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The size-frequency distributions of living populations of Mytilus edulis are
formed by the reproduction-, growth-, and mortality-rates of their members.
As these factors depend largely upon external conditions and episodical events
the shapes of size-frequency distributions show considerable differences. Besides
strongly right-skewed and multimodal histograms also bell-shaped normal
distributions of mature individuals are found.

Compared with the size-frequency distributions of living populations those
of autochthonous dead communities show a fundamental difference: Juvenile
specimens are underrepresented or even missing mainly due to the action of
predators.

The size-frequency distribution of an autochthonous dead population corres-
ponds to a living population only in the case of a catastrophic death and sub-
sequent burial of the entire population.

The size-frequency distribution of an assemblage of dead individuals is no
definite indication whether it is of autochthonous or of allochthonous nature.

Dr. Cmr. SaMTLEBEN, D 2300 Kiel, Geologisch-Paldontologisches Institut
und Museum der Universitit, Olshausenstr. 40/60.

Zusammenfassung

Die GroBenverteilungen lebender Populationen von Mpytilus edulis werden von der Repro-
duktion, dem Wachstum und der Sterblichkeit ihrer Mitglieder geformt. Da diese Faktoren
stark von dufBeren Bedingungen und Ereignissen abhingig sind, kénnen die GréBenverteilungen
sehr unterschiedlich ausgebildet sein. Neben rechtsschiefen Kurven mit einem Maximum iber
kleinen Individuen werden mehrgipflige Ausbildungen und einheitliche Normalverteilungen
tiber ausgewachsenen Tieren gefunden.

Die GrofBenverteilungen auntochthoner Totengemeinschaften zeigen einen grundlegenden Un-
terschied zu den bei lebenden Populationen beobachteten: Juvenile Exemplare sind stark unter-
reprasentiert oder fehlen, da der weit tiberwiegende Teil der jungen Individuen von Muschel-
riubern gefressen wird.

Nur bei einem Katastrophentod aller Individuen entspricht die GroBenverteilung der autoch-
thonen Totpopulation der lebenden Gemeinschaft.

Grofenverteilungen von Totengemeinschaften sind kein sicheres Indiz, um autochthone Tot-
populationen von allochthonen Ansammlungen zu unterscheiden.
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1. Einleitung

Eines der wichtigsten Merkmale von Tieren ist ihre KorpergréBe. Sie nimmt
normalerweise mit dem Alter der Individuen zu und zeigt enge Beziehungen zur
ontogenetischen Merkmalsentwicklung. Obwohl ein spezifischer Endwert der Kor-
pergroBe genetisch vorgegeben ist, variieren die tatsichlich erreichten EndgréBen
erheblich, da die dulleren Lebensbedingungen die Individualentwicklung beein-
flussen und das Wachstum férdern oder hemmen. Dies gilt vor allem fiir Tiere,
die auch nach dem Erreichen der Geschlechtsreife — hiufig bis zu ihrem Absterben
— noch wachsen, so daBl duflere Faktoren wihrend der gesamten individuellen
Lebensdauner auf ihre GréSenzunahme einwirken koénnen.

Fiir die Analyse von Populationen wird eine Untersuchung der Gré8enverteilung
unerldBlich. Sie liefert demographische Daten, die zur Klirung 6kologischer Fragen
auszuwerten sind. Da bei einem GroBteil der Tiere das Alter nicht direkt ablesbar,
sondern nur anhand der ontogenetischen Merkmals- und GréBenentwicklung zu
bestimmen ist, bietet eine Analyse der GroBenverteilung zwar nur eine mittelbare,
oft aber die einzig mdgliche Methode, um den Altersautbau einer Population zu kli-
ren, seine Verdnderungen zu kontrollieren und Fragen tiber Reproduktion, Wachs-
tum und Mortalitdt zu beantworten. Dariiber hinaus erlaubt sie, einen populations-
typischen Wert der Korpergrofe ausgewachsener Tiere zu ermitteln, der beim Ver-
gleich von Populationen derselben Art aus verschiedenen Biotopen einen ersten
Anhalt dartiber liefert, wie stark Wachstum und mit dem Wachstum gekoppelte
Merkmalsausbildung von dufleren Faktoren beeinflufit sein mogen.

Bei der paldontologischen Bearbeitung fossiler Tiergruppen stellt sich auBlerdem
die Frage, ob Ansammlungen von Individuen derselben Art in einem faziell ein-
heitlichen Schichtkorper geringer Michtigkeit reprisentative Teile einer ehemali-
gen Lebendpopulation sind und zutreffende Aussagen iiber ihre Struktur erlauben.
Da diese hiufig als ,,fossile Populationen’ bezeichneten Individuengruppen einer-
seits aus einer Totengemeinschaft unbekannt vieler Generationen bestehen kénnen,
und andererseits oft nur ein Teil der Exemplare fossil iiberliefert wird, kénnen sie
nicht primdr mit ehemals lebenden Populationen gleichgesetzt werden. Die Er-
mittlung des zunédchst unbekannten Verhiltnisses, das zwischen einer Ansammlung
fossiler Individuen und der Lebendpopulation, aus der sie entstanden sind, besteht,
erfordert eine ausreichende Kenntnis der Verdnderungen, welche die Population
postmortal betroffen haben. Diese sind fiir fossile Organismen jedoch nur mit Hilfe
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von Analogien zu erschliefen. Hierbei kann die Beobachtung rezenter Populatio-
nen bis zur Einbettung im Sediment und die Analyse ihrer GroBenverteilungen
wichtige, hiufig entscheidende Hinweise liefern.

Eine Voraussetzung fiir die Uberlieferung reprisentativer Individuengruppen
ist Autochthonie; jede Umlagerung schafft eine von Sortierungsfaktoren abhédn-
gige Auslese und bewirkt verdnderte Populationsstrukturen.

1.1 Friihere Arbeiten

Nach Ansicht einiger Autoren bilden die GréBenverteilungen fossiler Individuen-
gruppen selbst einen Anhalt zur Unterscheidung von autochthonen Gemeinschaften
und allochthonen Ansammlungen. Boucot (1953), CraiG & HaLLAM (1963), FAGER-
STROM (1964) und Harram (1967) diskutieren die Form der Verteilungskurven im
Hinblick auf ihren Aussagewert fiir diese Unterscheidung und kommen zu unter-
schiedlichen, einander widersprechenden Ergebnissen:

Boucot (1953) sieht die einfachste Form der GrofBenverteilung einer lebenden
Population bei vielen marinen Muscheln und Brachiopoden verwirklicht. Starke
Reproduktion und hohe Frithsterblichkeit bewirken hier eine konkav-rechtsschiefe
Verteilungskurve, die von einer grofen Anzahl juveniler, einer miBigen Zahl adulter
und nur wenigen gerontischen Exemplaren gebildet wird. Die GroBenverteilung
autochthon iberlieferter Fossilpopulationen soll dieser Kurve entsprechen. Jede
andere Form der Kurve, vor allem eine Normalverteilung iiber gréBeren Individuen,
wird auf Sortierung bei einer Umlagerung zuriickgefithrt und als Anzeichen fiir
Allochthonie gewertet.

FacersTrROM (1964) kommt zu Ahnlichen Schliissen wie Boucor und folgert,
daB eine autochthone Fossilgemeinschaft, die sich aus mehreren Populationen zu-
sammensetzt, aus Individuen in denselben Mengen- und GréBenverhiltnissen wie
in der entsprechenden lebenden Faunengemeinschaft besteht (S. 119g). Zwischen
die allochthone Ansammlung und die autochthone Fossilpopulation stellt FAGER-
sTroM die ebenfalls autochthone ,,residual fossil population®. Bei dieser ist ein
GroBteil der kleinen Exemplare selektiv durch Stromungen forttransportiert wor-
den; hierdurch hat die GréBenverteilung ihre rechtsschiefe Form verloren und ist
glockenformig geworden. Die Lage des Gipielwertes soll fiberwiegend von der Stér-
ke der Stromung abhingig sein.

Dagegen argumentieren Craic & HarraMm (1963), die Populationen und Klappen-
ansammlungen von Mytilus edulis und Cardium edule englischer Kiistengebiete
untersucht haben, daB die hohe Frithsterblichkeit zumeist die nicht erhaltungs-
fahigen Larvenphasen der Tiere trifft. Junge Individuen, die sich erfolgreich ange-
siedelt haben, sollen keine hohere, z. T. sogar eine deutlich geringere Sterberate
haben als adulte Exemplare. Ahnliche Verhiltnisse werden auch fiir andere Inverte-
braten angenommen. Aufgrund des getrennten Auftretens mehrerer Jahresgene-
rationen sind die GroBenverteilungen von lebenden Populationen benthonischer
Invertebraten zumeist multimodal. Die Kurven von Tot- und Fossilpopulationen
unterscheiden sich deutlich hiervon: Gleichm#Biges, im Alter allm#hlich abneh-
mendes Wachstum und eine gleichmifBige, erst bei gerontischen Exemplaren zu-
nehmende Sterberate sollen auch fiir autochthone Fossilpopulationen glockenfor-
mige bis leicht rechtssteile GroBenverteilungen ergeben. Nach Meinung der Autoren
brauchen daher symmetrische Verteilungskurven bei fossilen Arten nicht unbe-
dingt Sortierung anzuzeigen.
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In einer anderen Arbeit untersucht Harram (1g67) die GroBen von Muschel-
und Schneckenarten aus zwei allochthonen Klappenansammlungen. Er kommt
zu dem SchluB, da8 die zumeist leicht rechtsschief oder glockenformig ausgebilde-
ten GréBenverteilungen {iberwiegend Wachstums- und Sterberaten widerspiegeln.
GroBenabhingige Sortierung soll hierbei ohne Bedeutung sein; ihre Rolle als signi-
fikanter Faktor bei der Ausbildung von Verteilungskurven miisse noch nachge-
wiesen werden.

Der Gegensatz in den Befunden und Folgerungen von BoucoT und FAGERSTROM
einerseits, Cralc und Harram andererseits waren der AnlaB zu eigenen Unter-
suchungen der GroBenverteilung in Populationen und Klappenansammlungen
von Mytilus edulis. Sie sollen iiber mehrere Jahre fortgesetzt werden, damit auch
episodische und periodische Verinderungen erfaBt und ausgewertet werden konnen.
Erste Ergebnisse werden in der vorliegenden Publikation dargestellt.

Mytilus edulis wurde gewdhlt in der Annahme, daBl diese in Kiistenndhe auf und
iiber dem Meeresboden sessil lebende Muschel relativ einfache und leicht zu be-
obachtende Beispicle fiir die GroBenverteilung lebender Populationen, ihre An-
passung an dkologische Bedingungen und ihre postmortalen Umformungen bietet.
Die mehrjihrige Lebensdauer der Individuen ldBt erwarten, daB jdhrliche und
jahreszeitlich bedingte Schwankungen der auf die GroBenverteilung wirkenden
Faktoren ausgeglichen werden. Die nahe der Wasseroberfliche lebenden Popula-
tionen sind leicht erreichbar, so daf eine kontrollierte Probenahme moglich ist.
Die morphologisch einfach gebauten Exemplare sind schnell zu vermessen.

AuBerdem war Mytilus edulis auch das Untersuchungsobjekt von CRAIG & HALLAM
(1963) und zeigt in seiner Lebensweise ausreichende Ubereinstimmungen mit einem
GroBteil der fossilen Brachiopoden, auf die sich die paldontologische Anwendung
der Ergebnisse und Folgerungen von BoucoT (1953), FAGERSTROM (1964) und HALLAM
(1962) erstreckt, um als Vergleichsmodell dienen zu kénnen.

