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Het bepalen der biomassa's van de verschillende biologische kompar-
timenten; het kemnen van de evolutie van diezelfde biomassa'ss; het achter-
halen van de ingaande en buitenkomende fluxen in de aich veranderende
biomassa's, fluxen, die op aichzelf bepaald worden door hiotische en
a-biotische faktoren, is het doel van dit volume.

Deze gegevens moeten ons toelaten de werking van het ecosysteem te
begrijpen. De input van deze gegevens in een simulatie model moet het
voorspellen der evolutie van de werking van het ecosysteem onder ver-
chillende omstandigheden mogelijk maken. Slechts dit laat een verantwoord

beheer van het milieu toe.
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Voorwoord

Het volume 8, Dynamiek van het ecosysteem Noordzee, is een deel
van het Mathematisch Model der Noordzee, een interdisciplinair beheers-
model,

Zich voor een groot deel steunend op volume 7, trachten wij in
bijgaand volume de werking, de funktionering van het systeem te achter-
halen. Dit was mogelijk dank zei een gezamenlijke probleemstelling en
een gerichte research van een groot aantal vorsers, gaande over de ver-—
chillende kompartimenten.

Op gevaar af van iemand te vergeten, lijkt het ons nodig de ver-—
schillende specialisten én hun werkterrein te vernoemen : het is immers
bij hen dat alle details verkregen kunnen worden.

De namen van de medewerkers worden alfabetisch gegeven, alsmede de
instituten waartoe ze behoren. Het geheel is tot stand gekomen en ge-
groeid uit gezamenlijke discussies.

Automatisatie en continu-bepalingen moeten ons toelaten de bekomen
gegevens te bevestigen en te verfijnen. Een groot aantal geformuleerde
hypothesen vereisen in de nabije toekomst fundamenteel onderzoek.

Dat we op de ingeslagen weg kunnen verder gsan, waar fundamentele
research direkte gevolgen heeft die van openbaar nut zijn, en dit op een

complementaire wijze, is ons aller wens.

Ph. POIK.
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INLEIDING







Het fundamenteel objektief van ieder ekologisch onderzoek bestaat
erin alle verschijnselen te begrijpen van de levende wezens en hun
fysisch milieu in de natuurlijke omgeving.

Dit begrip is onontbeerlijk als basis voor het beheer van het
marien milieu door de Mens. Inderdaad zijn een enorm santal problemen
waarmee een dergelijk beheer rekening moet houden sterk verbonden met
biologische wetmatigheden.

Het beheer der visserij is een voor zichzelf sprekend voorbeld :
het in stand houden van een voldoende stock bevisbare vis hangt niet
enkel af van de uitgevoerde vangsten op elke jaarklasse, maar OOK van
de voedselhoeveelheden die in het beschouwde gebied heersen, van de
ontwikkelingsmogelijkheden der eieren en der larven, de eventu€le pre-
datie die erop gebeurt, enz., enz.

De verschillende problemen van openbaar nut zijn andere voorbeel-
den : de bakteriologische pollutie in zee hangt vanzelfsprekend af van
de in zee uitmondende riolen en de hieropvolgende passieve dispersie,
masr ook van de interakties die optreden tussen de terrigene kiemen en
de mariene levensgemeenscheppen.

Op dezelfde manier hangt de chemische pollutie van het water en
van de levende materie volledig af van de door de giftige stoffen ge-
volgde weg langsheen de verschillende biologische kompartimenten in
het marien milieu.

Het ageren in al deze domeinen, dit wil zeggen het overschakelen
van het "passief ondergasn" (blindelingse visvangsten, a posteriort
maatregelen treffen in verband met de gezondheid ...) naar een

rationeel aktief beheer, veronderstelt dat men de wetten kent die al
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deze verschijnselen beheersen. Deze kennis kan geformaliseerd worden
in een Mathematisch Model, dat het werktuig is voor een fundamenteel
beheer.

Het doel van bijgaand volume is het herkennen van de biologische
fenomenen die de funktie van het ecosysteem beheersen, het analyseren
van de heersende wetmatigheid en het formaliseren ervan in een wiskundig
simulatiemodel. Bij het uitwerken van deze taak hebben wij ons laten
leiden door twee hoofdideeén : we zullen ze hier verklaren, ze vormen
de methodologische basis van de onderzoekingen die in bijgaand volume
volgen :

1.- het ecosystegm.is een funktioneel geheel,

2.- het ecosysteem is een dynamische entiteit.

1.~ Het ecosysteem : sen funktionele eenheid

Alle biologische fenomenen hangen met elkaar samen : deze enorme
interakties tussen de verschillende eenheden van een ecosysteem zijn
zodanig komplex dat enkel een globale studie een rea;istische
beschrijving kan geven.

Dit werpt de traditionele hierarchie in zekere wijze omver tussen
autoecologie (ecologische studie van één enkele soort) en synecologie
(synthetische studie van een globaal ecosysteem) ; indien, op historisch
vlak, de autoecologie voorafging aan de synecologie, kan men op dit
ogenblik zich geen ernstige autoecologische studie voorstellen waarvan
het bestudeerde organisme niet geplaatst is in de totaal-strukturen en
funktionering van het ganse systeem, d.w.z. indien het niet voorafge-
gaan is door een synecologische benadering.

' Een beschrijving of modelisatie van biologische fenomenen moet
dus gebeuren op het niveau van het ganse ecosysteem. Een zekere graad
van vereenvoudiging blijft vanzelfsprekend nodig : het model mag het
ecosysteem vereenvoudigen, maar niet verminken.

Deze noodzakelijke schematisatie bestaat erin, uitgedrukt in

termen van de theorie der systemen, in een reduktie van de afmetingen
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ven het systeem Nihoul (1975) . Voor een ecosysteem wil dat zeggen dat
men varisbelen samenbrengt, maar niet dat men er verwijdert. '

In de ruimte bestaat de reduktie in het bepalen van een geografisch
gebied dat men "doos" noemt, en waarin men de gemiddelde eigenschappen
beschrijft. De biologische waarnemingen, o.a. de ruimtelijke verspreiding
der soorten, kan helpen om een aantal "dozen" te bepalen aan de hand
van een zekere ecologische homogeniteit.

