste Kalo-
riengehalt im Vorderdarm und eine entsprechende Abnahme in den folgenden Abschnit-
ten zu erwarten gewesen wire. Die Ergebnisse der Korngrofenanalysen fiir die einzel-
nen Darmabschnitte deuten noch einmal auf die breite Streuung der Einzelwerte und
die unterschiedlich starke Abnahme des Kaloriengehaltes zwischen den Darmabschnitten
hin. Auch eine Zunahme des Kalorienwertes gegeniiber dem vorhergehenden Darm-
abschnitt kann durch die unterschiedlichen Korngréfien teilweise eine Erklirung finden,
zumal der Ort der Nahrungsaufnahme und die Korngroflenzusammensetzung des dor-
tigen Sediments unterschiedlich sein kann. In einigen Fillen wurde offensichtlich von
einem Sipunculiden zunichst ein Substrat mit hohem Gehalt an der fiir den Anteil an
organischer Substanz mitentscheidenden Fraktion 37—125 um aufgenommen und spiter,
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mdglicherweise an einem anderen Platz, ein Sediment mit geringerem Anteil an dieser
Fraktion. So kann bei prozentual gleicher Nahrungsausnutzung ein hoher Energiewert
im Darm weiter fortgeschritten sein als ein niedriger Wert. Dabei ist zu beriicksichtigen,
dafl nicht nur die organische Substanz in Betracht kommt, die direkt an diese Sediment-
komponente gebunden ist, sondern auch der unterschiedliche Gehalt an anderen Nah-
rungspartikeln und Meiofauna. Die Mittelwerte fiir die Darmabschnitte kidnnen des-
wegen nur Richtwerte sein. Die Bezichungen zwischen der kleinen Korngrofienfraktion,
dem Aschegehalt und dem Kaloriengehalt lassen sich deutlich darstellen. Tiere mit
einem Anteil von grofer als 10 9o an der kleinen Korngrofenfraktion haben einen
relativ niedrigen Aschegehalt von durchschnittlich 88,9 %0 und daraus resultierend
einen Kaloriengehalt von 0,43 cal mg! Trodkengewicht; ein relativ hoher Wert ver-
glichen mit 0,22 cal mg! Trockengewicht, gemessen an Tieten mit entsprechend hohem
Aschegehalt von 93 9/o und dem zur ersten Gruppe im Gegensatz stehenden Anteil von
kleiner als 10 %/o an der kleinen Korngroflenfraktion 37—125 pm.

Faeces-Untersuchungen

Letzte Phase des Verlaufs der Nahrung durch den Darm ist die Abgabe der Faeces.
Die Faeces der Sipunculiden unterscheiden sich nicht von dem umgebenden Sediment.
Sie sind nicht, wie fiir Crustaceen und Mollusken beschrieben (Arakawa, 1970; Moore,
1931a, b) von einer mucoidartigen, die Faeces zu fecal pellets formenden peritrophi-
schen Membran umgeben. Die untersuchten Kotmengen wurden bei der Hilterung der
Tiere in Seewasser ohne Sediment sofort nach Abgabe “frisch® gesammelt und fiir die
Untersuchungen auf Meiofauna formol-konserviert sowie fiir die Kalorienbestimmun-
gen getrocknet. Sofortige Absammlung der Faeces ist erforderlich, um mdglichst einen
Abbau der organischen Substanz durch Bakterienbesatz sowie die Losung noch erfaf3-
barer Stoffe zu verhindern.

Untersuchungen von 10 Faeces-Proben auf Meiofaunagehalt verliefen negativ.
In keiner der Proben wurden Meiofaunaorganismen gefunden.

Ebenfalls 10 Faeces-Proben wurden fiir kalorimetrische Untersuchungen vorbe-
reitet. Trotz Hinzugabe von Benzoesiure als Ziindungshilfe bei jeweils 3 Versuchen
war es in keinem Fall moglich, einen kalorischen Wert fiir die Faeces von Sipunculus
nudus zu erhalten. Wie schon erwihnt, bereitete es Schwierigkeiten, Enddarmmaterial
zur Ziindung zu bringen; hier deutet sich schon an, dafl in den Faeces der Gehalt an
verbrennbarer Substanz so gering ist, daf} eine Bestimmung des moglicherweise noch
vorhandenen duflerst geringen Energiewerts auch mit einem Mikrokalorimeter nicht
mehr moglich ist. Finen Hinweis auf den Gehalt an organischer Substanz gibt jedoch der
hohe Aschegehalt mit durchschnittlich 99,2 + 0,3 %/ als Mittelwert aus 30 Einzelbestim-
mungen. Die Verbrennungen im Microbomb-Kalorimeter waren hchstens bei Sedi-
mentproben mit bis zu 98,39/¢ Aschegehalt méglich. Anhand der Aschegehaltsbestim-
mungen ergibt sich also fiir den Gehalt an organischer Substanz in den Faeces ein Anteil
von etwa 1%, Da im Enddarm bei einem Kaloriengehalt von 0,0024 cal mgt Darm-
inhalt noch Messungen moglich waren, mufl der Kaloriengehalt der Faeces noch gerin-
ger sein. Der durchschnittliche Aschegehalt des Enddarms von S. nudus betrigt 97,9 %o,
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so dafl zwischen dem Substrat im Enddarm und den Faeces eine weitere Energieabnah-
me von etwa 1 %o festzustellen ist.

Bestimmung der Darmdurchlanfzeit

Fiir eine Betrachtung der Nahrungsverwertung durch das einzelne Tier sowie des
Gesamtumsatzes innerhalb einer in diesem Biotop lebenden Population ist die Bestim-
mung der Darmdurchlaufzeit erforderlich, die mit 2 verschiedenen Methoden durch-
gefiihrt wurde. Die Ergebnisse beider Mefireihen gleichen sich, so dafl beide Methoden
als geeignet angesehen werden konnen. Nach Untersuchungen an 8 Tieren mittlerer
Groflenklasse ergab sich eine mittlere Darmdurchlaufzeit von 19 % 1,5 Stunden bei
einer Wassertemperatur von 10° C. Der Durchschnittswert von 19 Stunden entspricht
den Untersuchungen von Romijn (1946), der fiir Sabella pavonina (Annelida) bei dhn-
lich zusammengesetzter Nahrung und einer Wassertemperatur von 16° C eine Darm-
durchgangszeit von 22 Stunden angibt.