1.2 Zur Arbeitsmethode

An mehreren Orten der Nord- und Ostseekiiste wurden in zumeist unregelmafigen
Zeitabstinden die GroBenverteilungen der lebenden Populationen an reprdsenta-
tiven Proben gemessen. Die Probenahmen erfolgten an stets denselben, nur wenige
Quadratmeter groBen Stellen innerhalb groBerer von Mytilus edulis besiedelter
Flichen, indem mehrere Bulten der mit Byssusfdden aneinander und am Substrat
festhaftenden Muscheln herausgenommen und alle Exemplare vermessen wurden.
Die ProbengrdBen schwankten zwischen 250 und mehr als 3000 Exemplaren; die
Zahl der gemessenen Individuen ist auf der Ordinate der GréBendiagramme ange-
geben. Eine Stérung der lebenden Populationen durch die Probenahmen erscheint
nicht wahrscheinlich.

Der Begriff ,,Population® wird im folgenden immer im dkologisch begrenzten Sinne
fiir die unter einheitlichen Bedingungen ein definiertes Areal bewohnenden Tiere
gebraucht.

Autochthone Totengemeinschaften wurden unter lebenden Populationen aus
dem Sediment gegraben. Sie bestehen tiberwiegend aus doppelklappigen Exemplaren;
doch nimmt der Anteil der Einzelklappen in Richtung auf die unteren GroBen-
klassen zu, gewiB z. T. durch die Trennung der Klappen beim Waschen und Sieben
der Proben bedingt. Als parautochthone Totpopulationen werden die im Felswatt
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von Helgoland zwischen den Bulten der lebenden Population gesammelten Proben
angesehen, die zwar ausschlieBlich aus Einzelklappen bestehen, jedoch nicht aus
ihrem Siedlungsgebiet heraustransportiert worden sind. Allochthone Klappenan-
sammlungen wurden entweder aus Prielen in unmittelbarer Ndhe von Muschel-
bianken gesammelt, als Backengreiferprobe aus der Fahrrinne der Elbe gewonnen
oder aus Spillsiumen am Strand aufgelesen.

Es mufl angemerkt werden, daB nur an sehr wenigen Fundpunkten eine linger-
dauernde und ungesttrte Sedimentation stattfindet. In den meisten Fillen werden
zwar Ortlich Gruppen gestorbener Individuen bzw. Klappenansammlungen ein-
gebettet, jedoch nur fir kiirzere Zeit und ohne daB sich stirkere Schichten mit
kumulierten Totengemeinschaften bilden, da hiufige Umlagerungsvorginge die
Sedimentation unterbrechen und die Ablagerungen zerstdren. Diese Tatsache ist
bei SchluBfolgerungen aus den gewonnenen Untersuchungsergebnissen zu beriick-
sichtigen. Sie beeintrdchtigt jedoch nicht den Modellcharakter der bearbeiteten
Beispiele, da angenommen werden kann, daf3 Umlagerungen bei der Bildung von
Fossilgemeinschaften in kiistennahen Meeresgebieten eine hiufige Begleiterschei-
nung sind, und autochthon iiberlieferte Totpopulationen nur selten einen lingeren
Zeitraum von der Dauer mehrerer Jahrzehnte reprisentieren.

Die untersuchten Populationen zeigen untereinander z. T. erhebliche Unterschie-
de in der Korpergrofe der Exemplare. Dariiber hinaus unterscheiden sie sich hiufig
auch in anderen Merkmalen wie Gehduseproportionen oder Klappenstirken. Bei
einem GroBenvergleich von Muscheln, die an verschiedenen Orten leben, wiren
diese Merkmalsunterschiede zu beriicksichtigen. Da in der vorliegenden Unter-
suchung jedoch nur einzelne lebende Populationen mit den aus ihnen entstehenden
autochthonen und allochthonen Gruppen toter Individuen in Bezichung gesetzt
werden, geniigt es, als MaB fiir die KérpergroBe allein die Gehduse- bzw. Klappen-
lingen zu messen. Sie werden in 2mm-Intervallen zu Groéfenklassen zusammen-
gefaBt und als Sdulendiagramme dargestellt.

An dieser Stelle mochte ich allen danken, die mir bei dieser Untersuchung geholfen
haben!

2. Grofenverteilungen lebender Populationen

Die Mehrzahl der Messungen an lebenden Populationen von Mytilus edulis ergab
konkave, rechtsschiefe GroBenverteilungen mit einem hohen Gipfel iiber juvenilen,
erstjdhrigen Individuen. Die Ausbildung der Diagramme wird von den Faktoren
Reproduktion, Wachstum und Sterblichkeit bestimmt. Neben einer vermutlich
genetisch gesteuerten Grundtendenz zeigen diese Faktoren starke Unterschiede,
die von den besiedelten Biotopen abhingen, und Schwankungen, die von periodi-
schen und episodischen duBeren Ereignissen bewirkt werden.

2.1 Reproduktion

Unter Reproduktion wird in dieser Arbeit nicht die Menge abgelegter Eier bzw.
daraus gebildeter Larven, sondern die Zahl juveniler Individuen, die sich in einer
Population festsetzen, verstanden. Sie ist im allgemeinen sehr hoch; die meisten
der untersuchten Proben haben einen Anteil von mehr als 709, an erstjihrigen
Exemplaren. Es zeigen sich jedoch erhebliche Unterschiede in Lage und Héhe der
Maxima juveniler Individuen, da Beginn und Ablauf der Laichperioden und damit
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die Ansiedlung junger Exemplare starken, offensichtlich temperaturbedingten jahr-
lichen Schwankungen unterworfen sind.

Wihrend ScHUTZ (1964) bel mehrjdhrigen Untersuchungen an Mytilus-Popula-
tionen in der Kieler Forde festgestellt hat, dal Ende Mai — Anfang Juni die ersten
Larven im Wasser auftreten, und sich die jungen Muscheln erst im Spitsommer
(Juli/August) ansiedeln, sind bei der vorliegenden Untersuchung z. T. schon Ende
April frische Besiedlungen durch junge, weniger als 1 mm grofle Exemplare gefunden
worden. Das stimmt mit Beobachtungen tiberein, die 196g—70 vor Kiihlungsborn,
Mecklenburg, gemacht worden sind (ARNDT et al., 1971). Die Ende juli 1971 ermittel-
te GroBenverteilung einer im Watt vor Koldby/Westjiitland lebenden Population
(Abb. 7/1) mit einem symmetrisch ausgebildeten Gipfel iiber erstjdhrigen Indivu-
duen, dessen Maximum bei 16 mm liegt, zeigt, daB hier sehr frith im Jahr eine starke
Besiedlung durch junge Tiere erfolgt ist.

Die Festsetzung junger Individuen erfolgt hauptséichlich im Hochsommer, doch
wird die Reproduktion in unregelmiBigen Schiiben bis in den Spitherbst fortgesetzt
und kommt erst mit fallenden Wassertemperaturen im November zum Stillstand.

Die GroBenverteilungen von lebenden Populationen sind stdndigen Verinde-
rungen unterworfen; Messungen ergeben nur fiir den Zeitpunkt der Probenahme
giiltige Momentaufnahmen. Doch kénnen die Maxima iiber den juvenilen Individuen,
bedingt durch den aus andauernder Reproduktion erzeugten Nachschub und die
hohe Sterblichkeit der jungen Tiere, wihrend der Sommermonate in derselben
niedrigen Grofenklasse festliegen (ARNDT et al., 1971, Abb. 2 und 3). Mit der Abnahme
der Neuansiedlung im Herbst beginnen die Maxima, sich allmahlich nach rechts
zu verschieben.

Die maximale KorpergroBe, die von den adulten Tieren einer Myitlus-Popula-
tion erreicht wird, ist von den &kologischen Bedingungen des besiedelten Biotops
abhingig. Die begrenzenden Faktoren kénnen sowohl tiber das Wachstum als auch
iiber die maximale Lebensdauer der Tiere auf die populationstypischen EndgroBe
einwirken.

2.2 Wachstum

Das Wachstum von Mytilus edulis ist unter gleichen Aktivitdtsbedingungen
stark vom Nahrungsangebot abhingig. Nach BojE (1965) wird es besonders von
Nannoplankton und wenig zersetztem organischen Detritus intensiviert. Die Héau-
figkeit dieser Nahrungsstoffe im Meerwasser wahrend der Sommermonate und eine
bei erhohten Wassertemperaturen gesteigerte Filtrationsleistung der Tiere bewir-
ken ein starkes Wachstum in dieser Zeit. Demgegentiber nimmt die Filtrationsrate
bel niedrigen Temperaturen erheblich ab und bedingt — gemeinsam mit einem re-
duzierten Nahrungsangebot, daB wihrend des Winters das Wachstum der Tiere
stark verlangsamt oder unterbrochen wird.

Die jihrlichen Wachstumsraten sind bel Mytilus edulis nur schwer und zumeist
nicht genau zu ermitteln, iiberwiegend weil Méglichkeiten, das genaue Alter der
Individuen zu bestimmen, um es mit ihrer GréBenzunahme in Beziehung zu setzen,
fehlen. Auf der Schalenoberfliche sichtbare Wachstumsunterbrechungen sind nur
selten durch regelmiBig wiederkehrende Ereignisse verursacht, die zum Aufstellen
einer Zeitfolge brauchbar wiren.

Eine Ausnahme bildet eine im August 1971 auf dem Stoller Grund vor der Kieler
Forde genommene Individuengruppe. Sie zeigt auf den Schalenoberflichen in
regelmiBigen Abstinden stark ausgeprdgte konzentrische Wachstumslinien. Diese
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werden auf die Unterbrechung der Gréfienzunahme wihrend der Wintermonate
zuriickgefiihrt. Auf dem flachen und exponierten Grund steht wihrend der winter-
lichen Stiirme oft ein starker Seegang, durch den die Mytilus-Bulten bewegt werden.
Hierbei werden fast regelmidfig die Vorderrdnder der Muscheln beschidigt, so daB
die Wachstumsunterbrechungen als Narbenlinien besonders deutlich werden.
Anhand dieser Linien ist es moglich, das Alter fast aller Exemplare auszuzdhlen
und die Population in Jahresgruppen zu orduen (Abb. 1). Aus der zunehmenden
Linge der aufeinanderfolgenden Altersgruppen 148t sich das mittlere Lingenwachs-
tum dieser Population bestimmen (Abb. 2).

Die Abstinde der Wachstumsunterbrechungen vom Wirbel zeigen die Kérper-
lingen der einzelnen Exemplare wihrend der Winter, die sie iiberlebt haben. Sie
erlauben, die jahrliche GréBenzunahme der Individuen zu messen und mit dem Alter
der Tiere in Beziehung zu setzen. Dadurch ergibt sich die Moglichkeit, unabhingig
von den Jahresgenerationen das mittlere Lingenwachstum zu bestimmen. Beide
Verfahren, den Verlauf der GroBenzunahme in dieser Population zu ermitteln,
ergeben tibereinstimmende Werte und sind in einem Diagramm vereinigt worden
(Abb. 2). Da bei der ersten Methode die Korperlingen der Exemplare im Sommer
(August) gemessen wurden, der anderen aber die Lingen, die die Tiere jeweils im
Winter erreicht hatten, zugrundelag, ergibt sich eine Differenz der MeBwerte. Sie
kann jedoch durch eine Zeitverschiebung auf der Abszisse des Diagramms aufge-
hoben werden,

Vergleicht man das bei der Population vom Stoller Grund ermittelte Wachstum
mit frither publizierten Angaben tiiber die GroBenzunahme von Muytilus edulis
im Bereich der westlichen Ostsee (Abb. 3), so ergibt sich trotz starker Unterschiede
in den erreichten Endlingen eine im groBen iibereinstimmende Form der Kurven-
verldufe: die im Jugendstadium der Tiere hohe Wachstumsrate nimmt mit stei-
gendem Alter allmahlich ab, ohne jedoch den Nullwert zu erreichen. Auch die
Individuen, die innerhalb der Population das Héchstalter erreicht haben, weisen
in ihrem letzten Lebensjahr noch eine deutliche Lingenzunahme auf.