Voor wet de toestandsveranderlijken (variables d'état) betreft,
bestaat het noodzakelijk herleiden in de bepaling der kompartimenten;
waarbij scheikundige of biologische eenheden gegroepeerd worden.

Deze kompartimenten moeten bij voorkeur bepaald worden op een
funktionele basis, dit wil zeggen dat men deze eenheden groepeert die
in een ecosysteem een gelijkaardige funktie bezitten.

Soms gebeurt het echter, en dit is dan te wijten aan de tech-
nische mogelijkheden om experimentele gegevens te verzamelen, dat men
gedwongen is kimpartimenten te bepalen op een willekeurige manier

(vb. giéotte—klasse enz.)

2.~ Het ecosysteem als dynamische eenheid

De kwantitatieve veranderingen in inhoud (biomassa of concentra-
tie) van de kompartimenten van het ecosysteem wordt geregeld door de
flux van de in- of uitgaande materie in of uit deze compartimenten.

Deze fluxen (of translocaties) zijn het gevolg van biologische
gktiviteiten en verbinden onderling de verschillende kompartimenten.

Ze liggen aan de basis van de werking van het ecosysteem.

Het is dus nodig om deze fluxen direkt te bepalen en de wetten
te achterhalen die hun waarde beinvloeden. Een statische meting noemen
we de bepaling op een bepaald ogenblik van een volume van een komparti-
ment (biomassa of concentratie) en de meting van een dynamisch gegeven
de experimentele bepaling van een flux van materie tussen twee komparti-

menten.
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Fundamenteel gezien is een meting over een dynamisch proces nooit
direkt : physisch zijn enkel lengten of massa's meetbaar, d.w.z. statische
verschijnselen. Een snelheid, een debiet is slechts meetbaar door twee
statische metingen te kombineren met een tijdsmeting.

Dit toont reeds de inherente methodologische moeilijkheid aan om
experimenteel een flux te bepalen.

Hierbij komende methodologische moeilijkheden stellen zich om
fluxen te meten zoals ze zijn in het milieu, d.w.z. dat de meting het
te meten fenomeen niet mag beinvloeden.

Op dit niveau situeren zich essentieel onze methodologische
moeilijkheden. De ontwikkeling van passende technieken om experimenteel
fluxen te bepalen die gebonden zijn aan de biologische aktiviteiten be-
paalt de limieten van onze kennis over de werking der ecosystemen.

Dit geldt zeker voor de mariene ecosystemen en in het bijzonder
voor het partim plankton van dit ecosysteem, waar de turn—over tijden
der kompartimenten (de verhouding van het volume van een kompartiment
op de totale flux van produktie of verbruik van het kompartiment) soms
bijzonder kort zijn.

De waarnemingen van de tijdelijke veranderingen in het volume
van de kompartimenten laat ons niet toe schattingen te maken over de
fluxen die er doorstromen, aangezien de snelheid van de waarneembare
variaties der stocks vaak veel kleiner zijn dan de fluxen zelf, deze
variaties kunnen enkel veroorzaakt worden door kleine onevenwichten
tussen de binnenkomende en uitgaande fluxen.

Een belangrijke plaats in bijgaand volume wordt dus gewijd aan
de gebruikte methoden om de fluxen, behorende bij de verschillende
kompartimenten te meten. Het is ook aan de hand van de experimentele
bepalingen van deze fluxen dat getracht wordt een modelisatie uit te

voeren van de funktie van het ecosysteem.
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3.- Een voorbeeld met praktische gevolgen : het probleem van de

eutroficatie en verslechting in de trofische funktie van het systeem

Om het belang van de twee hoofd-idee&n die hierboven ontwikkeld
zijn konkreet te belichten en hun toepassing asn te tonen bij de
benadering van een beheersprobleem voor een marien milieu, bespreken
we de eutroficatie en het mogelijk voorkomen. Een ander voorbeeld dat
het gevolg is van dit soort van benadering komt voor in volume 9, waar
gesproken wordt over de besmetting door zware metalen van de levende
stoffen in zee.

In zijn gebruikelijke betekenis duidt de term "eutroficatie" op
de veranderingen die zich voordoen in een aquatische biotoop dat onder-
hevig is aan sanvoer van buitenaf van biogene elementen.

Deze veranderingen kunnen kwantitatief en kwalitatief zeer
verschillend zijn, niet enkel voor wat de aanvoer betreft maar ook wat
de funktionele gevolgen voor het systeem aangaan.

Een "statische" benadering om de graad van eutroficatie te
beschrijven bestaat in het gebruik meken van "indices" (concentraties
van nutriénten, chlorofylgehalte, het niveau van de primaire produktie,
enz.).

Deze indices geven ons echter geen enkele nuttige informatie over
de staat van eutroficatie, behalve de mogelijke vergelijking met
analoge ecosystemen. De meren van de gematigde noordelijke streken
zijn op deze wijze op een intensieve manier bestudeerd geworden en
hier heeft men empirisch bruikbare indices kunnen ontwikkelen voor
deze ecosystemen. Ditzelfde gaat echter niet op voor mariene milieu's
vergelijking tussen verschillende mariene biotopen gaat bijna nooit
op.

Hier is het nodig, om de graad van eutroficatie te bepalen en de
invloed van bijkomende biogene elementen te voorzien, om een volledige
studie, specifiek voor elk milieu, uit te voeren. Dit moet dan een
dynamiéche studie zijn, zodanig dat de invloed van de toevoer der
biogene elementen op de fluxen, basis van de werking der ecosystemen,
kunnen bepaald worden. Deze studie moet tevens het gans trofische web

van het ecosysteem omvatten.




Inderdaad heeft men al te vaak de studie der eutroficatie beperkt
tot het eerste trofische niveau. Zoals reeds onderlijnd werd door
Ketchum (1969), zijn de gevolgen van de hoeveelheden nutriénten tegen-—
woordig vrij goed gekend, maar de gevolgen van een verhoging van de
primaire produktie op de secundaire en tertiaire produktie of op het
geheel der trofische strukturen zijn noch goed gekend, noch behoorlijk
beschreven.