Kalorienbestimmung des Gesamttieres

Eine Bestimmung des Energiegehaltes des Sedimentfressers Sipunculus nudus als
Gesamttier wurde im Hinblick auf dessen Bedeutung als Nahrtier fiir groflere Orga-
nismen durchgefiihrt. Wenn S. nudus bei Wasserbedeckung des Biotops, wie bei der
Hilterung beobachtet, in ganzer Linge auf dem Sediment liegt, konnen beispielsweise
Fische die Tiere als ganzes aufnehmen bzw., wenn S. nudus seinen Riissel herausstredkt,
kénnen Fische — dhnlich wie sie mit herausgestreckten Muschelsiphonen vorgehen — das
Vorderteil anfressen. Lebendbeobachtungen im Labor zeigten, dafi auch decapode
Krebse wie Carcinus maenas Sipunculiden fressen, und zwar halten sie diese mit ihren
Scheren an einem Ende fest und beginnen dort, ihre Beute langsam zu zerkauen. Dabei
werden nicht alle Teile gefressen; die Korperfliissigkeit geht dabei verloren und ver-
mutlich wird auch der Darminhalt nicht aufgenommen.

Unter dem Aspekt als Nihrtier wurde S. nudus als Gesamttier auf seinen Energie-
wert hin untersucht; der Gesamtkaloriengehalt gibt Auskunft {iber den Anteil der
Sipunculiden am “standing stodk“ des untersuchten Biotops. Mit steigendem Lebend-
gewicht nimmt erwartungsgemifl der Gesamtkaloriengehalt zu, geprigt weniger durch
zunehmenden Darminhalt als durch die wachsende Korperhiille. Tiere mit einem Indi-
vidualgewicht von 14,5 g hatten einen Gesamtkaloriengehalt von 5,284 kcal; mehr als
doppelt soviel, 12,459 kcal, wurde fiir Tiere mit einem Lebendgewicht von 50 g ge-
messen, Aus Messungen der dufleren Kérperhiille ergibt sich folgende Verteilung: nur
5 9/y des Gesamtenergiewertes werden durch den Darm, aber 95 %/o des Nihrwerts wer-
den durch die dulere Korperhiille gestellt. Durchschnittlich ergab sich fiir S. nudus ein
Energiewert von 5,59 £ 0,53 cal mg-! organischer Substanz.
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Phascolosoma vulgare

In Erginzung zu den Untersuchungen von Sipunculus nudus wurde die kleinere
Sipunculiden-Art, Phascolosoma vulgare, auf den Grad der Nahrungsnutzung unter-
sucht. Die Analysenmethoden gleichen denen von §. nadus.

Die Tiere (4,5 cm—7,4 cm) wurden in fiinf Groflengruppen eingeteilt. Darm-
inhaltsuntersuchungen wurden nur an Tieren der unterschiedlichen Grofengruppen
durchgefiihrt, da ausfithrliche Untersuchungen iiber den Darminhalt von P. wvulgare
bereits von mir (Walter, 1973) an Material aus dem Gullmarsfjord/Schweden beschrie-
ben wurden. Es galt also, nur eine Bestitigung fiir das an der Atlantikkiiste in einem
etwa gleichen Lebensraum fiir mich gesammelte Material zu finden.

Wie in den fritheren Untersuchungen an 75 Individuen von Phascolosoma vulgare,
so deutet sich auch hier eine Zunahme der Meiofaunaanzahl im Darm der Sipunculiden
mit zunehmender Individuengrofle an. Die grfiten Tiere nehmen bis zu 3 Nematoden
auf, wihrend die kleineren Tiere hchstens einen Nematoden im Vorderdarm enthal-
ten. Bei den grofien Tieren wurden auch 1 bzw. 2 Harpacticiden gefunden.

Zur Bestimmung der Kalorienwerte wurden 28 Exemplare priparativ wie S. nudus
vorbereitet. Der Kaloriengehalt des Darmgewebes von P. vulgare betrigt durchschnitt-
lich 5,52 cal mg-! organische Substanz. Der Gesamtkaloriengehalt variiert in Abhingig-
keit vom jeweiligen Trockengewicht von 6,24—24,84 cal bei 1,3—4,3 mg Trockengewicht
des Darmgewebes in den Groflengruppen 4,5—5,9 cm und 6,0—7,4 cm. Der durchschnitt-
liche Kaloriengehalt des Darminhalts betrigt im ersten Darmabschnitt 0,40 % 0,052
cal mg1 Trockengewicht, im Mitteldarm 0,22 + 0,023 cal mg-! und im Enddarm 0,21 +
0,016 cal mg! Trockengewicht.

Wie fiir S. nudus, zeigt sich auch bei den Untersuchungen am Darminhalt von
P. vulgare, wenn auch nicht ganz so deutlich, eine Abnahme des Kaloriengehaltes des
aufgenommenen Sediments in den Darmabschnitten vom Vorder- zum Enddarm. Aller-
dings 148t der im Vergleich zu S. nudus relativ hdhere Energiegehalt im Enddarm noch
eine Kalorienbestimmung zu.

Ein Vergleich der beiden Sipunculiden-Arten (Tabelle 8) zeigt, dafl S. nudus die
aufgenommene Nahrung weit besser ausnutzt als P. vulgare.

Der hihere kalorische Wert des Vorderdarminhalts von P. vulgare liflt — bezogen
auf S. nudus — auf ein energiereicheres Nahrungsangebot oder einen effektiveren Nah-
rungsauswahlmodus schlieen. Im Nahrungssubstrat liegt der Anteil der Korngrofien-
fraktion 37 bis 125 wm im Biotop von P. vulgare mit 5,8—7,6 9/0 am Gesamtsediment
héher als bei §. nudus, dementsprechend liegt auch der Ascheanteil mit durchschnittlich
91 /¢ bei Phascolosoma gegeniiber 97 /o bei Sipunculus und damit auch der kalorische
Wert des Nahrungssubstrats mit durchschnittlich 3,42 cal mg! organische Substanz ge-
geniiber 0,59 cal mg! weitaus hsher. Das Nahrungsangebot fiir P. vulgare ist offen-
sichtlich energiereicher.