Der abweichende Wachstumsverlauf der Population an der Schwentine-Miin-
dung (innere Kieler Forde) geht vermutlich auf grofiere Unterschiede in den &kolo-
gischen Bedingungen — hohe Eutrophierung einerseits, starke Schwankungen des
Salzgehaltes andererseits — zuriick. Dem Wachstumsverlauf von Mytilus edulis
aus der ,Kieler Bucht (ScHUTz, 1964) liegen offensichtlich keine Mittelwerte,
sondern Maximallingen zugrunde.

In den Kiistenbereichen der Nordsee lebende Mytilus-Populationen zeigen haufig
— bedingt durch eine lingere Lebensdauer der Tiere — einen etwas abweichenden
Verlauf der Gréfenzunahme: Die Wachstumskurve ist langer und flacht sich in
ihrem oberen Teil stirker ab; die GroBenzunahme gerontischer Exemplare ist
auBerst gering.

Einen Extremfall schildert SEED (1968); er beschreibt Mytilus-Ansiedlungen
unter schlechten Wachstumsbedingungen, in denen die Tiere, nachdem sie eine be-
stimmte KorpergroBe erreicht hatten, mehrere Jahre ohne weitere GréBenzunahme
iiberlebt haben. Nach einer Verpflanzung in einen giinstigeren Biotop setzte das
Wachstum trotz des relativ hohen Alters der Individuen wieder ein, und sie erreich-
ten eine hohere Endgrife.

Das jahrliche Wachstum wird nicht nur von AuBenfaktoren wie Nahrungsange-
bot, Wassertemperatur und Salzgehalt, sondern auch von den Populationsstrukturen,
z. B. Siedlungsdichte, Altersaufbau und GréBenverteilung, beeinfluit. Neubesied-
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lungen bisher unbesetzter Flichen zeigen in der Regel eine stirkere GroBenzu-
nahme im Jugendstadium als Populationen mit vollstindigem Altersaufbau, da
die Nahrungskonkurrenz durch die groflen, dlteren Tiere fehlt (vgl. BoJE, 1965,
S. g9; ARNDT et al.,, 1971, Abb. 2 und 3). In der vorliegenden Untersuchung werden
daher nur Populationen beriicksichtigt, deren GroBenverteilung auf einen lingeren
Besiedlungszeitraum durch eine Folge von Jahresgenerationen schliefen 148t.

Das Wachstum der einzelnen Tiere wird offensichtlich weniger von ihrem indi-
viduellen Lebensalter als von ihrer Korpergrofe gesteuert. Ein Diagramm, in dem
die Lingenzunahme der Exemplare vom Stoller Grund im Jahre 1971 (Winter
1970/71 — August 1971) gegen ihre Korperlinge im Winter 1970/71 aufgetragen
ist (Abb. 4), zeigt, daB mit steigender Grofle die Zuwachsrate abnimmt. Das gilt
fiir die einzelnen Jahresgenerationen ebenso wie fiir die Gesamtpopulation: die klei-
neren Exemplare haben — wenn auch mit groBer Variationsbreite — einen stér-
keren Zuwachs als die gréBeren. Dies bewirkt, dall innerhalb der Jahresgruppen
die Lingenzunahmen der Exemplare einander angeglichen werden, und die Varia-
tion der Kérperlingen nicht mit steigendem Alter zunimmt, wie es bei nur alters-
bezogenen Merkmalen mit normaler Variabilitit zu beobachten wire, sondern un-
gefdhr denselben Wert behilt.

Die Ursachen fiir den gréBenabhingigen Verlauf des Léngenwachstums sind in
Bau und Leistung des Muschelkérpers begriindet: Die Zunahme der Linge zeigt
nur eine Dimension des Wachstums; Weichkorper- und Gehdusemasse nehmen in
erheblich stirkerem MaBe zu. So steigt z. B. das Gewicht der Klappen bei einer Ver-
doppelung der Linge auf das Zehnfache. Bedingt durch die einfache Gehduseform
und den Bau der Kiemen erhtht sich die Filtrationsleistung der Tiere auf die Dauer
nicht in dem gleichen MaBe, wie ihre Kdrpermasse wichst, so daB mit steigender
GroBe der relative Nahrungsgewinn abnimmt. Zudem erhoht sich der Anteil, der
von der aufgenommenen Nahrung fiir die Aufrechterhaltung der korperlichen Ak-
tivitat gebraucht wird. Dadurch wird die GroBenzunahme gebremst ; die Wachstums-
rate sinkt sowohl in ihrem relativen, auf die Korpergrofe bezogenen, als auch in
ihrem absoluten Wert.

Die 6kologischen Bedingungen, unter denen die Tiere leben, beeinflussen die Be-
ziehungen zwischen der Korpergrofie der Exemplare und ihrem Wachstum, so da3
bei Populationen, die unterschiedliche Biotope besiedeln, die mittlere GroBenzu-
nahme verschieden schnell verlaufen und bei voneinander abweichenden Koérper-
groBen verlangsamt werden kann. Zusammenhéinge zwischen Alter und Wachstum,
wie sie sich in Abb. 2 und 3 darstellen, sind daher nur mittelbar. Da das weitere
Wachstum eines Individuums stdrker von seiner GréBe als von seinem Alter ab-
hingt, ist auch fiir das mittlere Wachstum. einer Population ihre GréBenverteilung
von héherer Bedeutung als ihr Altersaufbau.

2.3 Sterblichkeit

Gleiche Schwierigkeiten wie bei der Ermittlung der Wachstumsraten ergeben
sich fiir die Untersuchung der Sterblichkeit bzw. der Lebensdauer bei den einzelnen
Populationen. Auch hierfiir bietet unter den bearbeiteten Beispielen nur die 1971
genommene Probe vom Stoller Grund durch einen Vergleich der Individuenzahlen
in den aufeinanderfolgenden Jahresgruppen einigen Anhalt. Allerdings sind aufgrund
der jihrlichen Schwankungen in der Reproduktionsrate die Jahresgenerationen
nicht quantitativ miteinander gleichzusetzen, so daB aus den unterschiedlichen
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Individuenzahlen nicht direkt auf die mit dem Alter der Tiere wechselnde Sterbe-
rate geschlossen werden kann. Erst mehrjdhrige Untersuchungen bieten die Mog-
lichkeit, populationstypische Sterberaten zu ermitteln. Dies scheidet bei der Popu-
lation vom Stoller Grund leider aus, da sie durch Baggerarbeiten vernichtet worden
ist.

Die Untersuchung der 1971 genommenen Probe ergibt, daB im Gegensatz zu den
Angaben von Craic & Harram (1963) die Sterblichkeit juveniler Indivuduen im
ersten und zweiten Lebensjahr sehr hoch ist. Das gleiche ist fir die Mehrzahl der
bearbeiteten Populationen, deren GroBenverteilung einen hohen Gipfel iiber kleinen,
juvenilen Individuen und einen konkav-rechtsschiefen Kurvenverlauf aufweist,
anzunehmen. Die wahrscheinlich noch erheblich hohere Sterberate kurz vor und
nach dem Festsetzen der Tiere 1Bt sich nicht genau ermitteln. In den auf die Ju-
gendphase folgenden Altersstadien ist die Sterblichkeit dagegen relativ gering;
sie nimmt erst gegen Ende der fiir die betreffende Population typischen Lebens-
dauer wieder zu.

Das in den einzelnen Populationen erreichte Hochstalter ist stark von Umwelt-
faktoren abhingig; so wird z. B. eine Abnahme der maximalen Lebensdauer mit
sinkendem Salzgehalt beobachtet: Wahrend die Tiere auf dem Stoller Grund bei
Salzgehalten von etwa 20%/y, bis sechs Jahre alt werden kénnen, sterben sie im Brack-
wasserbereich der Kieler Innenférde (Holtenauer Schieuse) nach 4—5 Jahren und
werden bei Neumiihlen, in der Ndhe der SiiBwassereinmiindung der Schwentine,
hochstens 2—3 Jahre alt (ScuiUTz, 1964).

Bei diesen in Abb. 3 dargestellten Populationen wird die EndgréBe offensichtlich
durch die Lebensdauer der Tiere begrenzt. Unter anderen Lebensbedingungen ist
es jedoch moglich, daB AuBenfaktoren das Wachstum bremsen, bevor die Tiere das
dkologisch mogliche Hochstalter erreicht haben. Dies ist im allgemeinen bei den
Populationen im Bereich der Nordsee, die fiir die vorliegende Arbeit untersucht
worden sind, der Fall und geht auf eine — eventuell mit einem gleichmaBig hoheren
Salzgehalt des Meerwassers in Zusammenhang stehende — lidngere Lebensdauer
der Tiere zurtick.

Fiir eine Untersuchung der Sterblichkeit von Mytilus edulis ist die Tatsache von
Bedeutung, dal nur ein geringer Teil der Exemplare das physiologisch mdogliche
Hochstalter erreicht und einen echten Alterstod stirbt. Der weitaus groBere Teil
stirbt vorzeitig durch duBere, aber zumeist f{iir den entsprechenden Biotop cha-
rakteristische Faktoren. Ein hoher Prozentsatz der Exemplare wird von Muschel-
rdubern gefressen. Hierbei sind je nach Siedlungsgebiet verschiedene Tiergruppen
beteiligt, die unterschiedliche GroBenklassen bevorzugen: Die Population auf dem
Stoller Grund wird durch jdhrlich wiederkehrende starke Invasionen von Seesternen
dezimiert, wobei vorwiegend kleine, juvenile Individuen ausgewdhlt werden. Fische
und Krebse (Carcinus) fressen ebenfalls iiberwiegend kleine Exemplare. Die im Auf-
tauchbereich siedelnden Populationen werden dagegen kaum von Seesternen be-
fallen, aber — vor allem in den Wintermonaten — von Seevoégeln dezimiert. wobei
bevorzugt groBe Exemplare erbeutet werden (z. B. Siidhafen von Helgoland). Bei
der im Felswatt von Helgoland lebenden Population wird ein Teil der Muscheln
von Schnecken getotet, die ebenfalls vorwiegend groBere Exemplare anbohren und
aussaugen.

Andere Faktoren wirken weniger groflenabhingig, weisen aber auch deutlich zeit-
und ortsbedingte Unterschiede auf. Z. B, zerstoren Eisgang und Brandung erheblich
mehr Exemplare in Populationen, die nahe der Wasseroberfliche leben, als in
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tieferliegenden Ansiedlungen. Im Sandwatt lebende Muscheln werden relativ héu-
fig von einer Erosion des Substrats und Umlagerung der lebenden Tiere betroffen,
wobel ein groBer Teil der Individuen abstirbt. Bei Populationen, die primére Hart-
griinde (z. B. das Felswatt von Helgoland) besiedeln, sind diese Vorgidnge dagegen
unwahrscheinlich und als Todesursache zumindest unbedeutend.