En nochtans liggen de problemen van de eutroficatie niet in het
feit dat er een verhoging is van de primaire produktie zelf, maar veel
meer bij de geVolgen die deze verhoging heeft op de andere trofische
niveau's : het schijnt dat de algemene kenmerken van een geéutrofieerd
milieu liggen bij het onevenwicht tussen produktie en verbruik [Odum
(1961)] en een verkorting van de trofische keten [Hooper (1969)1. Het
is op deze wijze dat het probleem van de eutroficatie moet benaderd

worden en door ons benaderd is.
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Hoofdstuk I

Algemeen schema van het ecosysteem

1.- Geografische en hydrologische beschrijving

De studie van de hydrodynamiek van de Zuidelijke bocht der Noord-
zee (in het bijzonder der residuele stromingen) zijn elders grondig
besproken geworden (vol. 3). We vermelden hier slechts deze aspekten
die een direkte invloed uitoefenen op de biologische funktionering van
het ecosysteem.

De gemiddelde residuele stroming in het gebied dat bestreken
wordt door het Mathematisch Model wordt weergegeven in fig. 1.

Een volume van ongeveer T.500 km3

water komt ult het kanaal
langs de Pas de Calais binnen [Armstrong et al. (1970)] met een zout-
gehalte tussen 34,7 en 35,3 % .

Deze watermassa verblijft in zijn geheel ongeveer 2 maanden in
de zuidelijke bocht van de Noordzee.

De van het vasteland komende waterhoeveelheden verdunnen

enigszins de Atlantische watermassa :
Belgische kust : 0,7 km3/jaar [Portman (1969)]
Schelde . 3,3 km>/jsar [Wollast (1972)]
Rijn en Maas : 7,1 km3/jaar [Van Bennekom (1975)]

Aangezien de belangrijke residuele stromingen parallel met de
kust verlopen, heeft deze toevoer van zoet water slechts een invloed

vlak langs de kustlijn, zoals aangetoond wordt door de gradiént van




53°

51°

fig. 1.

het zoutgehalte (fig. 2a,b). Dit laat ons toe drie zones te onderscheiden
in het gebied dat behandeld wordt door het Wiskundig Model :

i) de zone 2, bestaande uit de open zee en ongeveer afgebakend door
de stroomsnelheden van 100 en 200 x 103 m3 5-1 . Deze watermassa
wordt praktisch niet beinvloed door het water dat binnenkomt langs de
kust, zodat het zoutgehalte steeds hoger blijft dan 34 % . Dit water
bevat minder den 3 % zoetwater. In deze zone verblijft het water onge-
veer 36 dagen.

ii) de zone langs de Nederlandse kust (1 N). Deze wordt voornamelijk
beinvloed door Rijn en Maas. Het zoutgehalte varieert tussen 30 en

34 & , wat een zoetwatergehalte weergeeft tussen 14 en 3 % . In deze



53N

52°N

2

51°N &
fig. 2a.
Saliniteit (%)
september/oktober - 1973
53°N
52°N

51°N

fig. 2b.

Saliniteit (%)
april/mei 1974
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zone verblijft het water + 27 dagen.

iii) het gebied voor de Belgische kust (1 S). Dit gebied wordt sterk
beinvlioed door het Scheldewater, ondanks het zwak debiet van deze
stroom. Dit wordt o.a. veroorzaakt door de aanwezigheid van een gyre.
Terwijl de watermassa's, afkomstig van het Pas de Calais in de zone 1 S
slechts 24 dagen verblijven, kan het water, afkomstig van de Schelde,
veel langer voor de Belgische kust verblijven : hierdoor worden de
relatieve lage waarden van het zoutgehalte voor onze kust verklaard
(zelfde grootte-orde als voor de Nederlandse kust, terwijl het water-
debiet afkomstig uit het binnenland 20 maal kleiner is).

Terwijl de zone 2 een grote homogeniteit bezit (transversale
gradiénten zijn te verwaarlozen), is dit niet het geval voor de kust-
gebieden 1 N en 1 S, waar sterke gradiépten, loocdrecht op de kust,

voorkomen.

2.~ Algemene beschrijving van de trophische struktuur van het ecosysteem

Zoals hiervoor reeds vermeld, karakteriseren wij de trophische
struktuur van een ecosysteem aan de hand van het geheel der komparti-
menten (biologische en scheikundige) die het samenstellen en door de
flux der materie die door deze kompartimenten cirkuleert. In deze
paragraaf beschrijven wij zeer kort het geheel van de trophische struk-
turen, die gemeen zijn aan de hierboven vermelde drie verschillende
zones, Op een algemene manier, teneinde de leiddraad duidelijk te maken
der volgende paragrafen : hier wordt getracht ieder compartiment kwan-
titatief te beschrijven alsmede de fluxen die door de compartiment
lopen.

De synthese van deze kwantitatieve informatie wordt in de laatste
paragraaf gegeven en de funktionering van het ecosysteem in de verschil-
lende zones vergeleken,

Omdat het onmogelijk en onnodig is iedere taxonomische of schei-
kundige soort als een afzonderlijk compartiment te beschouwen, zijn
groeperingen gebeurd om de funktionele compartimenten te bepalen aan

de hand van de er doorstromende fluxen.
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Geschematiseerd tot het uiterste, kan de trophische struktuur van
het ecosysteem van de Noordzee voorgesteld worden door fig. 3. Het is
dit schema dat voornamelijk gevolgd zal worden, met een groot aantal
onderverdelingen, in het hiernavolgende rapport.

De primaire produktie — de novo synthese van organische stof —
ligt aan de basis van de trophische struktuur. Zij gaat noodzekelijker-
wijze gepasrd met de opname door het fytoplankton van biogene elementen
uit het milieu. Bepaalde ven deze elementen — N , P , Si — kunnen
in het milieu in zulke kleine concentraties voorkomen dat ze limiterend
werken voor de primaire produktie. In dit geval wordt de intensiteit
der primaire produktie bepaald hetzij door de recyclage in het systeem,
hetzij door de aanvoer van buiten het systeem der nutriénten.