Leptosynapta inhaerens

Im Lebensraum von Sipunculus nudus wurde auch die Holothurie Leptosynapta
inhaerens gefunden. Die Darminhalte dieser in etwa gleicher Anzahl pro m? vorkom-
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Tabelle 8

Zusammenstellung und Ergebnisse zum Nahrungssubstrat von Sipunculus nudus,
Leptosynapta inbacrens und Phascolosoma vulgare

Nahrungssubstrat von S. nudus und L. inhaerens

Korngréflenanteile 37-125 um 3,1 %

Meiofaunagehalt gesamt 883 X 103 Indiv. m™

Meiofaunagehalt (Nematoden) 421 X 10° Indiv. m™
Kaloriengehalt Nematoden 5274 kcal kg™

Trockengewicht Nematoden 1,20 ug Ind.?
Aschefreies Trockengewicht 0,97 ug Ind.?
Kaloriengehalt Nahrungssubstrat 165 kcal m™2 bzw. 0,030 cal mg™* Trockengewicht
Meiofauna 3,78 kcal m™
Kotballen 151,2 kcal m™®

Restliche organische Substanz 10,02 kcal m™2

Sipunculus nudus

Korngroflenanteil 37-125 um

Vorderdarm 2,1-26,1 %
Meiofaunagehalt (Nematoden)
Vorderdarm 0-43 Individuen
Linge Nematoden 578 um
Volumen Nematoden 2,7 pm® X 108
Kaloriengehalt
Vorderdarm 370 cal bzw. 0,305 cal mg™ Trockengewicht
Mitteldarm 111 cal bzw. 0, 097 cal mg™ Trockengewicht
Enddarm 59 cal bzw. 0,079 cal mg™ Trockengewicht
Faeces 0,0024 cal mg™ Trockengewicht
Darmvolumen 18,5 cm
Darmdurchlaufzeit (bei 10° C) 19 Std.

Kaloriengehalt S. nudus 5,284-12,459 kcal

Leptosynapta inhaerens

Korngroflenanteil 37-125 um

Vorderdarm 3,0-18,8 %

Meiofaunagehalt

Vorderdarm 0-47 Individuen

Linge Nematoden 908 um

Volumen Nematoden 5.5 (m3
Darmvolumen 18,1 cm?

Phascolosoma vnlgare

Korngréflenanteil 37-125 um 6,9 %

Kaloriengehalt 3,42 cal mg™ organische Substanz

Meiofaunagehalt Vorderdarm 1-2 Ind.

Kaloriengehalt
Vorderdarm 18,7-28,4 cal bzw. 0,40 cal mg™ Trockengewicht
Mitteldarm 12,6-30,9 cal bzw. 0,22 cal mg™ Trockengewicht
Enddarm 28,0-52,0 cal bzw. 0,21 cal mg™ Trockengewiche

menden Sedimentfresser wurden mit denen von §. nu#dus verglichen, um die Mdglich-
keit einer eventuellen Nahrungskonkurrenz zu priifen bzw. die Annahme zu bestitigen,
daf zwar der Aufenthaltsraum der Sipunculiden und Holothurien zeitweise identisch
ist (bei Ebbe 30—40 cm Sedimenttiefe), dafl die Tiere aber jhre Nahrung in unterschied-
lichen Sedimenthorizonten fressen. Die Sipunculiden fressen von der Sedimentober-
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fliche; es ist zwar nicht anzunehmen, dafl die Holothurien stindig an ihrem Fundort
fressen, aber sie halten sich stindig im Sediment auf und durchbrechen zur Nahrungs-
aufnahme nicht die Sedimentoberfliche.

Die Meiofaunauntersuchungen konnten quantitativ keinen Unterschied zur auf-
genommenen Menge durch S. nudus zeigen. Bei den Untersuchungen des Vorderdarms
wurden neben den im Nahrungssubstrat verteilten Meiofaunaorganismen parasitische
Copepoden in den Darmfalten und in allen drei Darmabschnitten parasitische Turbel-
larien gefunden. Diese Darmparasiten lieflen kalorimetrische Messungen nicht zu, da
Analysen solcher Darminhalte nicht die wahren Energieverhiltnisse reprisentieren;
zudem ist der Anteil der Verdauung des Nahrungssubstrats durch diese Parasiten nicht
bekannt.

Der Vergleich L. inbhaerens mit S. nudus zur Untersuchung mdglicher Nahrungs-
konkurrenz umfaflt neben Meiofauna-, Volumen- und Gewichtsuntersuchungen auch
die Korngrofenanalysen der aufgenommenen Sedimente. Die prozentuale Zusammen-
setzung der Korngroflenfraktionen kann einerseits etwas iiber eventuelle Selektivitit
der Aufnahme gegeniiber dem Nahrungssubstrat und andererseits etwas iiber die
Grofenordnung der organischen Substanz aussagen, dessen Hohe auch mit der relati-
ven Korngrofe zusammenhingt. Die Untersuchungen zeigten, daf die kleineren Exem-
plare von L. inhaerens (10—13 g Lebendgewicht) noch einen relativ hohen Anteil (bis
19 9/o) -der kleinen Korngréflenfraktion 37—125 um aufnehmen, die grofleren Holo-
thurien jedoch durchschnittlich nur 5,5 %/. Mit Hilfe der Meiofaunauntersuchungen
und der Korngréfenanalysen kann man den Freflbereich dieser Holothurien eingren-
zen. Die Korngriflenanalysen im Vorderdarm von L. inbaerens lassen einerseits darauf
schliefen, dafl das Nahrungsangebot nicht von der Oberfliche aufgenommen wird,
andererseits kann aber auf Grund des relativ hohen Anteils der aufgenommenen Meio-
fauna ein Frefhorizont direkt unter der Sedimentoberfliche angenommen werden.

DISKUSSION

Untersuchungen zur Struktur und Funktion von Lebensgemeinschaften des Benthos
erfordern unter anderem eine Klirung der Nahrungszusammenhinge der einzelnen
Komponenten, der Sedimentfresser, der Suspensionsfresser und der Riuber.

Filtrierende Organismen, besonders solche aus dem Bewuchs von Hartsubstraten,
sind hiufig untersucht worden, wie beispielsweise Mytilus edulis (u. a. Boje, 1965; Jor-
gensen, 1962, 1966).

Fiir die Untersuchungen aller Sedimentfresser und planktischer sowie benthischer
Filtrierer besteht die Schwierigkeit, die verschiedenen Nahrungskomponenten vonein-
ander zu trennen, um deren jeweiligen Anteil am Energiehaushalt ermitteln zu kénnen.
Insbesondere ist es das “Detritusproblem®, die Trennung der Energie, die an tote orga-
nische Bestandteile gebunden ist, von demjenigen Anteil, der mit lebenden Organismen
aufgenommen wird.