2.4 Anderungen der GréfBenverteilung

Aufgrund der jahreszeitlichen Schwankungen von Reproduktion, Wachstum
und Sterblichkeit weist die GroéBenverteilung einer Population von Mytilus edulis
einen deutlichen Jahresgang auf. Durch Reproduktion und starkes Wachstum im
Sommer einerseits und eine erhthte Sterberate in den Wintermonaten andererseits
wird vor allem die Ausbildung des Gipfels iiber den juvenilen Individuen beeinfluf3t
und das Verhiltnis von jungen zu mehrjdhrigen, groBen Tieren verdndert. Wah-
rend das Maximum iiber den Jugendstadien bei Populationen, die im Spitsommer
untersucht werden, zumeist stark ausgeprigt ist, kann es in GréBenverteilungen
von Proben, die im Frithling genommen worden sind, reduziert sein oder sogar
fehlen. Dieser jahreszeitliche Wechsel der GrioBenverteilung wird durch jdhrliche
Unterschiede in Wettergeschehen, Temperaturverlauf, Nahrungsangebot etc.
und durch episodische Ereignisse wie starke Stiirme oder Krankheiten iiberlagert
und gestort.

AuBerdem ergab die Beobachtung derselben Populationen tiber mehrere Jahre
hinweg langfristig und kontinuierlich ablaufende Verdnderungen der GroBenver-
teilung. Sie scheinen nicht unbedingt durch einen Wechsel von AuBenfaktoren
verursacht zu sein; offenbar dndern sich auch die von der Population selbst kommen-
den Einfllisse auf die GroBenverteilung im Laufe der Zeit. Es ist anzunehmen, daB
Mytilus-Ansiedlungen keine statischen Einheiten mit iiber lingere Zeit gleich-
bleibenden Mittelwerten von Reproduktion, Wachstum und Sterblichkeit sind,
sondern einem periodischen Wechsel von Alterung und Verjlingung unterliegen.

Diese kontinuierlich ablaufenden Verdnderungen der GroBenverteilung lassen
sich besonders deutlich bei der Population am Nordhorn von Helgoland verfolgen,
die seit 1965 beobachtet wird. Obwohl das Anfangsstadium unbekannt und die
Entwicklung noch nicht abgeschlossen ist, ergibt sich hieraus ein ProzeB der Popu-
lationsalterung. Er soll im folgenden beschrieben werden:

Die Population lebt im Felswatt dstlich des Nordhorns nur wenig unterhalb
der Normalhochwasser-Linie und fillt bei Ebbe trocken. Mytilus siedelt auf den
Felsen in dichten Bulten und zusammenhingenden Feldern; die zwischen den
Klippen liegenden tieferen Flichen und Kolke sind jedoch nicht bewachsen.

Alle Proben wurden auf einer Fliche von etwa Io0 X Tom entnommen. Bege-
hungen und mehrfache Kontrollen des Mytilus-Bewuchses an anderen Stellen des
besiedelten Gebietes ergaben eine mit den untersuchten Proben iibereinstimmende
Entwicklung der GroBenverteilung in einem ca. 25 ooom? umfassenden Areal.

Im April 1965 wurde die erste Probe genommen (Abb. 5/1). Sie zeigt eine Groflen-
verteilung, in der juvenile Individuen iiberwiegen und einen starken Gipfel auf der
linken Seite des Diagramms bilden, obwohl die Probenahme erfolgte, bevor die ei-
gentliche Laichperiode eingesetzt hatte. Die Anzahl der Exemplare ist flir stati-
stisch genaue Aussagen nicht ausreichend; trotzdem 148t sich ein zweites GréBen-
maximum bei 36/37 mm erkennen, Unter ihm sammeln sich die dlteren Individuen
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Abb. 2: Stoller Grund: Die Korperldngen der aufeinanderfolgenden Altersgruppen (Kreise)
und die Abstdnde der winterlichen Wachstumsunterbrechungen vom Wirbel (Punkte) -
ergeben das Lingenwachstum der Population.

Abb. 3: Langenwachstum verschiedener Populationen von Mytilus edulis im Bereich der Kieler
Bucht.

Abb. 4: Population auf dem Stoller Grund: Lingenzunahme im Sommer 1971 in Abhingigkeit 10 20 30 40 50 60 70
von der Koérpergrole der Tiere. Abb.4 mm Lange Winter 1970/71
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mehrerer Jahresgenerationen, deren GroBenzunahme stark verlangsamt ist. Die
Mehrzahl dieser Exemplare zeigt randlich eine starke Dréngung der Wachstums-
linien und eine Versteilung der Klappenvorderkanten.

Bis 1967 verdndert sich die GroBenverteilung nicht wesentlich. Eine im September
1967 genommene Probe (Abb. 5/2) weist mit etwa 70%, ein starkes Ubergewicht
an erstjihrigen Exemplaren auf, dem nur eine schwach ausgebildete Hiufung
dlterer ausgewachsener Tiere auf der rechten Seite des Diagramms gegeniibersteht.
Das im Vergleich mit der 1965 untersuchten Probe erheblich hhere Maximum
iber dem frithjuvenilen Stadium ist darauf zurtickzufithren, daB in diesem Jahr
die GroBenverteilung am Ende der Laichperiode gemessen wurde, als der Anteil
der juvenilen Tiere vermutlich den héchsten Wert im Jahresgang der Population
erreicht hatte.

Im September 1969 ist ein Wechsel zu beobachten (Abb. 5/3): Die GréBenvertei-
lung zeigt ein ausgewogenes Verhiltnis von jungen zu alten Tieren, da der Anteil
der erstjdhrigen Individuen auf etwa 40% zurlickgegangen ist. Der Gipfel {iber den
ausgewachsenen Exemplaren auf der rechten Seite des Diagramms ist dagegen
erheblich stirker ausgeprigt als vor zwel Jahren, sein Maximum um etwa 2 mm
gestiegen.

Eine 1971 genommene Probe (Abb. 5/4) zeigt, daB sich die GréBenverteilung
der Population in gleicher Richtung weiterentwickelt hat: Die mehrjihrigen Exem-
plare bilden mit ca. 709, den weitaus groBten Teil der Population; sie sammeln
sich in einem hohen, etwa symmetrischen Gipfel, dessen Maximum sich gegen-
iiber 196g weiterhin leicht nach rechts verschoben hat und nun bei 42/43 mm liegt.
Thm steht auf der linken Seite des Diagramms nur noch eine kleine Hiufung erst-
jahriger Individuen gegeniiber, deren Anteil auf 169, zurtickgegangen ist.

Bis Mai 1972 hat sich die GroBenverteilung nicht verdndert (Abb. 5/5); doch
ist die Siedlungsdichte auf der Probenahme-Fliche erheblich geringer geworden.
Auch das umgebende Felswatt zeigt — verglichen mit dem Vorjahr — einen all-
gemein schwicheren Bewuchs.

Dieser kontinuierlich iiber mehrere Jahre andauernde Wechsel im Verhiltnis
von jungen, kleinen zu alten, grofen Exemplaren ist weniger durch eine Zunahme
der groBen Tiere als durch einen drastischen Riickgang der Anzahl erstjihriger
Individuen bedingt. Bisher ist es nicht gelungen, die Ursache fiir diesen Riickgang
zu ermitteln. Mehrere Erklarungsmoglichkeiten wurden diskutiert, ohne dal eine
ausreichend sichere Losung gefunden worden ist:

1. Die Muscheln sind durch verdnderte Umweltbedingungen geschédigt und
besitzen daher eine stark erniedrigte Reproduktionsrate, durch die eine vermin-
derte Neuansiedlung junger Individuen bewirkt wird. — Eine von auflen kommende
Schidigung des Biotops, z. B. durch Wasserverschmutzung, ist zwar nicht mit
volliger Sicherheit auszuschlieBen, doch spricht die Neubesiedlung in der Nihe
liegender Plitze (z. B. Osthafen) dagegen.

2. Die groBen Tiere sind Nahrungs- und Raumkonkurrenten der kleinen, juve-
nilen Individuen; siedlungsbereite Larven finden keinen Platz, um sich festzusetzen.
— Hiergegen spricht die relativ lockere Besiedlung des untersuchten Gebietes.
An anderen Stellen wurden juvenile Exemplare von Mytilus beobachtet, die sich
in groBer Zahl auf dichten Bulten ausgewachsener Individuen festgesetzt hatten.
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Die nicht auBergewohnlich hohe Dichte des Bewuchses scheidet daher als Hindernis
ftir Neuansiedlungen aus. Dasselbe Argument spricht auch gegen die Moglichkeit,
die gemeinsame Filtrationsleistung der Exemplare in dieser Population sei so hoch,
daBl die Mehrzahl der planktonischen Organismen aus dem bodennahen Wasser
herausgefiltert wird, und nur ein kleiner Teil der Muschellarven die Chance bekommt,
in den toten Winkel der Strudeltrichter zu gelangen, um sich festzusetzen.

3. Die groBen Exemplare der Population sind gerontisch und haben eine ver-
minderte Fruchtbarkeit, so dal die Primédrproduktion an Larven weniger hoch
ist. — Obwohl der sich allmdhlich nach rechts verschiebende Gipfelwert iiber den
grofBen Exemplaren und die kontinuierlich steigende Maximallinge daraufhindeuten,
dalB der Anteil langsam wachsender, echt gerontischer Individuen in der Population
im Laufe der Jahre zugenommen hat, kann doch angenommen werden, daf der
GroBengipfel auf der rechten Seite der Diagramme fiberwiegend von drei- bis fiinf-
jahrigen Exemplaren gebildet wird, die eine unverminderte Eiproduktion besitzen.
AuBerdem leben Mytilus-Larven eine Zeitlang pelagisch als Plankter und werden
von Strémungen verdriftet. Eine groBle Zahl der jungen Muscheln, die sich auf dem
Felswatt am Nordhorn festsetzen, diirfte von anderen Populationen erzeugt sein,
so daf} das Angebot an siedlungsbereiten jungen Tieren nur zum Teil von der Larven-
produktion der dort lebenden Population abhédngt.

Die Diskussion der verschiedenen Moglichkeiten, die Abnahme des Anteils juve-
niler Individuen zu erkliren, zeigt, daB eine ausreichend sichere Ursache dafiir
bisher noch nicht gefunden worden ist. Fiir die vorliegende Untersuchung ist das
jedoch weniger wichtig als die Tatsache, daB die GréBenverteilung dieser Population
durch eine mit dem Alter der Ansiedlung allmihlich abnehmende Reproduktions-
rate im Laufe von vier Jahren (1967—1971) grundlegend veridndert worden ist.