De recyclage kan plaatsgrijpen ofwel in de planktonische fase —
hier onderhevig aan de hydrodynamica — ofwel in de benthische fase.
Zoals later zal blijken, is er een groot verschil tussen deze twee typen
van hercycleren wat betreft de verschillen in intensiteit, gebonden aan
de seizoenen.

Zowel in de planktonische als in de benthische fase moet een
verschil gemaskt worden bij het hercycleren door biophagen en sapro-
phagen [Wregert en Owen (1971)]. Biophagen leven van levend voedsel en
hun voeding heeft een direkt negatief effekt op de produktie van hun
eigen voeding : dit kan fluktuaties tot gevolg hebben (bepaalde zoo-
planktonten en benthische organismen 0.a.). Saprophagen leven van
dood orgenisch materiaal. Ze hangen af van de mortaliteit der andere
organismen of van de excreties. Ze hebben geen direkte gevolgen op de
primaire produktie (heterotrofe bakterién, detrivore benthische orga-
nismen, enz.).

Het is wegens ekonomische redenen vanzelfsprekend : de schatting
ven de potentiéle voeding voor de commerciéle visstocks is een belang-
rijk aspekt van iedere marien-ecologische studie. En voor de pelagische
vissen (hoofdzakelijk afhangend van het zooplankton) én voor de
demersale vissen (voornamelijk levend van zoobenthos) hangt de beschik-

bare hoeveelheid voedsel voor een belangrijk deel af van de hercyclering




¢ by

sojuag p

uopjue|d

[ useryou \
\ aisojeBdo

\ #ajiprow

\
/w:mb_xm |

siboydoudog

poxdund |

cot_cc_&
o,_\fn_

mmx_o.wsa
aiboydaudog sianpe

wBi0
19Bdo

Jo0g ~=—

cgmcoma.
Buizoib~ |

{ usssip
\ ayosibopey, ,.,




.—17_

die gebeurt denk zei enerzijds de makroskopische (vaak biophagen) orga-

nismen en de saprophage micro-organismen anderzijds.







Hoofdstuk 1II

Het kompartiment opgeloste stikstofhoudende nutriénten

1.~ Inleiding

De naam nutriénten wordt asn deze opgeloste minerale stoffen ge-
geven die biogene elementen voor het fytoplankton vormen. Meer in het
bijzonder aan deze elementen die in zulke kleine concentraties aanwezig
zijn dat hun beschikbaar zijn een kontrole uitoefent op de intensiteit
van de primaire produktie. De voornasmste elementen die in aanmerking
komen om een belangrijke rol te spelen bij de kontrole der primeire
produktie in de Noordzee zijn de stikstof en, phosphor en het silicium,
die de groei van de diatomeeén e.a. fytoplankton kontroleren.

De hiernavolgende bespreking zal voornamelijk gewijd zijn aan de
verschillende vormen ven stikstof, omdat dit element in een aantal
studies gekozen is geworden als een element-type waarvan de opgelegde
weg in de verschillende trofische ketens een voorbeeld is van de
algemene transportprocessen der andere biogene elementen en ook omdat
het zeer dikwijls het limiterend element is voor de primajre produkties
in het marien milieu [Ryther en Dunshan (1971)1].

De speciale problematiek van de Silicium-concentraties worden
samen met de aanvoer van dit element door de estuaria ven de Schelde,

besproken in het volume 10 door Wollast en Beckers.
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2.~ Variatie in de concentraties van de opgeloste stikstofhoudende

voedingsstoffen volgens de seilzoenen en de verspreiding

De figuren la,b en 2a,b tonen de geografische verspreiding van
de nitrast— en ammonium concentraties voor een zomer (juni 19T74) en een
winterperiode (september-cktober 1973).

Het is duidelijk dat de isoconcentraties evenwijdig met de stroom-
lijnen verlopen, met de hoogste concentraties langs de kust.

De figuren 3 én U tonen de seizoenevolutie aan van de concentraties
van de opgeloste minerale stikstof en 2 representatieve stations : &én
voor de Belgische kustzone en &&n voor de open zee. Men ziet bi]j beide
stations dezelfde algemene evolutie : een stijging van het ammonium van
september-ocktober tot december-januari, gevolgd door een plotse daling
in het begin van de lente; stijging van de nitraten met een tijds-
verschil van ongeveer twee manden t.0.v. de ammonium en de daling in
de lente, eveneens later.

In de herfst van 1974 wordt een uitzonderlijke hoge concentratie
aan NHZ‘ teruggevonden in het geheel van het onderzochte net : NHX
concentraties die ongeveer 3 maal hoger liggen dan normaal in deze
periode worden bereikt. De oorzaak van dit abnormasl verschijnsel is
niet met zekerheid gekend, maar ze is mogelijk verbonden met de grote
neerslag die op dit ogenblik werd waargenomen. Een grote hoeveelheid
NH, zou dan in de Noordzee gespoeld zijn, of organisch materiaal in
suspensie, dat, afgebroken door de bakterién deze ongewone piek heeft
veroorzaakt.

Met uitzondering van deze abnormale piek, ziet men dat het win-
termaximum in de zone 2 + 150 pyg N/& voor het ammonium en 120 tot
180 ug N/& voor de nitraten bedraagt.

Deze waarden liggen zeer dicht bij deze die gegeven worden voor
het Atlantisch water dat langs het kanaal de Noordzee binnendringt
[Armstrong et al. (1970)] wat er op wijst dat, ten minste voor wat
betreft de stikstofhoudende nutriénten, de zone 2 tot nu toe weinig
beInvloed wordt door de inbreng van de kust.

Dit wordt weergegeven in fig. 5.
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fig. 5.
Western English Channel [ Armstrong et al. (1970)]

In de zone 1 S vinden we maxima die veel hoger reiken
350 pg N/% voor ammonium en 500 tot 600 ugN/& voor denitraten. De
periode van mineraal N +tekort is in de zone 1 S ook merkelijk korter
dan in zone 2.