Eine Begriindung fiir die unterschiedliche Forschungsaktivitit auf den Gebieten
von Plankton und Benthos liegt nicht im Nahrungssubstrat, sondern vielmehr im
“Lebenssubstrat®. Plankton und Nekton kénnen aus ihrem Lebensraum herausgefiltert
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werden und stehen dann fiir die weitere Bearbeitung zur Verfligung. Im Gegensatz
dazu besteht eine Benthosprobe aus den Organismen in ihrem Lebenssubstrat, aus dem
sie mithsam herausgelesen werden miissen. Hiermit sind auch die geringe Probenzahl,
die in einem bestimmten Zeitraum ausgewertet werden kann, und daher auch hiufig
ein eingeschrinkter Aussagewert verbunden. So liegt auch eine Begrenzung in der Aus-
sage dieser Arbeit in einer relativ geringen Anzahl der untersuchten Organismen und
Sedimentproben.

Fiir die Untersuchungen zur vorliegenden Arbeit wurden die Sipunculiden ausge-
wihlt, weil sie als reine Sedimentfresser fiir besonders geeignet gehalten wurden. Auf
Grund der Darminhaltsuntersuchungen kann Sipunculus nudas als “infauna substrate
feeder® bezeichnet werden. Die von Blegvad (in Yonge, 1928) angegebene Zuordnung
der Sipunculiden zu den “true detritus eaters® erscheint nicht ausreichend charakteri-
stisch, da zwar Detritus in hohem Mafle mitaufgenommen wird, diese Nahrungskom-
ponente aber nicht, wie spiter zu belegen ist, selektiv aus dem INahrungssubstrat heraus-
genommen wird. Zudem werden auch Meiofaunaorganismen, wie die Darminhalts-
untersuchungen zeigten, aufgenommen und als Nahrung genutzt, so daf} diese Kompo-
nente in der Bezeichnung des Frefitypus erwihnt werden sollte. Es erscheint daher die
Klassifizierung “infauna substrate feeder® korrekter. Das gilt nach unseren heutigen
Erkenntnissen fiir die im Sediment lebenden Sipunculiden und einige Holothurien.

Die Sedimentfresser unterscheiden sich von den Filtrierern dadurch vorteilhaft,
daf} sie das gesamte Substrat in ihren Darmkanal aufnehmen, auch wenn kleine Korn-
groflenanteile gegebenenfalls bevorzugt werden. Die Filtrierer hingegen kdnnen einen
Teil der filtrierten Partikel als Pseudofaeces abgeben, ohne daf§ diese durch den Darm
gegangen wiren. Zudem entspricht bei den Substratfressern das Nahrungssubstrat dem
Lebenssubstrat.

In die weitere Diskussion werden die Ergebnisse aus der Gesamtiibersicht in Ta-
belle 8 zur Kalkulation und zur Wertung der energetischen Beziehungen im bearbeite-
ten Okosystem einbezogen.

Um zu einer Abschitzung des Umsatzes in einem begrenzten Gebiet zu kommen,
muf} zunichst der “Ist-Stand® der Zusammensetzung der Lebensgemeinschaft aus den
vorhandenen Komponenten erfaflt werden. Wesentlich ist auch die Kenntnis dariiber,
welchen Anteil die einzelnen Komponenten des Substrates an der Nahrung der Sedi-
mentfresser haben.

Der Gesamtenergiewert wie auch dessen Zusammensetzung ist kleinrdumigen, in
Tideneinflufibereichen besonders ausgeprigten Verdnderungen unterworfen.

Die Meiofauna im Nahrungssubstrat

Die fiir die Untersuchung der Meiofauna ausgestochenen Sedimentproben umfafi-
ten in ihren Flichen mit 10 cm? und der Einstichtiefe von 0,5 ¢m ein Volumen von 5 cm3;
dieses entspricht etwa einer Vorderdarmfiillung von S. nudus mittlerer Grofe, die an-
gegebenen Werte sind also spiter mit den Vorderdarmabschnitten von Sipunculus nudus
direkt vergleichbar. In Tabelle 9 sind die in der vorliegenden Untersuchung ermittelten
Werte fiir die Meiofauna zusammengestellt.
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Fiir 1 m? Sedimentoberfliche in diesem Biotop errechnet sich ein durchschnitt-
liches Trockengewicht von 810 X 103 ug als Biomasse der Meiofauna; die Werte in
Tabelle 9 korrespondieren mit den Angaben z. B. von Wieser (1960), Wigley & MclIn-
tyre (1964) und den zusammenfassenden Angaben in Rachor (1975). Diese Biomasse
hat einen bestimmten Energiewert, der den Predatoren als Nihrwert zur Verfiigung

Tabelle 9
Trodkengewicht und Kaloriengehalt der Meiofauna pro m? und 0,5 cm Schichttiefe (Arcachon)
Trocken- Kalorien-  Anzahlder  Trocken- Kalorien-
o . gewicht pro  gehalt pro  Organismen gewicht der  gehalt der
rgamismen Individuum Individuum pro10cm® Organismen Organismen
(ug) (cal X 1073 (X 103m™®) (mg-'m=2) (kcal m2)
Nematoden 1,20 5,1 421 0,51 2,15
Harpacticiden 1,90 5,1 158 0,30 0,81
Ubrige Meiofauna
(iberwiegend
Nauplien) 2,7 304 0,24 0,82
Meiofauna
Gesamt 883 1,05 3,78

steht. Eigene Untersuchungen an Nematoden ergaben fiir diese Gruppe einen durch-
schnittlichen Kaloriengehalt von 5274 kcal kgt aschefreies Trockengewicht. Nach Cum-
mins & Wuycheck (1973) enthalten “microconsumers®, um die es sich bei der Meiofauna
handelt, einen durchschnittlichen Kaloriengehalt von 4958 kcal kgt aschefreies Trocken-
gewicht. Die gesamte Biomasse der Meiofauna hat einen Kaloriengehalt von 3,78 keal
m=2, wobei die Nematoden rund 57 9/y davon stellen. Die nicht meflbare, weil mit der
verwendeten Methode nicht erfafiten, sog. “weiche® Meiofauna, ist zahlenmiflig und
damit auch in energetischer Hinsicht von geringer Bedeutung.