Obwohl keine der iibrigen untersuchten My#ilus-Populationen iiber einen gleich-
langen Zeitraum beobachtet worden ist, lassen sie sich aufgrund ihrer unterschied-
lich ausgebildeten GréBenverteilungen zwanglos in ein Schema der Populations-
alterung einordnen, das mit der Entwicklung der Mytilus-Gemeinschaft am Nord-
horn iibereinstimmt. Hierbei sind vier Hauptstadien zu unterscheiden; sie werden
in Abb. 6 anhand verschiedener Populationen dargestellt:

Eine im Juli 1970 in der Geltinger Bucht (Flensburger Forde) genommene Probe
(Abb. 6/1) zeigt das Anfangsstadium eines Populationszyklus. Ein mit 85%, weit
iiberwiegender Teil der Individuen gruppiert sich in einem Gipfel auf der linken
Seite des GroBendiagramms mit einem Maximum bei 1o mm und ist mit Sicher-
heit erstjahrig. Thm steht nur eine kleine Anzahl mehridhriger Exemplare gegen-
iiber. Allerdings deutet die Ausbildung des Diagramms mit einer liickenlosen Be-
setzung aller GroBenklassen bis zu einer Korperlinge von mehr als 60 mm darauf-
hin, daB3 in diesem Fall keine Erstansiedlung vorliegt, und einige der groBen, geron-
tischen Exemplare des vorhergehenden Populationszyklus noch am Leben sind.
Sie sind jedoch nicht zahlreich genug, um auch auf der rechten Seite des Diagramms
einen Verteilungsgipfel zu bilden, wie er fiir die anderen Stadien der Populations-
entwicklung typisch ist (s. u.}.

Die Untersuchung der im Watt vor Koldby/Westjiitland lebendenPopulation
ergab 1971 eine GroBenverteilung, wie sie im Okologischen und paldkologischen
Schrifttum allgemein als normal fiir sessil-benthonische Tiere mit gleichméBig ab-
nehmender Wachstumsrate und einer hohen Sterblichkeit im Jugendstadium an-
gesehen wird (Abb. 6/2): Eine starke Reproduktion liefert eine grofle Anzahl juveniler
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Individuen. Sie stellen mit etwa 709, den tiberwiegenden Teil der Population und
bilden auf der linken Seite des GroBendiagramms einen hohen Gipfel. Die Lage
des Maximums wird vom Zeitpunkt der Reproduktionsschiibe und vom Wachstum
der jungen Exemplare bestimmt. Im ersten Jahr erreichen die Tiere 10-—50%, der
Linge ausgewachsener Individuen. Sie sind jedoch durch Muschelrduber, Seegang
und Eisbildung im Winter stark gefihrdet, so daB ihre Sterberate sehr hoch ist,
und nur ein kleiner Teil von ihnen das zweite Jahr erlebt. Diese Exemplare bilden
die relativ schwach besetzten GroBenklassen in der Mitte des Diagramms. In den
folgenden Jahren ist die Sterblichkeit der Tiere jedoch erheblich niedriger. Das
und die mit steigendem Alter allmihlich abnehmende Wachstumsrate bewirken,
daB sich die dlteren Jahresgruppen der Population auf der rechten Seite der GréBen-
verteilung zu einem zweiten, weniger stark ausgeprigten Gipfel zusammenschieben.

Der schon beschriebene Zustand der Mytdus-Gemeinschaft am Nordhorn von
Helgoland im Sommer 1969 (Abb. 6/3) zeigt das nédchste Stadium der Populations-
entwicklung: Die Zahl der juvenilen Individuen hat abgenommen; sie bilden nur
noch die Halfte der Population. Dagegen ist der Anteil der groBen, édlteren Exem-
plare erheblich gestiegen. Sie bilden auf der rechten Seite der GroBenverteilung
eine hohe Anhdufung mit einem klar ausgeprigten Gipfelwert.

Die Population im #duBeren Siidhafen von Helgoland zeigte 1971/72 das End-
stadium dieser Entwicklung (Abb. 6/4): Die GroBenverteilung ergibt eine einheit-
liche Haufung tiber groBen, z. T. sicher gerontischen Exemplaren. Ihnen stehen
nur wenige juvenile Individuen gegeniiber. Die Reproduktion ist zu gering, als
daB sich tiber ihnen ein Gipfel bilden kénnte. Als nichster Schritt ist das allgemeine
Absterben der groBen Exemplare zu erwarten, dem — eventuell nach einer Pause —
die Wiederbesiedlung und damit ein neuer Zyklus folgt.

Der allgemeine Ablauf eines Populationszyklus von Mytilus edulis und die damit
verbundene Entwicklung der GroBenverteilung lassen sich folgendermallen dar-
stellen: Im Friithstadium besteht die Population ausschlieBlich oder weit iiberwie-
gend aus juvenilen Individuen, die einen einheitlichen Gipfel im unteren Bereich
der GréBenverteilung bilden. In den folgenden Jahren erreichen die Exemplare
zunehmend hohere GroBenklassen und beginnen, sich auf der rechten Seite der
Verteilung zu sammeln. Die fortdauernde hohe Reproduktion bewirkt jedoch
weiterhin eine starke Haufung {iber juvenilen Individuen. Mit beginnender Popula-
tionsalterung nimmt die Reproduktionsrate ab; die Sterberate im Jugendstadium
bleibt unveridndert hoch; die Anzahl der erstjdhrigen Tiere geht zurtick. Dagegen
ist der Anteil der mehrjdhrigen Exemplare gestiegen; sie bilden nun ein ausgeprigtes
Maximum auf der rechten Seite der Grofenverteilung. Das Endstadium der Popula-
tionsentwicklung weist nur eine einheitliche Hiufung ausgewachsener Exemplare
in hohen GroBlenklassen auf. Die Reproduktionsrate ist duBerst niedrig; ein Gipfel
itber juvenilen Individuen fehlt.

Es ist ungekldrt, ob Populationen von Mytilus edulis grundsitzlich zeitlich ge-
bundene zyklische Verinderungen in Altersaufbau und GréBenverteilung durch-
laufen. Der relativ kurze Zeitraum, in dem die beschriebenen Beobachtungen ge-
macht worden sind, und die fehlende Kenntnis der Ursachen, die diese Veridnde-
rungen bewirken, erlauben bisher keine sichere Beantwortung dieser Frage. Mit
hoher Wahrscheinlichkeit kann eine strenge Zyklenbildung mit regelmiBig in glei-
chen Zeitabstdnden wiederkehrenden Stadien, wie sie von SCHWERDTFEGER (1968,
S. 309 ff) bei anderen Tieren beschrieben wird, bei Mytilus edulis verneint werden,
da — wie oben ausgefithrt worden ist — die Ausbildung der Populationsstrukturen
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von episodischen Ereignissen und duBeren Faktoren, die starke jdhrliche Schwan-
kungen aufweisen, erheblich beeinfluBt wird. Bei der Mehrzahl der im Kisten-
bereich siedelnden Populationen wird die Zyklenbildung hiufig gestoért oder unter-
brochen.

Ein Beispiel hierfiir bietet die Population im Watt vor Koldby/Westjtitland:
Im Sommer 1971 zeigte die GroBenverteilung der lebenden Tiere in den grofen,
dichtbesiedelten Muschelbdnken, die sich z. T. mehrere Dezimeter iiber die um-
gebende Wattoberfliche heraushoben, eine normale Ausbildung (Abb. 7/1): Einem
hohen Gipfel iiber den juvenilen Individuen steht auf der rechten Seite des Dia-
gramms eine erheblich niedrigere Anhdufung groBler, mehrjahriger Exemplare ge-
geniiber, die einen unscharf ausgepridgten Gipfelwert bei 44/45 mm aufweist. Die
Maximallinge der Exemplare erreicht 58 mm. — Nach einer starken flichenhaften
Erosion der Wattoberfliche im Winter 1g971/72, die alle Muschelbdnke zerstort
oder beschiddigt und den gréBten Teil der Tiere an den Strand gespiilt hat, waren
im Sommer 1972 an dieser Stelle nur Reste der ehemals dichten Besiedlung zu finden:
in leichten Vertiefungen der Wattfliche zusammengespiilte Exemplare. Die Gréfien-
verteilung dieser Restpopulation weicht stark von der im Vorjahr ermittelten ab
(Abb. 8/1): Ein kraftiger Gipfel ist iiber den mehrjdhrigen Individuen entwickelt;
sein Maximum Hegt bei 40/4T mm, ist also gegeniiber 1971 um 4 mm gefallen. Das
gleiche gilt fiir die MaximalgroBe der Exemplare, die auf 54 mm gesunken ist. Diese
Verdnderungen der GréBenverteilung werden auf eine durch die Umlagerung be-
wirkte Sortierung der tiberlebenden Tiere zuriickgefithrt. Auf der linken Seite des
Diagramms — durch einen Zwischenraum dufBerst schwach besetzter GroBenklassen
von dem Gipfel der dlteren Exemplare getrennt — ist eine kleinere Haufung {iber
juvenilen Individuen mit einem Gipfelwert bei 8/9 mm entwickelt. Sie deutet auf
eine im Vergleich zum Vorjahr schwichere und spéter begonnene Reproduktion,
zeigt aber, dal die Population durch die Winterkatastrophe nicht in ihrer Lebens-
fahigkeit geschddigt worden ist.

Der Extremfall unterbrochener Populationszyklen findet sich bei jahrlichen Neu-
besiedlungen von Abrasionsflichen, die regelm#fBig im folgenden Winter durch
Stiirme und Eisgang vernichtet werden.

Unabhingig von den offenen Problemen, die zyklische Strukturverinderungen
bei Mytilus-Populationen und ihre Ursachen bilden, ist die Tatsache von Bedeutung,
daB sich die GroBenverteilung von Ansiedlungen dieser Muschel kontinuierlich 4n-
dern und iiber mehrere Jahre eine Ausbildung aufweisen kann, die von der im
dkologischen Schrifttum als Normalform der Grofenverteilung von Populationen
sessil-benthonischer Tiere beschriebenen grundlegend abweicht.

Ahnliche Abweichungen sind auch bei anderen Tiergruppen, die eine entspre-
chende Lebensweise haben, anzunehmen. Vermutlich gehen hierauf auch die unter-
schiedlichen Ergebnisse zuriick, die PERCIVAL (1944) und RUDWICK (1962) bei ihren
Untersuchungen einer Ansiedlung des Brachiopoden Terebratella inconspicua in
Neuseeland gewonnen haben. Nach PERCIVAL zeigt die GroBenverteilung dieser
Population ein hohes Maximum iiber den juvenilen Individuen und einen raschen
Abfall zu den hdheren, von den adulten Tieren besetzten GrofBenklassen. Er schlieBt
hieraus auf eine hohe Sterblichkeit der jungen Exemplare. Rupwicks Untersuchung
derselben Population ergab dagegen eine GréBlenzusammensetzung, die als unregel--
miBige Normalverteilung iiber adulten Individuen ausgebildet ist. Aufgrund dieser
Beobachtung widerspricht er PERCIVALs Annahme einer hohen Jugendsterblichkeit
der Tiere.
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Der bei Mytilus festgestellte Wechsel der Populationsstrukturen erlaubt den
Schluf, daB in diesem Fall nicht Fehlbeobachtungen des einen oder anderen Bear-
beiters vorliegen (vgl. Craic & Harvram, 1963), sondern eine abnehmende Repro-
duktion die GroBenverteilung veridndert hat. In der Annahme einer gleichmiBigen
Reproduktionsrate kommt Rupwick bei der Schitzung der Sterberaten mit Hilfe
der von ihm ermittelten GréBenverteilung jedoch zu einem zu niedrigen Wert fiir
die Sterblichkeit juveniler Individuen.