De daling van de concentraties der opgeloste stikstofhoudende
nutriénten die in de onderzochte zones in de lente worden waargenomen,
kunnen quantitatief niet verklasrd worden door het opbouwen van parti-
culaire stikstofhoudende organische materie : de maximale concentraties
in de partikulaire stof op het ogenblik van de voorjaarsbloom zijn
inderdaad duidelijk lager dan het totaal mineraal stikstof dat in de

winter teruggevonden wordt. Zie tabel 1 (zie ook hoofdstuk III, § 2).

Tabel 1
Zone Datum Totaal particulair N Totaal opgflost
mineraal stikstof
. 3 3
1 mei ~ 140 ug N/m ~ 100 ug N/m
januari ~ 25 ug N/m? ~ 500 ug N/m3
) mei ~ 45 ug N/m3 ~ 10 ug N/ms
januari ~ 10 ug N/m3 ~ 200 pug N/m3
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Dit staat mogelijk in verband met het bestaan van een belangrijke
stock opgeloste organische stikstof. Over de seizoenvariaties hiervan

zijn echter praktisch geen gegevens aanwezig.

3,~- Uitwendige aanvoer van stikstofhoudende nutriénten

We hebben hierboven gezien dat de watermassa's van zone 2
beschouwd kunnen worden, voor wat betreft de concentraties aan stikstof,
als sterk gelijkend aan de Atlantische watermassa}s die langs het
kanaal binnenkomen en dat ze weinig beinvloed worden door terrigene
invloeden.

De aanbreng door diffusie, loodrecht op de stroomkijnen, alsoock
de uit—- of invoer door advektie, kan in een eerste benadering verwaar-
loosd worden voor de N-balans in deze zone, die in evenwicht blijkt te
zijn.

In de kustzone integendeel beinvloeden de terrigene aanbreng en
de advektieve uitwisselingen zeer sterk, naast de biologische aktivi-
teiten, de concentraties van de stikstofhoudende nutriénten en de

seizoenevolutie.

3.1.- Terrigene aanvoer

Zeer preciese gegevens over de aanvoer van nutriénten langs de
Schelde zijn verzameld in het kader van dit onderzoeksprojekt. Al deze
gegevens zijn in detail besproken in volume 10.

Wollast (1976) schat de gemiddelde toegevoerde, jaarlijkse hoeveel-
heid stikstof, die door advektie en dispersie van de Scheldemonding

komen op de volgende manier :

NOs 5800 ton N/jaar ,
NO, 200 ton N/jaar ,
NH), 2500 ton N/jaar ;

Totale hoeveelheid opgelost mineraal N : 8500 ton N/jaar

+ particulair organisch N 1 2900 ton N/jaar .
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Deze aanvoer is niet konstant gedurende het jaar, aangezien ze
beinvloed wordt door biologische aktiviteiten in de Schelde.

Zeer preciese gegevens over de aanvoer door de Rijn en de Maas
zijn niet beschikbaar, maar de gegevens die gepubliceerd zijn door |
Van Bennekom et al. (1975) laten ons toe de jaarlijkse toevoer van N

door deze twee rivieren als volgt te schatten (in 10> ton N/jaar)

Rijn Maas
NOs 150 29
NH, 120 16
Opgelost mineraal N 270 45
+ organisch N 90 10

De aanvoer van totaal N door de afvoer van de Nederlandse kust
wordt door Protman (1969) geschat op 36 x 10> ton N/jaar.
Voor zover wij weten bestaat geen dergelijke schatting voor de

Belgische kust.

3.2.- Uitwisseling door_advektie

De advektie flux van een nutriént langsheen een grenslijn lood-
recht op de algemene stroomlijnen, kan men schatten door de integratie
te maken, langsheen deze grens, van het produkt van het residueel de-
biet [gegeven door het model van de residuele stroom van Nihoul en
Ronday (1974)] met de plaatselijke concentratie der nutriénten.

Dit is gedaan in figuur 6 voor de zuid-grens en de noord-grens
van de zone 1 S. Voor deze zone beschikken wij hiervoor voor een voldoende
aantal gegevens.

Voor wat betreft het ammonium komt er geen signifikatief verschil
te voorschijn tussen de binnenkomende en uittredende fluxen in de zone
1 S. De uittredende fluxen der nitraten zijn echter systematisch hoger
dan de binnenkomende fluxen, wat er op wijst dat de zone wel nitraten
ultvoert maar geen ammonium.

De gebruikte methode om deze fluxen te berekenen is echter, voor-

namelijk om twee redenen, niet erg precies
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i) Er wordt gebruik gemaskt van een gemiddeld residueel cirkulatie
model, terwijl de debieten plaatselijk en tijdelijk sterk kunnen
veranderen onder invloed van meteorologische omstandigheden.

ii) In de bilan is er geen rekening gehouden met dispersie-fluxen.
Voor de noordelijke grens van de zone 1 S kunnen de dispersiefluxen,
wegens de nabijheid van de Rijn die belangrijke gradiénten van concen-
traties veroorzaakt, het bilan op een niet onbelangrijke mate bein-
vloeden.

Het is om deze redenen dat we niet trachten het verschil tussen
de binnenkomende en buitengaande fluxen, vooral van het nitraat, te
quantifiéren. We houden het bij de hierboven getrokken qualitatieve
conclusie.

Hoogstens zou men kunnen zeggen dat dit verschil een grootte-

3

orde heeft van 107 tot 10h ton N/jaasr, d.w.z. van dezelfde grootte-

orde is als de aanvoer ven terrigene nitraten.

4.- De stikstof als limiterend element voor de primeire produktie

Het fytoplankton neemt de verschillende nutriénten op uit het
milieu volgens een stoechiometrie die door zijn eigen scheikundige

samenstelling bepaald wordt.

Zo is de verhouding N/P in het fytoplankton meestal begrepen tussen

5 en 16 [Ryther et al. (1971)], zodat het volgens deze verhouding is
dat de N en het P opgenomen wordt voor de primaire produktie.