Die Werte aus den eigenen Untersuchungen stimmen gréfenordnungsmiflig mit
Literaturangaben {iberein. Beispielsweise wurde in der Arbeit von Brawn et al. (1968)
der kalorische Gehalt des “standing stock® von benthischer Makrofauna pro m? Sedi-
ment in einer Wassertiefe von 25 m untersucht. Sie erhielten fiir den Invertebratenbe-
stand einen Gesamtkaloriengehalt von 8—80 kcal m-2. Ahnliche Werte wurden von
Jones (1956) fiir ein schlammiges Gebiet mit Werten zwischen 27 und 139 kcal m2 und
Wigley & Mclntyre (1964) fiir verschiedene Lebensrdume und Tiefenbereiche fiir Ma-
kro- und Meiofauna mit Werten zwischen 17 und 29 kcal m? festgestellt.

Berechnungen fiir die Meiofauna auf Grund von kalorischen Messungen lagen
bisher noch nicht vor. Bei Anwendung der allgemeinen Formel von Odum (1959), daf
die Kalorien pro m2, grob abgeschitzt, etwa der Zahl des Trockengewichts in mg mit
dem Faktor 4 multipliziert entsprechen, ergibt sich fiir die Meiofauna des obersten
1/2 ¢cm bezogen auf die eigenen Untersuchungen, aus 1,05 mg m-2 Trockengewicht m2
ein Kaloriengehalt von 4,3 kcal m2; die eigenen Messungen ergaben 3,78 kcal m2,
Dabei konnten nicht alle Organismen des Meiofaunabestandes erfaflt und berticksich-
tigt werden.



Nahrung und Frefverhalten bei Sedimentfressern 213

Die Kotballen im Nahrungssubstrat

Der zahlenmifig und kalorisch grofite Anteil im Nahrungssubstrat und auch in
der Nahrung wird durch die Kotballen von hauptsichlich planktischen Copepoden, aber
auch von benthischen Organismen wie Mollusken, gebildet. Der Energiewert, der von
diesen “fecal pellets“ gestellt wird, diirfte verschieden hoch sein, wobei auch die drei
Bestandteile, die unverdaute Nahrung, die peritrophische Membran und der Aufwuchs
unterschiedlich zum Gesamtwert beitragen. Benthische Organismen wie Mollusken ge-
ben ihre Faeces zwar geformt und daher als solche unterscheid- und identifizierbar
(Moore, 1931; Arakawa, 1970), aber nicht ginzlich von einer Hiille umgeben, ab, so daf}
an den jeweiligen Bruchstellen sowohl Losung wie auch Angriff und Abbau noch unge-
nutzter organischer Substanz durch Bakterien und andere Mikroorganismen mdglich
sind. Die fecal pellets von Copepoden sind dagegen vllig von einer Hiille umgeben,
die vom Enddarm der Tiere produziert wird (Gauld, 1957) und entweder mucoidartig
oder chitinartig ist. Schon allein durch diese Hiille konnen diese Kotballen einen Ener-
giewert darstellen. Sipunculus nudus besitzt chitinangreifende Fermente und kann diese
Kotballen abbauen und als Nahrung nutzen. Generell ist der Kaloriengehalt von Faeces
im Nahrungssubstrat bei Nahrungsuntersuchungen von Bedeutung. So bietet die Hiille
der fecal pellets eine relativ grofle Ansatzfliche fiir Bakterien, Mikroflagellaten und
Diatomeen. Untersuchungen an Faeces zeigten, dafl sie assimilatorisch nutzbare organi-
sche Substanz enthalten, die durch den mikrobiellen Abbau der anderweitig nicht ver-
wendbaren Restsubstanz entsteht (Newell, 1965). Der Vorteil fiir die Sedimentfresser
liegt daher nicht nur im Nahrungswert der Bakterien selbst, sondern auch darin, daf§
diese die in den fecal pellets vorhandene organische Substanz aufschlieflen oder zu ver-
wertbarer Substanz transformieren. Bei der Verinderung des Nzhrwertes der Kotballen
spielt auch der Zeitfaktor eine Rolle. In Abhingigkeit von der Abbaugeschwindigkeit
der jeweiligen Substanzen befindet sich u. U. weniger nutzbare Energie in den Faeces
zum Zeitpunkt der Abgabe als Stunden oder Tage spiter auf Grund der Bakterienver-
mehrung bzw. der stofflichen Verinderung. Fiir 6kologische Zwecke erscheint es nach
Johannes & Satomi (1966) sinnvoll, die fecal pellets mit ithrem Aufwuchs als “Orga-
nismen® zu betrachten, da sie organische Substanz verbrauchen und umsetzen sowie eine
Nazhrungsquelle fiir andere Tiere darstellen; “Populationen von fecal pellets nehmen
quantifizierbar am Energieflufl des marinen Ukosystems teil. Die Koprophagie aqua-
tischer Faunenelemente spielt eine wichtige Rolle in den trophischen Beziehungen ben-
thischer Tiergruppen (Frankenberg & Smith, 1967; Frankenberg et al., 1967). Allein
fiir die Kotballen mit ihrem Aufwuchs ergibt sich fiir das untersuchte Nahrungssedi-
ment von S. nudus der entscheidende Anteil von bis zu 92 %/p an dem Gesamtenergie-
gehalt des Sediments; dieses ist ein Hinweis auf die entscheidende Bedeutung der Kot-
ballen als Nahrungskomponente.

Die iibrigen Komponenten des Nahrungssubstrats

Der Energiegehalt fiir die {ibrigen Komponenten des Nahrungssubstrats errechnet
sich durch Differenzbildung aus dem Gesamtkaloriengehalt fiir das Sediment und den
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Energiewerten fiir die Meiofauna und die Kotballen; er betrigt rund 6 % des Gesamt-
kaloriengehalts.

Wie bei den Kotballen, so liegt auch der Nutzgewinn des Detritus fiir den Sedi-
mentiresser weniger im Detritus selbst (Hylleberg, 1975), sondern vielmehr in den
aufsitzenden Mikroorganismen, die sich ihrerseits von der im freien Wasser befindlichen
bzw. in Aggregationen vorliegenden gelSsten organischen Substanzen ernihren. Nach
Whitlatch (1974) bevorzugen Polychaeten der Art Pectinaria gouldii Sandkorner mit
einer Kruste aus organischem Material, flockige Aggregate und fecal pellets, ein Hin-
weis auf die wichtige Rolle der partikuliren organischen Substanz als Nahrungskom-
ponente.