An diesem Beispiel zeigt sich, daf} die einmalige Ermittlung der GréBenverteilung
einer Population nur wenig sichere Aussagen zuldBt, die iber eine Zustandsbeschrei-
bung hinausgehen. Erst eine lingere Beobachtung und der Vergleich mehrerer,
zeitlich aufeinanderfolgender Zustandsbilder erlauben gesicherte, Skologisch ausge-
wertbare Angaben,

3. Griofenverteilungen von Totpopulationen

Die aus den Mytilus-Gemeinschaften durch Tod ausscheidenden Individuen bilden
Totpopulationen, die bei einer autochthonen Uberlieferung zwischen den lebenden
Tieren liegen bleiben, allmihlich von Neuansiedlungen junger Individuen bedeckt
werden und spidter unter den langsam hoéherwachsenden ILebendpopulationen zu
finden sind. Ihre GréBenverteilung wird ebenfalls von Reproduktion, Wachstum und
Sterblichkeit bestimmt, doch ist die Wirkung dieser Faktoren hier z. T. anders als
in der lebenden Population: Die Sterberate, durch die in der lebenden Gemeinschaft
die Besetzung aufeinanderfolgender GroBenklassen vermindert wird, bestimmt
bei der Totpopulation direkt die Zahl der Exemplare in den einzelnen GrdBen-
klassen.

CraiG & OErrTEL (1g66) haben in einem Computer-Programm die Abldufe von
Reproduktion, Wachstum, Sterblichkeit und ihre jahreszeitlichen Schwankungen
simuliert, um GréBenverteilungen lebender und aus ihnen entstehender toter Po-
pulationen zu berechnen. Die Ausbildung der so gewonnenen Diagramme 148t die
Wirkung der verschiedenen Faktoren auf die GroBenverteilung erkennen und soll
ein Hilfsmittel bieten, um die Dynamik natiirlicher lebender und fossiler Popula-
tionen zu ermitteln.

Durch die Kombination unterschiedlicher Werte fiir die genannten drei Faktoren
erhalten CraIG & OERTEL 42 verschiedene Modelle von GroBenverteilungen. Keines
davon ist jedoch mit den bei Mytilus edulis beobachteten Verhiltnissen direkt zu
vergleichen. Wiahrend von Craic & OrrTEL fiir die Sterblichkeit konstante oder mit
dem Alter der Tiere abnehmende und im dritten Fall allméhlich zunehmende Raten
angenommen werden, wurden flir die Sterberaten von Mytilus edulis hohe Werte
bei frithjuvenilen Individuen, niedrige bei Tieren in den mittleren Altersstadien
und allmihlich wieder ansteigende Werte bei zunehmend alten Exemplaren er-
mittelt. Berechnet man daraus die GréBenverteilung derjenigen Individuen, die
itber einen ldngeren Zeitraum in einer Population gestorben sind, so ergibt sich
eine bimodale Ausbildung mit einem ersten, hohen Maximum iiber kleinen, juvenil
gestorbenen und einem zweiten iiber den im gerontischen Stadium gestorbenen
Individuen. Wahrend der erste Gipfel direkt auf die hohe Jugendsterblichkeit zuriick-
geht, ergibt sich der zweite aus dem Zusammenwirken von verlangsamtem Wachstum
und ansteigender Sterberate der Tiere in den spiten Altersstadien.

Die Vermessung autochthoner Totpopulationen von My#kilus edulss hat jedoch in
keinem Fall eine Lingenzusammensetzung ergeben, die mit der berechneten iiber-
einstimmt: Das erste Maximum ist immer stark reduziert oder fehlt.
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Die groBte Ahnlichkeit mit der theoretischen Ausbildung zeigt die GréBenvertei-
lung der Individuen, die unter der Population im Watt vor Koldby 1971 (S. 82)
gewonnen worden sind. In dieser mit Sicherheit autochthonen Gemeinschaft sind
die Exemplare zu mehr als 9o%, doppelklappig erhalten und {iberwiegend in ihrer
Lebendstellung eingebettet worden, wobei sich vermutlich der Byssusverband,
durch den die Tiere miteinander versponnen waren, erst nach der Einbettung ge-
16st hat.

Das Groflendiagramm dieser Totpopulation (Abb. #7/2) zeigt auf der linken Seite
einen Gipfel {iber sehr kleinen Exemplaren, der nach rechts gleichmiBig abfallt
und bei etwa 20 mm Linge ein Minimum erreicht. Er deutet daraufhin, daB die
héchste Sterblichkeit die frisch angesiedelten Individuen betrifft. Sehr wahrschein-
lich sind Exemplare von weniger als 4 mm Linge noch stdrker betroffen; sie sind
jedoch nur zu einem kleinen Teil erhalten geblieben und in der Totpopulation vor-
handen.

Bei der Annahme, daB die iberwiegende Zahl der Exemplare, die mit einer Linge
von mehr als 5§ mm gestorben sind, in der Totpopulation vorliegt, wiirde sich aus dem
Vergleich mit der GréBenverteilung der lebenden Tiere (Abb. 7/1) fiir die mehr als
5 mm groBen, erstjdhrigen Exemplare eine verhiltnismiBig niedrige Sterberate er-
geben. Wie die Untersuchung anderer Mytilus-Gemeinschaften zeigt (s. u.), muB
jedoch auch hier angenommen werden, daB der weitaus {iberwiegende Teil der
in den ersten Monaten nach ihrer Ansiedlung gestorbenen Tiere nicht erhalten ge-
blieben ist, und aus den GroBenklassen von 5 bis 20 mm ebenfalls nur ein kleiner
Teil iiberliefert wurde. In keinem Bereich der GréBenverteilung ist es moglich, die
Sterberate aus der Zahl der erhaltenen toten Exemplare direkt zu ermitteln.

Im Gegensatz zu der geringen Hiufung juveniler Individuen zeigt die GréBen-
verteilung der Totpopulation von Koldby einen kraftigen Gipfel tiber groBen, mehrere
Jahre alten Exemplaren. Er ist erheblich stdrker ausgeprdgt als in der lebenden
Population und erreicht seine grofte Hohe dort, wo das GréBendiagramm der le-
benden Tiere auf der rechten Seite absinkt und die erhdhte Sterberate der ausge-
wachsenen, gerontischen Exemplare anzeigt.

Die Unterschiede zwischen den GrifBenverteilungen der lebenden Tiere und der
autochthonen Totpopulation bei Koldby entsprechen dem Regelfall, der bei allen
Untersuchungen autochthon eingebetteter Exemplare von Mytilus und ihrem Ver-
gleich mit lebenden Individuen — zumeist mit einer noch schirferen Auspridgung —
gefunden worden ist: In der autochthonen Totpopulation sind die juvenil gestor-
benen Individuen stark unterreprisentiert, wihrend tiber den ausgewachsenen Tieren
ein kriftiger Gipfel entwickelt ist.

Diese Tendenz kommt besonders deutlich bei einer Myfilus-Gemeinschaft zum
Ausdruck, die vor der Schleuse zum Eiderkanal in Kiel-Holtenau gelebt hat. Die
Population, die eine dichte Besiedlung der Uferbefestigungen bis kurz unter die
Wasseroberfliche bildete, zeigte im Oktober 1967 eine konkav-rechtsschiefe GréBen-
verteilung (Abb. g/1): Ein hoher Gipfel iiber kleinen, in den vorhergehenden Sommer-
monaten angesiedelten Exemplaren fillt in einer gleichméBigen, allmihlich flacher
werdenden Kurve nach rechts ab. Oberhalb einer Korperlinge von 2o mm nimmt
die Besetzung der GréBenklassen kontinuierlich ab und erreicht bei etwa 60 mm
den Nullwert. Ein Gipfel ist iiber den groBlen, mehrjidhrigen Exemplaren auf der
rechten Seite des Diagramms nicht ausgebildet. Eine im Juli desselben Jahres unter-
suchte Probe ergab eine im wesentlichen iibereinstimmende Verteilung (nicht dar-
gestellt), doch war hier ein noch héherer Gipfel (239%,) iiber den juvenilen Tieren
mit einem erheblich steileren Abstieg auf der rechten Seite zu beobachten.
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Nur bei einem kleinen Teil der Exemplare 148t sich mit Hilfe von Wachstums-
unterbrechungen das Alter feststellen, doch sind einige der grofen Individuen mit
Sicherheit &dlter als vier Jahre. Dies und die Ausbildung der GréBenverteilung deuten
auf eine hohe Sterberate im juvenilen Stadium, die einen erheblichen Anteil kleiner
Individuen in der Totpopulation erwarten 140t.

Im Schlick unterhalb der My#ilus-Ansiedlung fand sich eine dichte Packung toter
Exemplare, die tiberwiegend doppelklappig erhalten waren. Eine ebenfalls im Okto-
ber 1967 genommene Probe ergab eine GroBenverteilung, die von der bei den leben-
den Tieren ermittelten grundlegend abweicht (Abb. g/2): Ein Gipfel tiber kleinen,
erstjdhrigen Individuen fehlt; es ist nur eine rechtssteile Verteilung mit einem Maxi-
mum bei 42/43 mm iiber alten Exemplaren entwickelt.

Das Fehlen der juvenil gestorbenen Exemplare in der Totpopulation kann zwei
Hauptursachen haben: Entweder sind die kleinen Individuen von leichten Stro-
mungen forttransportiert und an anderer Stelle abgelagert worden, oder sie wurden
von Muschelrdubern gefressen, wobei die Klappen zerstért worden sind.

Die weitere Entwicklung dieser Mytilus-Gemeinschaft liefert einen Hinweis zur
Klirung dieses Problems: Im Winter 196g/70 starb die Population ab, vermutlich
infolge einer sehr starken und tiefreichenden Vereisung; im Sommer 1970 erfolgte
keine Wiederbesiedlung des Gebietes. Eine im Winter 1970/71 an dieser Stelle
genommene Probe besteht vorwiegend aus doppelklappig erhaltenen Exemplaren.
Thre Untersuchung ergibt eine rechtsschiefe Grofenverteilung (Abb. 9/3) mit einem
Gipfel tiber kleinen Individuen, dessen Maximum bei 8/g mm liegt. Diese Verteilung
entspricht im wesentlichen derjenigen, die fiir die lebende Population vor ihrem
Absterben im Winter angenommen werden kann: Der Gipfel itber den kleinen Tieren
ist nach Beendigung der Laichperiode niedriger geworden; die erstjihrigen Exem-
plare reichen im Diagramm weiter nach rechts bis etwa 30 mm Linge. AuBlerdem
wird die GréBenverteilung von der frither abgelagerten Totpopulation (Abb. g/2),
in der die juvenilen Individuen fehlen, tiberprigt, so daf3 die rechte Seite des Dia-
gramms aufgefiillt und der Gipfel auf der linken Seite kleiner wird.

Die groBe Zahl juveniler Exemplare in der Totpopulation spricht dafiir, daB auf-
grund der geschiitzten Lage des Biotops eine Verdriftung der kleinen, juvenil ge-
storbenen Individuen nicht die Hauptursache fiir ihr Fehlen in der normalen Toten-
gemeinschaft sein kann. Héchstwahrscheinlich sind sie zum gréBten Teil von Mu-
schelrdubern gefressen, zerstért und daher nicht tiberliefert worden.

Da angenommen werden muf}, dafl fast immer eine sehr groBe Zahl der jungen
Tiere kurz nach ihrer Festsetzung in einer Mytilus-Gemeinschaft das Opfer von
Muschelrdubern wird, kann das ihr Fehlen in allen autochthonen Totpopulationen
erkldren, — auch dort, wo die auf andere Weise gestorbenen Individuen im Byssus-
verband bleiben und in Lebendstellung eingebettet werden (z. B. Population vor
Koldby, Abb. 7/2).

Die durch das Absterben aller Exemplare in Kiel-Holtenau gebildete Totenge-
meinschaft repridsentiert wahrscheinlich fiir das Untersuchungsgebiet die einzige
Méoglichkeit, daB eine autochthone Totpopulation tiberliefert wird, deren GroBen-
verteilung einer normalen lebenden Population mit einem hohen Anteil junger
Exemplare entspricht: Katastrophentod und rasche, umlagerungsfreie Einbettung.