De waarden van de verhoudingen van de opgeloste minerale stik-
stof t.0.v. de opgeloste minerale fosfor in het zeewater geven waarde-
volle inlichtingen over het potentieel limiterend karakter van een van
deze twee nutrinten : indien de verhouding N/P valt op waarden die
lager liggen dan 10 , en dit gedurende een periode van intense aktivi-
teit ven het fytoplankton, dan heeft men te maken met een beperking te
wijten san stikstof. Indien de verhouding N/P integendeel stijgt tot

boven de 15 , dan is het fosfor het limiterende element.
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De evolutie van de verhouding N/P (opgeloste nutriénten) van
januari tot juli in het zeewater wordt weergegeven in de figuren Ta,b
voor een punt in de zone 2 en in de zone 1 S.

In de zone 2 stelt men vast dat er een snelle daling optreedt
van de verhouding N/P gedurende de voorjaarsbloom. Waarden van +15
dalen tot waarden die veel lager liggen dan deze die in het fytoplankton
zelf worden waargenomen (0,1) . Hierna gebeurt, in de zomer, terug een
stijging tot de normale waarde 10 tot 15 .

In deze zone is dus de stikstof zonder twijfel het limiterend
element van de primaire produktie. Dit komt overeen met de waarnemingen
van Schott en Ehrhardt (1969).

In de zone 1 S is de toestand veel ingewikkelder. Ze schijnt te
verschillen van jaar tot jaar en volgens de omstandigheden kan ofwel

het N ofwel het P het limiterend element zijn.
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Van Bennekom et al. (1975) vermelden waarden van de verhouding
N/P die hoger liggen dan 100 (opgeloste minerale toestand) in de
zone 1 N, en dit op het ogenblik van de voorjaarsbloom. Ze besluiten
hieruit dat voor de zone van de Nederlandse kust het P het voornaamste
limiterende element is. De conclusie is geldig voor die zones die
onder de directe invloed staan van de Rijn en de Maas, gezien het rela-
tief zeer grote gehalte aan N t.0.v. het P in deze twee stromen
(tabel 2).

Tabel 2

Verhouding N/P bij de "input" van nutri&nten van de voornaamste estuaria
(in ton per jaar)

Aanvoer van N Aanvoer van P Molaire verhouding

Aut
opgelost totaal opgelost totaal opgelost totaal ureurs
Schelde 8500 11400 1400 1500 13,4 16,8 Wollast (1976)
Rijn 270000 | 360000 | 13400 28800 44,6 21,7 Van Bennekom
Maas 45000 55000 2100 4400 47,4 27,7 | et al. (1975)

Dit moet echter niet veralgemeend worden tot de ganse Belgische
kust, die voornamelijk onder invloed staat van de Schelde. Hier is de

verhouding N/P veel kleiner (tabel 2).
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Hoofdstuk III

Het compartiment fytoplankton en de betrokken flux

1.- Inleiding
De centrale rol die het fytoplankton speelt in de cyclus van de

organische stof is bekend. Men weet dat de &Encellige wiertjes, in
suspensie in het water, de lichtenergie gebruiken om organische stof
te synthetiseren, uitgaande van anorganisch opgelost materiaal, en dit
volgens de algemene formule :

n.CO, + 2n H,0 =+ (CHy0), + n Oy, + n Hy0 .

Gelijktijdig worden andere biogene elementen aktief uit het
milieu opgenomen (stikstof, fosfor, zwavel, oligoélementen, enz.) in
vrij konstante verhoudingen.

Deze organismen — autotrofe organismen — onderscheiden zich van
de heterotrofe organismen die zich voeden met reeds gesynthetiseerd
materiaal.

De bepaling van het volume van het compartiment fytoplankton,
en van zijn chemische samenstelling is de eeerste stap in de studie
van de trofische keten. Daarna moeten de in—- en output fluxen die het

volume regelen van het compartiment fytoplankton bepaald worden.

1.1.~ De imput—-flux (bruto primaire produktie)

Deze grootheid wordt experimenteel gemeten. We hebben ons toe-
gelegd op de verfijning der meetmethode en op de studie van de meest

voor de hand liggende regulatie : deze van de lichtenergie. We trachten
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ook de andere belangrijkste interakties beter te begrijpen : nutriénten

en temperatuur.

1.2.— De output—-flux

Ze zijn moeilijk rechtstreeks meetbaar’:

- de ademhaling : deze kan bepaald worden in een axenitische kultuur,
maar in een natuurlijk staal is er steeds interferentie met de ademhaling
der heterotrofe organismen (vnl. bakterién).

- de excretie : deze schijnt gebonden te zijn aan de fotosynthese.
Waarschijnlijk voedt deze flux van oplosbaar orgenisch materiaal de
produktie van de planktonische heterotrofe bakterién. Een methode voor
de direkte bepaling is uitgewerkt, maar is niet in routine kunnen
toegepast worden.

- natuurlijke mortaliteit : deze komt tot uiting bi]j het uitwerken
van de balans der sktiviteiten van het systeem. Alhoewel te voorzien,
bestaat er een controverse over dit verlies.

- grazing-mortaliteit : deze is bekend dank zei de metingen der

ingestie, uitgevoerd op het zooplankton.

2.- Volume en samenstelling van het kompartiment fytoplankton

2.1.- Scheikundige samenstelling van het fytoplankton en bepaling van

de biomassa, uitgedrukt in C en N

2.1.1.- Methodiek

De bepaling van de chemische samenstelling van het fytoplankton
laat toe : ‘
1) het voedsel-potentieel te meten dat ter beschikking staat van de
"grazers",
2) in relatie met het omringende milieu geeft het bijkomende infor-
matie over de invloed van het milieu op het pattern van de fotosynthese.
Het uitvoeren van dit programma stoot op praktische moeilijkheden.

Inderdaad, het verzamelen van het fytoplankton kan niet "zuiver"
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gebeuren. Voorel in de kuststreek maakt het deel uit van de "particu-
laire organische stoffen", samen met de bakterién, het microplankton
en de detritus van diverse oorsprong.