Bakterien kénnen als Nahrung aufgenommen und energiespeichernd assimiliert
werden. Dies zeigte beispielsweise MacGinitie (1932) an Echiuriden, die in einer Bak-
terienkultur gehalten werden konnten. Darmuntersuchungen an Polychaeten (Hylle-
berg, 1975) liefen erkennen, dafl eine deutliche Reduzierung von freibeweglichen Bak-
terien und Diatomeen im Rektum im Vergleich zum Oesophagus eintritt.

Die von Sipunculus nudus untersuchte Population lebt im unteren Gezeitenbereich,
in dem ein stetiger Wechsel der Strémungsverhiltnisse stindige kleinriumige Verin-
derungen in der Sedimentoberfliche hervorruft. Im Schutz von Hafenbauten ist das
Wasser am Sammlungsort relativ ruhig, so dafl spezifisch leichtere Partikel als der Sand
sedimentieren und sich in den Mulden konzentrieren kénnen. Den Sipunculiden stehen
damit Substrate unterschiedlicher Nahrungsqualitit, Meiofaunaanzahl und Aschegehalt
sowie von unterschiedlichem Energiegehalt zur Verfiigung. Beispielsweise liegt der
Aschegehalt des Sediments zwischen 96 %o und 98 /o, der mittlere Kaloriengehalt zwi-
schen 0,4 cal mg! und 3,0 cal mg-! organische Substanz bzw. 0,007 cal mg-! und 0,06 cal
mg! Trockengewicht. Gewichtsvergleiche zeigten, dafl ein Sediment mit hohem Energie-
gehalt, also hoher Nahrungskonzentration, spezifisch leichter ist. So konnte experimen-
tell durch Anreicherung des natiirlichen Sediments mit den feinen Komponenten des
natiirlichen Substrats der Aschegehalt auf 3,6 cal mg! organische Substanz gesteigert
werden. Fiir die Lebendhaltung von Sipunculiden wurde das Sediment in dieser Weise
mit Nahrungsstoffen angereichert.

Trotz aller Faktoren, die eine hohe Variabilitit in diesem Lebensraum bedingen,
war die Untersuchung gerade dieser S. nudus — Population wegen der leichten Erreich-
barkeit vorteilhaft.

Nahrungsaufnahme und Energiegehalt im Darm

Entsprechend dem Tideneinflufl haben die Sipunculiden Fref3- und Ruhephasen.
Die Nahrung wird schubweise aufgenommen und nahezu unvermischt durch den Darm
transportiert; bei Abgabe der Faeces wihrend der Untersuchung zur Bestimmung der
Darmdurchlaufzeit ist eine scharfe Trennung zwischen natiirlichem Substrat und dem
kiinstlichen PVC-Sediment zu erkennen.

Die Nahrungsaufnahme scheint nicht selektiv im Hinblick auf Nahrungskompo-
nenten eines moglichst hohen Energiegehalts zu sein, Organismen werden nicht bevor-
zugt gegeniiber anorganischen Sedimentpartikeln aufgenommen. Beziiglich der aufge-
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nommenen Korngréflen kann jedoch von einer “eingeschrinkten Selektivitit® gesprochen
werden. Erstens enthilt der Darminhalt von Sipunculus nndus mit ca. 10 %/o mehr als
dreimal soviel kleiner Korngréflenanteile, als im Nahrungssubstrat vorhanden sind,
zweitens aber kinnen in beachtlichen Mengen fecal pellets aufgenommen werden, ob-
wohl sie grofler sind als Sandkdrner; ihre Aufnahme wird vermutlich durch das spezi-
fisch leichtere Gewicht und die meist abgerundete, ellipsoide Form begiinstigt. Auch
im Hinblick auf die Aufnahme von Meiofaunaorganismen zeigt sich kein “echtes® selek-
tives Verhalten. Wie aus meinen fritheren Untersuchungen bekannt (Walter, 1973), sind
die Sipunculiden in der Lage, eine relativ grofe Anzahl von Nematoden und kleine
Muschellarven aufzunehmen. Diese Tiergruppen sind durch ihre relative Trigheit nicht
in der Lage, sich dem Gefressenwerden durch Flucht zu entziehen. Im Gegensatz dazu
werden Crustaceen, vor allem grofiere Individuen, durch die Sipunculiden nur in gerin-
gem Mafle aufgenommen. Sie kdnnen sich durch eine schnelle Fluchtreaktion bzw.
Sperrigkeit ihrer Kérperform der Aufnahme entziehen. Ostracoden bilden von dieser
Regel eine Ausnahme, da viele Arten dieser Meiofaunaorganismen weniger beweglich
und sperrig sind.

Die Meiofauna im Vorderdarm ist im Durchschnitt kleiner als im Nahrungssub-
strat, und der in der Meiofauna gebundene Gesamtenergiegehalt ist entsprechend ge-
ringer. Trotz dieser relativen Energieabnahme ist der Gesamtenergiegehalt im Darm
hoher als im nichtaufgenommenen Nahrungssubstrat. Die Zunahme des Gesamtenergie-
gehalts im Vorderdarm um den Faktor 10 ist sicherlich eine Folge der besonders mit den
kleinen Korngroflien aufgenommenen Detritusteile und dem damit verbundenen Auf-
wuchs sowie dem groflen Anteil der fecal pellets in der Nahrung.

Vergleicht man die Rolle der Meiofauna in den beiden Sipunculiden-Arten und
bei verschiedenen Grdfen von S. nudus, so ergeben sich unterschiedliche Wertigkejten
fiir diese Nahrungskomponente in bezug auf das gesamte Nahrungssubstrat, wobei aber
in keinem Fall von einer entscheidenden Rolle der Meiofauna an der Nahrung der
sedimentfressenden Sipunculiden gesprochen werden kann.