Der in den GroBenverteilungen normal entstandener Totpopulationen (z. B.
Holtenau 1967, Abb. g9/2) iiber den &lteren Exemplaren entwickelte Gipfel zeigt
direkt die von den adulten Individuen der betreffenden Population erreichten
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Endlingen an. Die Lage des Maximums wird durch das Zusammenwirken von
Wachstums- und Sterberaten gesteuert und hingt weitgehend von den Umwelt-
bedingungen ab, unter denen die Tiere leben. Sie ist zur Angabe der 6kologisch
wichtigen ,,populationstypischen KorpergroBe'’ besser geeignet als ein aus der
lebenden Gemeinschaft ermittelter Wert, da die GroBenverteilung der lebenden
Tiere nicht von den endgiiltigen Korperlingen gebildet wird, und bei ihr eine Hiu-
fung iiber alten Exemplaren oft nur schwach ausgebildet ist oder sogar fehlt.

Die Untersuchung parautochthoner Klappenansammlungen aus dem Felswatt
von Helgoland ergibt ebenfalls GroBenzusammensetzungen, die als einheitliche
Verteilungen iiber groBien, édlteren Exemplaren ausgebildet sind. Infolge des felsigen
Untergrundes, auf dem die Mytilus-Gemeinschaft lebt, bilden sich hier keine all-
méhlich hoherwachsenden Muschelbinke, unter denen die gestorbenen Individuen
autochthon begraben werden. Diese werden daher aus den Ansiedlungen der leben-
den Tiere herausgewaschen und in den Kolken zwischen den Muschelfeldern zu-
sammengespiilt. Die daraus aufgesammelten Proben bestehen ausschlieBlich aus
Finzelklappen, die ungeregelt aber tiberwiegend mit der gewdlbten Seite nach
oben auf und in dem Feinsand liegen, der den Boden der Kolke bedeckt.

Eine Vermessung der Klappen ergibt rechtssteile GréBenverteilungen, die dieselben
Beziehungen zu den gleichzeitig lebenden Mytilus-Gemeinschaften aufweisen wie
die oben beschriebene autochthone Totpopulation in Holtenau 1967: Die juvenil
gestorbenen Individuen sind nur in einer geringen Anzahl erhalten, die in keiner
Weise ihren Anteil an der lebenden Population widerspiegelt (Abb. 10/1—2). Es ist
anzunehmen, daB in diesem Fall das Fehlen der jungen Tiere weniger auf die Zer-
stérung durch Muschelrduber als auf die Verdriftung der kleinen Klappen bei der
Umlagerung in die Kolke zuriickgeht. Es liegt hier also eine Totengemeinschaft
vor, die der ,,residual fossil community” von FAGERSTROM (1g64) entspricht.

Der Gipfelwert der Lingenverteilung liegt um 1—2 mm nach rechts verschoben
iiber dem Maximum, das in den GroBendiagrammen der lebenden Population iber
den adulten Tieren entwickelt ist. Seine Lage ist offensichtlich nicht von einer post-
mortalen Sortierung abhingig, sondern markiert wie in der autochthonen Tot-
population die von der Mehrzahl der adulten Individuen erreichte Endlinge und
ist daher zur Angabe der populationstypischen Koérpergrofle geeignet.

Die Ausbildung der GréBenverteilung lebender Gemeinschaften hat auf die Form
der bei autochthonen und parautochthonen Totpopulationen entwickelten GroBen-
zusammensetzung nur einen geringen, jedoch bezeichnenden Einflul: Juvenile
Gemeinschaften mit einem hohen Anteil junger Tiere erzeugen rechtssteil aus-
geprigte Verteilungen {Abb. 9/1—2, 10/1—2). Mit steigendem Alter der Mytilus-
Ansiedlung und abnehmender Anzahl kleiner, erstjihriger Individuen verliert die
GroBenverteilung der toten Exemplare die rechtssteile Form und beginnt eine
symmetrische Ausbildung zu zeigen (Abb. 10/3—4).

Das Ende dieser Entwicklung ist bei der Population im #duBleren Stidhafen von
Helgoland zu beobachten (Abb. 11). Im Jahre 1971 zeigt die GroBenverteilung der
lebenden Tiere eine symmetrische Haufung iber ausgewachsenen Exemplaren,
die nach links in eine diinne Schleppe schwach besetzter GréBenklassen {iber kleinen,
juvenilen Individuen ausliuft. Reproduktion und Wachstum sind in diesem Sta-
dium #uBerst gering. Die Untersuchung der Population im Herbst nach der Periode,
in der Reproduktion und Wachstum im Jahresgang am hochsten sind, ergibt keine
Unterschiede zu der vor dieser Periode im Frithling ermittelten GréBenverteilung
(Abb. 11/1 und 3). Die Korperlingen der toten Exemplare, die in und unter der leben-
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den Gemeinschaft aufgesammelt worden sind, bilden Verteilungen, die mit denen
der lebenden Tiere iibereinstimmen (Abb. 11/2 und 4). Eine in dieser Form fossil
iiberlieferte GroBenverteilung kann irrtiimlich als sicheres Indiz fiir Sortierung,
die durch eine Umlagerung bewirkt worden ist, angesehen werden. Die Ausbildung
der Lingenzusammensetzung liefert also in diesem Fall keinen eindeutigen Hinweis
auf die Autochthonie der Totpopulation.

Auch das Einzel-/Doppelklappen-Verhiltnis bietet keinen Anhalt, um sicher zu
entscheiden, ob die Strukturen der Totpopulation durch postmortale Sortierungs-
und Selektionsvorginge erzeugt worden sind, oder ob sie die 6kologischen Bedin-
gungen, unter denen die Tiere gelebt haben und gestorben sind, unverfilscht wider-
spiegeln. Wihrend die autochthone Totpopulation von Holtenau 1967 (Abb. g/2)
etwa 809, doppelklappige Exemplare enthilt, ist das Verhdltnis von Doppel- zu
Einzelklappen bei der Gemeinschaft im duBeren Siidhafen von Helgoland (Abb. 11/2
und 4) mit 50 :50% ausgeglichen, und die parautochthone Mpytilus-Ansammlung
aus dem Felswatt am Nordhorn von Helgoland, deren Gréfenverteilung im Prinzip
mit diesen Totengemeinschaften {ibereinstimmt und die gleichen tkologischen Aus-
wertungen erlaubt, besteht zu 100%, aus Einzelklappen.

Andererseits ist im Watt vor Koldby die lebende Population wéhrend des Winters
1971 /72 umgelagert worden (S. 82) und zeigt im Sommer 1972 eine anormale GréBen-
verteilung mit einem sortierungsabhingigen Gipfel iiber mehrjahrigen Exemplaren
(Abb. 8/1). Dieser Sonderfall wird sich jedoch nach relativ kurzer Zeit, sofern die
Population von derartigen Stérungen verschont bleibt, normalisieren, und die Gré-
Benverteilung wird wieder eine Ausbildung mit einer 8kologisch bedingten Lage
des Gipfelwertes tiber den adulten Exemplaren zuriickgewinnen.

In der Totengemeinschaft, die unter der lebenden Population gefunden wird
und iberwiegend aus Individuen besteht, die bei oder kurz nach der Umlagerung
gestorben sind, wird dagegen die anormale, weitgehend sortierungsabhingige GroBen-
verteilung konserviert (Abb. 8/3). Sie zeigt neben einem hohen Maximum {iber
mehrjdhrigen Exemplaren bei 40 mm nur einen kleinen Gipfel zwischen 2o und
30 mm, der auf die starke Hiufung der juvenilen Individuen des Jahres 1971 (vgl.
Abb. 7/1) zuriickgeht. Die Exemplare in dieser Totengemeinschaft sind tiberwiegend
doppelklappig erhalten, und nur ihre regellose Lagerung deutet auf die Allochthonie
hin.

Zwischen den lebenden Tieren werden dagegen ausschlieSlich Einzelklappen ge-
funden, da der lockere Byssusverband den Zerfall der Gehiduse nicht verhindern
konnte. Thre Langenzusammensetzung (Abb. 8/2) entspricht weitgehend derjenigen,
die an den toten Exemplaren unter der Muschelbank ermittelt worden ist. Es zeigt
sich hier aber schon eine leichte Tendenz, die normale Form der GréBenverteilung
einer autochthonen Totpopulation (vgl. Abb. g/2, 10/2 und 4) zurtickzugewinnen;
doch hat der Gipfelwert noch nicht wieder seine von normalen Wachstums- und
Sterberaten abhingige Lage eingenommen.

4. Grofenverteilungen von allochthonen Klappensammlungen

Hairam (1967) bestreitet den Einflufl transportbedingter Sortierung auf die
GroBenzusammensetzung umgelagerter Klappenansammlungen. Er schlieft aus der
Vermessung allochthoner Ansammlungen verschiedener Molluskenarten, daf auch
hier die Ausbildung der GréBenverteilungen in erster Linie Wachstums- und Sterbe-
raten widerspiegeln. Die vorliegende Untersuchung erlaubt unterschiedliche Schluf8-
folgerungen:
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Die Vermessung von Mytilus-Klappen, die von strémendem Wasser oder Seegang
transportiert und in Prielen oder am Strand abgelagert worden sind, ergibt in den
meisten Fillen GroBenzusammensetzungen, die als einheitliche Normalverteilungen
ausgebildet worden sind.

Vor Koldby und im Felswatt von Helgoland finden sich wenige Meter von den
Muschelfeldern entfernt Ansammlungen von Einzelklappen, die mit der gewdlbten
Seite nach oben und in Richtung der Stromung eingeregelt in flachen, prielartigen
Rinnen liegen. Die Klappenlidngen bilden fast symmetrische Verteilungen (Abb. 7/3,
12/2), deren unscharf ausgeprigtes Maximum nicht mit dem Gipfel der adulten
Exemplare in der lebenden Population iibereinstimmt, sondern offensichtlich stro-
mungsabhingig ausgebildet ist. Die transportbedingte Sortierung der Ansammlungen
ist nicht sehr gut; die Klappenlingen streuen stdrker als in den Gipfeln, die bei den
GréBenverteilungen der lebenden Tiere (Abb. 12/1) oder der autochthonen Tot-
populationen (Abb. 7/2 bzw. 10/4) tiber alten Exemplaren entwickelt sind.

Eine noch schlechtere Sortierung ist bei den Exemplaren aus einer mit Myfilus
und anderen Mollusken angereicherten Lage im Strand bei Koldby zu beobachten.
Wihrend des Winters 1971/72 wurde hier oberhalb der Normalhochwasser-Linie
Material aufgespiilt, das von der vorgelagerten Wattfliche stammt und vorwiegend
doppelklappige Exemplare von Mytilus enthilt. Thre Gréfenverteilung (Abb. 8/ 4)
zeigt eine breite Strenung mit einem unscharf ausgeprigten Maximum bei 32/33 mm.
Vermutlich ist das Material dieser Lage wihrend einer einzigen Sturmflut erodiert
und an der Kiiste abgelagert worden, und die vom Seegang transportierten Muscheln
waren der Brandung nicht lange genug ausgesetzt, um besser sortiert zu sein.