Regressieberekeningen, uitgaande van de resultaten van ahalytische
scheikunde lieten toe een idee te krijgen van de hoeveelheid fytoplankton
in de stock organische stof.

De stappen van de gebruikte methode zijn de volgende :

a) schatting van de totale particulaire organische stof door
dosering der proteinen, koolhydraten en totale lipiden;

b) schatting van de hoeveelheid levende materie van het fytoplankton
door middel van de bepaling van chlorofyl a en de pheo-pigmenten a.

De nadelen van deze methode zijn :

- micro-organismen zonder chlorofyl worden niet bepaald (vnl. bak~
terién),

- de hoeveelheid metabolieten die geassocieerd zijn met het chlorofyl
vari8ren volgens de soorten en volgens de fysiologische toestanden,

- de chlorofylmolecule is zeer teer en degradeert zeer snel. We
hebben gemerkt dat pheo-pigmenten gevormd werden gedurende de ontledingen.
Het is hiervoor dat we de totale vegetale biomassa behandelen (in tegen-

stelling tot de vorige rapporten).

2.1.2.- Verticale en spatiale verspreidiﬁg

De vertikale profielen wijzen op een homogeniteit van de water-
kolom voor alle punten ven het onderzochte netwerk, met uitzondering
van de stations die het dichtst bij de kust gelegen zijn : hier is een
verhoging waar te nemen bij de bodem. Aangezien dit te wijten kan zijn
aan het terug in suspensie brengen van de sedimenten wegens de geringe
diepte, werd de diepte voor sampling hier op 2 meter gebracht.

Geen sterke dagelijkse variaties zijn waargenomen gedurende een
week kruisvaart [Math. Modelsea (1973)].

De resultaten van 5 jaar onderzoek laten toe seizoen- en jasar-
lijkse verspreidingskaarten op te stellen van de verschillende gemeten

parameters. Hieruit blijkt dat deze resultaten, vervolledigd met andere
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gegevens, toelaten het onderzochte gebied in de Noordzee onder te ver-
delen in 3 =zones : de zones 1 Nen 1 S en de zone 2. De 2 kustzones
zijn gekenmerkt door de imput der estuaria, die sterk zone 1 S bein-
vlioedt.

2.1.3.~ Jaarlijkse gemiddelde waarden van het kompartiment fytoplankton

en detritussen

Ock hier werd als eenheid stikstof en koolstof gekozen :

- voor elk punt werd het gewicht van de eiwit—gebonden stikstof
bepaald die de totale fytoplanktonbiomassa B, en de detritus D,
weergeeft.

De jaarlijkse gemiddelden geven :

Zone 1 8 : Ny = 668 mg N/m2
By = 430 mg N/m? zijnde 64 % van de N,

2

Dy = 238 mg N/m”~ zijnde 36 # van de N,

zone 1 N : Ny = 553 mg N/m°

B, = 356 mg N/m°
D, = 197 mg N/m2
zone 2 : N, = 562 mg N/u®
B, = 362 mg N/m?

D, = 200 mg N/m2 zijnde 36 % van de N,

zijnde 64 % van de N,
zijnde 36 % van de N,

zijnde 64 % van de N,

Op te merken valt de hogere concentratie aan proteine gebonden
stikstof in de zone 1 S (ongeveer 15 %) en een gelijkaardige verdeling
van de proteine gebonden stikstof in de drie zones. Vergeleken met de
gegevens uit de litteratuur, blijkt dat de zone 1 S verrijkt is, de

zone 1 N een neritische zone is en de zone 2 meer oceanische kenmerken

vertoont.
Zone 1 S : 3,18 ug at. N/2 (19,00 - 1,78)
zone 1 N : 1,97 ug at. N/& (3,95 - 1,50)

zone 2 : 1,15 pg at. N/% (3,50 - 0,6L) .
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- Jasrlijks gemiddelde equivalenten van particulair organisch mate-
riaal uitgedrukt in gewicht koolstof. Het gewicht in C werd berekend
uitgaande ven de samenstelling der metabolieten (proteinen, koolhydraten
en lipiden) met een voor elk berekend koolstof equivalent. Hieruit volgt
een schatting van de maximaal beschikbare energie voor filtervoeders.

De bekomen resultaten zijn hierna uitgedrukt :
2
9125 mg C/m

3577 mg C/m> zijnde 39 % B
5548 mg ¢/n° zijnde 61 %

zone 1 S5 : C
t
3566 mg c/m21

g w
[}

7000 mg C/m2
2300 mg C/m? zijnde 32 % B
4700 mg C/m? zijnde 68 %

I

zone 1 N : Cg
24

2271 mg C/m

D =
zone 2 Cy = 10731 mg C/m?
= 3842 mg C/m? zijnde 36 % B = 3824 mg c/m2l
= 6889 mg C/m° zijnde 64 % .
Opmerking

De gegevens van de zone 1 N moeten met voorzichtigheid gelnterpre-

teerd worden wegens het klein aantal staalnamen.

2.1.4.- Seizoen variaties

De jaarcyclussen zijn weergegeven in de figuren la,b,c; 2a,b,c;
3a,b,c; 43 5; 6. De juiste curve is moeilijk weer te geven wegens de
sterke dispersie der resultaten, zodat de voorjaarsbloom wel, de na-
jaérsbloom niet nauwkeuring weer te geven zijn.

De, in verhouding met de waargenomen hoge primaire produktiviteit
in de zone 1 N, kleine toename van de biomassa in het voorjaar wordt
verklaard door de grotere mortaliteit die te wijten is aan de grazing.

Het verloop der bekomen resultaten kan verklaard worden door :

- natuurlijke mortaliteit, gevolgd door een bakteriéle mineralisatie,

- horizontaal transport.

1. Rekening houdend met de interferentie van de "faecale pellets" (HECQ) in de berekening van het
fytoplankton,
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Figuur 7 wijst op de korrelatie tussen de biomassa van het fyto-
plankton B_ , het stikstofgehalte in de detritus (afkomstig van deze
biomesse D,) en het niet-plantaardig gebonden eiwit D, . D, is
minimaal gedurende de fytoplanktonbloom, verhoogt langzaam en bereikt
zijn maximale waarde in het begin van de afname der biomassa. Een
vermindering hiervan gebeurt ten voordele van de toename van de hoeveel-~
heid D,, .