Anhand der Nematoden, der dominierenden Meiofauna-Gruppe, kann dies erliu-
tert werden: aus dem Nahrungssubstrat (421 Ind./5 cm3) werden in den Vorderdarm
nur 1,4-3,6 % der vorhandenen Nematoden (6—16 Ind./5 ¢cm-3) aufgenommen, vom
durchschnittlichen Gesamtkaloriengehalt des Vorderdarms werden bei den kleineren
Individuen von §. nudus 0,009 %/s, bei den groferen 0,017 ¢/y der gemessenen Gesamt-
energie von den Nematoden gestellt. Bei der kleineren Art, Ph. vulgare, ist der Wert
mit 0,007 %o entsprechend noch geringer. Diese Ergebnisse iiber die Rolle der einzig
lebenden grifleren Komponente im Nahrungssubstrat wurden schon fiir Arenicols ma-
rina nach Darminhaltsuntersuchungen vermutet. Kriiger (1971) nimmt an, daf} grofiere
Organismen nicht entscheidend in der Nahrungsbilanz sein kénnen; er vermutet, daf§
es Mikroorganismen sein miissen, von denen sich A. marina im wesentlichen ernihrt.
Die Frage einer Nahrungskonkurrenz von S. nudus und L. inhaerens kann moglicher-
weise durch einen Vergleich der prozentualen Korngrdflenverteilung im Vorderdarm
der Sedimentfresser beantwortet werden. Beide Arten haben unterschiedliche Frefi-
horizonte: S. nu#dus nimmt seine Nahrung von der Sedimentoberfliche auf, wihrend
dort der prozentuale Anteil der Korngrofienfraktion 37—125 um bei 3 %/ liegt, steigt
die Hiufigkeit dieser Partikel im Vorderdarm bis zu 399/ an. Eine Erklirung hierfiir
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ist in der bevorzugten Aufnahme feiner Sedimentteile und Kotballen, die sich ober-
flichlich in Mulden des Sediments sammeln, zu sehen. L. inhaerens friflt nahe der Sedi-
mentoberfliche — dies zeigen die zu S. nudus kaum verschiedenen Meiofaunazahlen —
aber in einem etwas tieferen Sedimentbereich, abzulesen am Anteil der kleinen Korn-
groflenfraktion mit im Hochstfall 6%/, da die lokale Konzentration feiner Partikel
mit den momentanen Bedingungen der Wasserbewegungen entfilit.

Nahrungsadsorption im Darm

Nach der Nahrungsaufnahme durchliuft das Substrat den Darm der Tiere. Die
Morphologie und die physiologischen Leistungen des Darms der Sipunculiden wurden
von 'Tétry (1959) zusammengefafit: Das Nahrungssubstrat tritt nach seiner Aufnahme
in den Oesophagus-Bereich, der eine strikt mechanische Funktion hat, ein in den zwei-
ten Teil des Vorderdarms, den Beginn der absteigenden Darmspirale. Dort finden
Verdauung und Adsorption der Nahrung statt. Die eigentliche Darmspirale, als Mit~
teldarm definiert, und auch der Enddarm dienen nur der Adsorption. Bei Sipun-~
culus nudus betrigt die prozentuale Abnahme des Energiegehalts des aufgenommenen
Sediments auf dem Weg vom Vorder- zum Mitteldarm 68 ¢/o; zwischen Vorder- und
Enddarm nimmt die Anfangsenergie um 749/ ab, und bis zu den Faeces wird die
Nahrung um praktisch 100 ®/o ausgenutzt. Der Grad der Ausnutzung der aufgenomme-
nen organischen Substanz ist also auflerordentlich hoch. Auch aus dem Enddarm wird
Energie aufgenommen, wie sich aus der Energieabnahme zwischen Enddarm und Faeces
nachweisen 14f8t. Da der Gehalt der Faeces an organischer Substanz bei knapp 1%/ lag
und damit fiir eine kalorimetrische Bestimmung zu gering war, konnten keine Energie-
werte der Faeces von S. nudus gemessen werden, wihrend ein Energiegehalt im End-
darm dagegen durchaus noch nachweisbar und mefbar war. Ausgehend vom aschefreien
Trockengewicht 138¢ sich der Energiegehalt der Faeces auf kleiner als 0,0024 cal mg!
Sediment (kleinster fiir einen Enddarmabschnitt mit dem Mikrokalorimeter noch mef3-
barer Wert) abschdtzen. Es ist allerdings auch damit zu rechnen, dafl ein Teil der orga-
nischen Substanz, der bei der Kalorimetrie erfafit wird, durch diese Tiere nicht zersetz-
bar und nutzbar ist und daher mit den Faeces wieder ausgeschieden wird.

Die Energienutzung ist bei der kleineren Art, Phascolosoma, offensichtlich nicht
so grofd. Im Enddarm betrigt der Kaloriengehalt noch 47 /s des Vorderdarm-Energie-
gehales. Eine hohe Nahrungsausnutzung ist bei diesem Sedimentfresser mdglicherweise
auch weniger bedeutsam, da der Boden in 12—15 m Tiefe schlammig ist und einen hohen
Detritusgehalt verbunden mit hohem Gehalt an der Korngrofenfraktion 37—125 um
aufweist. Damit steht den Tieren stindig energetisch reichhaltige Nahrung zur Verfii-
gung; durch einen Tidenwechsel aufgeprigte Ruhephasen sind nicht vorhanden. Die
Abnahme des Energiegehaltes zwischen den Darmabschnitten ist nicht immer so deut-
lich; in einigen Fillen kehrt sich das Verhilinis sogar um, so daff fiir Mittel- und End-
darm ein hoherer Energiewert als fiir den vorhergehenden Darmabschnitt gemessen
wurde. Ursache fiir dieses zunichst unerwartete Ergebnis diitfte die starke Variabilitdt
im Lebensraum sein, auf die wiederholt hingewiesen ist; auf Grund dieser Tatsache
konnen sich Partikelgrofle, Fauna und Energiegehalt sehr stark unterscheiden. Der
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einzelne Sipunculide findet kleinrdumige Unterschiede im Nahrungsangebot seines
Lebensraumes; er nimmt dementsprechend in unregelmifliger Folge Nahrung mit mehr
oder weniger hohem Energiegehalt auf. Die Variabilitit in den Meflwerten wird an
diesem Beispiel noch einmal deutlich.

Zusitzlich geht bel diesen Ergebnissen der Zeitfaktor der Probennahme mit ein,
der durch die Dauer zwischen Nahrungsaufnahme und Konservierung des Untersu-
chungsmaterials bestimmt ist. Je linger dieser zeitliche Abstand ist, um so geringer
diirfte der Kaloriengehalt wegen der fortlaufenden Adsorption von Energie im Darm
sein. Die Energiewerte fiir die drei Darmabschnitte und zwischen den verschiedenen
Individuen sind also nicht ohne Einschrinkung miteinander vergleichbar; trotzdem
miissen diese Mittelwerte als Integrationswerte {iber die Darmabschnitte fiir eine Bilan-
zierung verwendet werden. In Abbildung 1 sind noch einmal die fiir die Nahrunsbilanz
von S. nudus bestimmenden Ergebnisse zusammengestellt.