Wenige Meter hinter dem Sandstrand ist bei sehr hohem Wasserstand, d. h. bei
starken westlichen Winden und kréftiger Brandung, ein dichter Spiilwall aufge-
schiittet worden, der ausschliefllich aus Einzelklappen von Mytilus besteht. Die
Klappenldngen bilden eine Normalverteilung mit einem Gipfelwert bei 38/39 mm
(Abb. 8/5), die durch eine erheblich engere Streuung der MeBwerte eine bessere
Sortierung als die Probe aus dem Strand anzeigt. Die Maximallinge und der Abstieg
der GréBenverteilung auf der rechten Seite stimmen bei beiden Proben ungefdhr
tiberein und sind vermutlich von dem verfiigbaren Klappenmaterial abhéingig. Der
Unterschied zwischen den Ansammlungen ist offenbar durch eine linger andauernde
Brandungssortierung der zu einem Wall aufgespiilten Klappen bewirkt worden,
bei der die kleineren Exemplare fortgefithrt wurden und der Verteilungsgipfel starker
herausgebildet worden ist. Das Fehlen von doppelklappigen Exemplaren in dieser
Ansammlung ist ebenfalls ein Ergebnis der ldnger andauernden und besseren Sor-
tierung.

In den Ansammlungen von Myiilus edulis, die sowohl Einzel- als auch Doppel-
klappen enthalten, wird die Streuung der GroBenwerte durch die unterschiedliche
Wirkung erhoht, die die sortierende Wasserbewegung auf die Einzelklappen einer-
seits und die doppelklappigen Exemplare andererseits austibt. Ein am Weststrand
der Geltinger Birk/Flensburger Forde im Winter 1970/71 aufgespiilter Wall aus
Klappen und Gehdusen von Myéslus ergab bei einer nach Einzel- und Doppelklappen
getrennten Auswertung der Lingenmessungen zwei relativ breit streuende Normal-
verteilungen, die sich um unterschiedliche Gipfelwerte gruppieren. Hierbei liegt
das Lingenmaximum der zweiklappigen Exemplare iiber etwa 10 mm kiirzeren
Individuen (Abb. 13/1) als das der Einzelklappen (Abb. 13/2).
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Nachdem das Ligament verrottet ist, fallen die zweiklappigen Exemplare ausein-
ander und sind von den Einzelklappen nicht mehr zu unterscheiden. Es ergibt
sich dann eine kombinierte GréBenverteilung (Abb. 13/3) mit einem mischungs-
abhingigen Maximum bei 32 mm Linge.

Die Untersuchung einer anderen Mytilus-Ansammiung, die bei Noer/Eckern-
férder Bucht im Februar 1971 einen locker gestreuten Spiilsaum in Hohe der norma-
len Wasserstandslinie bildete, ergab einen noch stirkeren Unterschied zwischen
den GroBenverteilungen von doppelklappigen Exemplaren und Einzelklappen:
Letztere zeigen durch eine breit streuende, unregelmiBige Normalverteilung mit
einem undeutlichen Maximum bei etwa 35 mm eine sehr schlechte Sortierung an
(Abb. 14/2). Die GroBenverteilung der doppelklappigen Exemplare entspricht der
einer jungen lebenden Population mit einem hohen Maximum iiber juvenilen Indi-
viduen (Abb. 14/1). Offensichtlich stammen sie von einer in der Nihe siedelnden
Mytilus-Gemeinschaft und sind ohne oder fast ohne Sortierung an den Strand ge-
worfen worden. Nach dem Zerfall der Klappen ergibt sich eine kombinierte GroBen-
verteilung, in der die ehemals doppelklappigen Exemplare dominieren (Abb. 14/3),
so daB die Struktur einer lebenden Population erhalten bleibt. Bedingt durch die
weite Streuung ihrer GroBenwerte haben die Einzelklappen nur einen untergeord-
neten EinfluB auf die Ausbildung der Grofenverteilung.

Ein unerwartetes Ergebnis hatte die Vermessung von zwei Klappenansammlungen,
die in der Fahrrinne der Elbe abgelagert worden sind. Die untersuchten Proben
wurden 180 m querab Cuxhaven (Steubenhoft) mit einem Backengreifer aus 24 m
Wassertiefe genommen. Sie bestehen aus Einzelklappen von Mytilus edulis, die
mit Bruchschill (30—40 Gew.%,) und Mittel- bis Grobsand vermischt sind. Die heilen
Klappen aus der im Mai 1971 genommenen Probe besitzen eine GréBenverteilung
(Abb. 15/1) mit einem starken Ubergewicht kleiner Klappen, die sich zu einem hohen
Gipfel um ein Maximum bei 6/7 mm ordnen. Auf der rechten Seite des GréBendia-
gramms ist eine flache Haufung gréBerer Exemplare mit einem undeutlichen Gipfel-
wert bei 36/37 mm Linge ausgebildet. Die GroBenzusammensetzung der ein Jahr
spater an derselben Stelle genommenen Probe zeigt im wesentlichen die gleiche
Form (Abb. 15/2). Auch hier ist ein hoher Gipfel iiber kleinen Exemplaren neben
einer flachen Normalverteilung tiber groBeren Klappen mit einem deutlicher ausge-
priagten Maximum bei 38/39 mm entwickelt.

Es ist ungekldrt, welche Umstinde diese Lingenzusammensetzung, die der GroBen-
struktur einer lebenden Population angendhert ist oder ihr entspricht (vgl. Abb. 7/1),
bedingt haben. Vielleicht sind in der Nahe lebende Populationen — eventuell
wihrend der Winter, die den Probenahmen vorausgegangen sind — abgestorben
und in den tiefen Teil der Stromrinne umgelagert worden, ohne daB der Transport-
vorgang eine grofenabhingige Sortierung der Klappen bewirkt hat. Eine Vermi-
schung von zwei sortierungsbedingten Normalverteilungen erscheint weniger wahr-
scheinlich. Eventuell hat eine grofiere Senke im tiefen Teil des FluBbettes als Sedi-
mentfalle gewirkt, das gesamte von der Strémung transportierte Schillmaterial
gesammelt und dadurch eine vorausgegangene Sortierung der Klappen auigehoben.

Die Ubereinstimmung der beiden Proben beweist, daBl die Ausbildung der GroBen-
verteilung nicht auf das Zusammenwirken aufergewdhnlicher Umstinde zurfick-
geht, sondern offenbar fiir an dieser Stelle abgelagerte allochthone Klappenansamm-
lungen die Regel ist.
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Schlufifelgerungen

Die in der vorliegenden Arbeit dargestellten Beobachtungen an GroBenvertei-
lungen von Mytilus edulis erlauben eine Reihe von Aussagen, die strenggenommen
nur fiir diese Muschel gelten, dariiber hinaus aber mit hoher Wahrscheinlichkeit
fiir einen groBen Teil morphologisch dhnlicher, in gleicher Weise sessil-benthonisch
lebender mariner Invertebraten angenommen werden konnen und daher bei einer
paldontologischen Bearbeitung dieser Tiergruppen beriicksichtigt werden miissen:

1. Da die GroBenverteilungen lebender Populationen iiberwiegend durch die
Hohe der Reproduktion, das Wachstum und die Sterblichkeit ihrer Mitglieder be-
wirkt werden, die von duBeren Bedingungen und Ereignissen stark abhingig sind,
kénnen sie sehr unterschiedlich ausgebildet sein. Neben konkav-rechtsschiefen
Formen mit einem Maximum {iiber kleinen Individuen werden mehrgipflige Aus-
bildungen und einheitliche Normalverteilungen tiber ausgewachsenen Tieren ge-
funden. :

Unterschiedliche GréBenverteilungen werden nicht nur bei Populationen beobach-
tet, die voneinander abweichende Biotope besiedeln; auch die GréBenverteilung
einer Population kann sich im Laufe der Zeit erheblich verindern. Hierbei werden
neben einem periodischen Wechsel, der mit dem Jahresgang in Verbindung steht,
langerdauernde allmihliche Umwandlungen der GroBenstruktur beobachtet, die
bei einem Teil der untersuchten Gemeinschaften auf mehrjghrige Populationszyklen
schlieBen lassen.

2. Die einmalige Ermittlung der GroSenverteilung einer Population erlaubt nur
sehr begrenzte Aussagen iiber die Faktoren, die ihre Ausbildung bewirkt haben.
Reproduktion, Wachstum und Sterberaten sind erst durch wiederholte Beobach-
tungen zu ermitteln, die einen lingeren, die Lebensdauer der Individuen tiberschrei-
tenden Zeitraum umfassen.

3. Das Wachstum von Mytilus edulis ist von den okologischen Bedingungen,
unter denen die Tiere leben, abhingig und wird von der GréBe der Individuen mehr
als von ihrem Alter geregelt. Daher bestehen weder enge Korrelationen zwischen
Lebensdauer und EndgroBe der Individuen noch zwischen dem Altersaufbau einer
Population und ihrer GréBenverteilung.

4. Die GroBenverteilung der autochthonen Totpopulation entspricht der lebenden
Gemeinschaft nur bel einem Katastrophentod und rasch folgender Einbettung
aller Individuen.

5. Da ein GroBteil der kleinen, juvenilen Individuen von Muschelrdubern gefressen
wird, wobei die Klappen zerstort werden, sind sie in der autochthonen Totpopula-
tion stark unterreprisentiert oder fehlen, — auch dort, wo selektive Verdriftung
der kleinen Klappen ausgeschlossen werden kann.

6. Im Normalfall bildet die GréBenzusammensetzung einer allméihlich angehduften
autochthonen Totpopulation eine rechtssteile oder symmetrische Verteilung iiber
groBen, ausgewachsenen Exemplaren.

7. Die GroBenverteilung der autochthonen Totpopulation erlaubt grundsétzlich
keine Ermittlung der Reproduktions- und Sterberaten der lebenden Gemeinschaft.

8. Das iiber den ausgewachsenen Exemplaren einer autochthonen Totpopulation
ausgebildete Maximum der GroBenverteilung markiert die von einer Mehrzahl
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der adulten Individuen erreichte EndgréBe und erlaubt als ,,populationstypische
KorpergréBe’ Riickschlitsse auf die allgemeintkologischen Bedingungen des bewohn-
ten Biotops.

9. Die Form der GroBenverteilung einer Totengemeinschaft bildet kein sicheres
Indiz dafiir, ob es sich um eine autochthon eingebettete Totpopulation handelt,
oder ob eine allochthone Ansammlung vorliegt, bei der die Struktur der ehemaligen
Totpopulation durch Sortierungsvorginge verdndert worden ist.

10. Das Einzel-/Doppelklappen-Verhiltnis einer Totengemeinschaft ist ebenfalls
kein sicheres Indiz um zu entscheiden, ob Autochthonie oder Allochthonie vorliegt.
Postmortale Ligamentauflosung und Gehdusezerfall erfolgen unabhingig von Trans-
port, Sortierung und Einbettung. Einerseits kdnnen iiberwiegend doppelklappig
erhaltene Exemplare transportiert und sortiert sein, andererseits kénnen tote Indi-
viduen vor einer autochthonen Einbettung zu Einzelklappen auseinanderfallen.

Ein sicherer Hinweis auf Autochthonie ist Einbettung in Lebendstellung.

11. In der Mehrzahl der Fialle bildet die GréBenzusammensetzung einer allochtho-
nen Ansammlung eine Normalverteilung um ein sortierungsabhingiges Maximum;
unter bisher nicht gekldrten Ablagerungsbedingungen ergeben sich jedoch fiir trans-
portierte Klappenansammlungen GréBenverteilungen, die dem juvenilen Stadium
lebender Populationen entsprechen.
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