Energiegehalt | | Anzahl Meiofauna Energie- Energie-
in cal’mg pro Yolumen gehalt abnahme
Trockenge- : in% in%
wicht
v v v v
883/5 cm3
0,0300 Oberfldchen- ~=""] Nahrungssubstrat [ —= 10
sediment
Sedimentfresser
3 R 1
117/5cm 1 1
03045 Darminhalt -] Vorderdarm [ — E. 100 ,E
68,3
[ 00965 3 | <=1 |mittetdarm | == [ a7 |
[ 787 ]
[ 00785 1 | == |enddarm —| o
>99
rO, 0024 - —I -] Faeces == <31

Abb. 1: Ausnutzung der durchschnittlich aufgenommenen Energie durch Sipunculus nudus

In den folgenden Ausfilhrungen soll nun einmal versucht werden, mit Hilfe der
vorliegenden Ergebnisse aus dem Tidengebiet von Arcachon fiir den Sedimentfresser
S. nudus (ein Individuum mittleren Gewichts, ca. 26 g) eine Bilanzierung der energe-
tischen Vorginge im SedimentkSrper vorzunehmen. In diese vorliufige Abschitzung
wird eine etwaige Ortsbewegung der Tiere nicht miteinbezogen; hierfiir ist allerdings
auf Grund des regelmifligen reichen Nahrungseintrags auch keine Notwendigkeit ge-
geben. Da fiir die Darmdurchlaufzeit durchschnittlich 19 Stunden gemessen wurde, er-
gibt sich aus dem Darmvolumen und der Verweilzeit des aufgenommenen Nahrungs-
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substrats in den Tieren ein Tagesdurchsatz von rund 23 cm?® Sediment; das bedeutet
ein Mindest-Jahres-“turnover® von rund 8400 cm3 durch einen Sipunculiden unter den
vorliegenden Bedingungen. Umgerechnet in Trockengewicht ergibt sich ein jihrliches
“turnover® von 3,1 kg Trockengewicht des Sediments pro Tier. Hierzu gibt Nichols
(1974) fiir den Polychaeten Pectinaria californiensis einen jahrlichen Umsatz von 8,6 kg
an, wobei zu bedenken ist, dafl dieser Polychaet kleiner ist, keinen gewundenen Darm
und daher vermutlich eine vergleichsweise kiirzere Darmdurchlaufzeit hat. Da fiir 1 cm3
Sediment ein durchschnittlicher Kaloriengehalt von 33 cal errechnet wurde, entspricht
die pro Jahr aufgenommene Sedimentmenge einem FEnergiewert von 277 kcal. Das
Nahrungssubstrat wird durch den Darmtrakt hindurchgeschleust und der Energiewert
dem Sediment fast vollstindig entzogen, da in den Faeces organische Substanz prak-
tisch nicht mehr vorhanden ist. Diese intensive Nahrungsausnutzung ist verstdndlich
aus der tidenbedingten Abhingigkeit der Frefiperioden der Tiere. Vermutlich wird in
der Zeit des Trockenfallens des Sediments die aufgenommene Nahrung durch diese
Sedimentfresser intensiv und vollstindig absorbiert, so daf bei Aufsammlung der
Tiere z. Z. der Ebbe im Enddarm nur noch relativ wenig Energiegehalt vorhanden ist.
Mit der Wasserbedeckung ist dann auch wieder ein reicher Eintrag an energiereichem
Detritus — auch aus anderen Biotopen — gegeben; ein Eintrag, der durch die hohen
Produktionsraten von Mikroorganismen und durch hohere Organismen produzierten
bzw. sedimentierten fecal pellets verstirkt wird.

Um einen Ansatzpunkt fiir die Zusammensetzung der Nahrung der Sipunculiden
zu finden, wurden Vorderdarm-Untersuchungen durchgefiihrt. Die Zusammensetzung
der aufgenommenen Nahrung im Vorderdarm bestand zu etwa 55 ¢/y aus fecal pellets
und 45 %o Detritus sowie Mikroorganismen. Der Anteil der zahlenmiifiig erfafiten
Meiofauna betrug nur 0,03 9/o. Von der in der Oberfliche von 1 m? (0,5 cm Sediment-
tiefe) lebenden Meiofauna wird von den unter dieser Fliche gefundenen durchschnittlich
5 Sipunculiden im Jahr nur 5,5 % weggefressen, d. h. also, dafl die Meiofauna zwar
nicht ohne Bedeutung ist, wohl aber an der Gesamtnahrung zu weitaus weniger als
1 9/p beteiligt ist. McIntyre (1971) hat nach seinen Untersuchungen die These vertreten,
dafl die Meiofauna das Endglied einer interstitiellen Nahrungskette “gelSste organische
Substanz — Bakterien — Meiofauna® ist. In dem von ihm untersuchten Biotop herrscht
ein sandiges Sediment vor; hier besteht fiir die Meiofauna nicht die Gefahr des Gefres-
senwerdens, da Makrofauna in diesem Gebiet fehlt. Die vorliegenden Untersuchungen
haben gezeigt, daf} selbst in einem Lebensraum, in dem Makrofauna vorhanden ist und
damit ein Pridator gegeben ist, die Meiofauna nur zu 0,03 %/¢ in der aufgenommenen
Nahrung wiedergefunden wird.

Die in dieser Arbeit durchgefiihrten Untersuchungen zur Nahrung von Sediment-
fressern haben zweierlei Schwierigkeiten erkennen lassen: (1.) Eine quantitative Diffe-
renzierung der einzelnen Nahrungskomponenten des Substrats war nur teilweise mog-
lich. Es muf} eine Wertung durchzufiihren sein, wobei besonders auch auf die Beziehun-
gen dieser Komponenten untereinander zu achten ist, wie z. B. bei den fecal pellets und
den aufsitzenden Mikroorganismen. Erste Schritte hierzu wurden in dieser Arbeit
unternommen. (2.) Es ist notwendig, die mit dem Kalorimeter objektiv gemessenen
Energiewerte der entsprechenden vom Tier verwertbaren Nahrung zuzuordnen. Hier-
zu sind Fiitterungsexperimente notwendig, um eine weiterfiihrende Aussage zu errei-
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chen. Erst wenn durch weitere Untersuchungen eine den obigen Punkten entsprechende
Unterscheidung mdglich ist, kann die Nahrung von Sedimentfressern quantitativ und
qualitativ sicher bestimmt werden.
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