Figuur 8 geeft twee maxima weer van de concentraties stikstof in
de zone 2 (zone 2 zuid en zone 2 noord). De maxima worden waargenomen
met een tijdsinterval van 10 dagen. Aangezien de tijd, nodig om van
het ene punt naar het andere punt voor de watermassa 10 dagen bedraagt
[Nihoul en Ronday (1974)], kan dit verschijnsel te wijten zijn aan
patchiness.

Uitgedrukt in eiwitgebonden N vertegenwoordigt het fytoplankton
64 %4 van het totaal met een maximum van praktisch 100 % gedurende
de voorjaarsbloom.

Voor koolstof is dit gemiddeld niet meer dan L4O % van het
totaal.
| Het fytoplankton vormt het belangrijkste deel van het particulair
organische materiaal en oefent er een kontrole op uit.

Het particulair organisch materiaal, uitgedrukt in C of N ,
dat zich in de totale waterkolom bevindt is even belangrijk in de zone
18 (15 meter diepte) als in de zone 2 (35 meter diepte) (tabel 1).
Het nutritief potentieel dat aanwezig is per volume—eenheid geeft duide-

1ijk het verschil in de zones weer.

Tabel 1

Totaal ! Fyto Detritus Totaal ; Fyto i Detritus
i 3

(mg N/m°) (mg C/n°)
158 44,5 29 15,5 | 608 238 370
1N 28 18 10 350 115 235

2 16 10 6 307 110 197




mg N/m?

1000,
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De hoeveelheid fytoplankton ter beschikking van het herbivoor
zooplankton geeft voor de verschillende zones per m> (tabel 2)

Tabel 2

Fyto/zoo 15 N 2

Koolstof 12,9 15,5 12,9
Stikstof 5,5 9 4,3

2.2.~ Ruimeliikg_en in de tijd voorkomende variaties_van_het fytoplank-

ton, volgens de bepalingen der potentiéle produktie

De resultaten van de potentidle aktiviteit geven slechts gedeelte-—
1ijk de hoeveelheid fytoplankton weer. Het voordeel van de methode
ligt in de enorme gevoeligheid, die toelaat onder alle omstandigheden

resultaten te verkrijgen.

2.2.1.~ Vertikale verspreiding

Reeds sinds 1971 hebben wij erop gewezen dat de fotosynthetische
kapaciteit van de genomen stalen langsheen een vertikaal profiel bij
het grootst aantal stations gedurende een kruisvaart konstant bleef.

De fotosynthetische kapaciteit van gelijk welke diepte bedraagt
gemiddeld 89 % van de maximale kapaciteit gevonden in het profiel
(figuur 9). Dit betekent dat het water van de Z. Baai der Noordzee ge-
durende het ganse jaar tot op de bodem goed gemengd is. Uitzonderingen
op deze homogeniteit zijn enkele malen waargenomen in de nabijheid van

de estuaria en vlak langs de kust (zie volume 7).

2.2.2.- Horizontale verspreiding en afbakening der zones

Bij de studie van de potentiéle produktie loste de mozaiek ver—
spreiding der dominante populaties zich op in eenvoudiger gradiént.
Deze zijn meestal loodrecht op de kust gericht.

Figuur 10 en 11 toont dit aan voor verschillende perioden in het

Jaar, zowel voor het nanno- als het microplankton.
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Samengevat kan men zeggen dat de potentiéle aktiviteit en de
amplitude der variaties langs de kust groter is dan in de open zee. De
variaties van het nannoplankton zijn relatief zwakker langs de kust,
de blooms in voor- en najaar worden voornamelijk bepaald door het
microplankton.

De afname kust-open zee gaat samen met een vermindering aan
nutriénten. Men kan dus een kustzone onderscheiden (zone 1) en een
zone in open zee (zone 2), die op ongeveer 4O km wuit de kust begint.

Verder merkt men, voornamelijk gedurende het begin van de voor-
jaarsbloom, een verschil tussen de zone 1 Noord en 1 Zuid, die van
elkaar gescheiden zijn door een gebied dat minder rijk aan marien

fytoplankton is ter hoogt van de estuarisa.

3.- Berekening der fluxen bij het fytoplankton

Deze paragraaf behandelt de fluxen van de materie die doorheen
het fytoplankton vloeien in natuurlijke omstandigheden (in tegenstel-
ling met de fluxen van de potentiéle produktie). Ze zijn uitgedrukt in
mg C of N/m2.dag . De integratie per eenheid van oppervlakte is het
gevolg van de processen die tussenkomen bij de fotosynthese en de
methode van berekeningen die wi] toepassen.

De vergelijking voor de evolutie van de C (onafhankelijk van ad-
vectie, sedimentatie, predatie) is dezelfde voor alle biologische kompar-

timenten :
dB
dt

waar B is de biomassa met kB , rB , eB en mB respektievelijk

=(k-r-e-mB

de fluxen van de bruto produktie, de ademhaling, de exkretie en de
natuurlijke mortaliteit en k , r , e , m de funkties.

Enkel de flux kB (bruto primaire produktie) wordt op een direkte
manier gemeten. De andere fluxen zijn gebaseerd op schattingen of op

semi~emperische regels, ontleend aan de litteratuur.
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Om een koherentie met al de andere parameters te verkrijgen moet :
a) de flux kB op een jaarlijkse basis in evenwicht zijn met de
som van alle ademhalingsfluxen (zie balans),
b) de residuéle flux (k - r -~ e - m)B overeenkomen met de geobser—
veerde variaties der biomassa (rekening houdend met advectie, sedimentatie,

predatie).

3.2.- Brubto primaire produktie

Sinds de in situ proefnemingen in 1972 en 1973 begonnen zijn,
werden de parameters voor de relatie fotosynthese/licht (figuur 12)
bepaald voor het fytoplankton van de Z. Baai. Dit heeft ons toegelaten

- een relatief Agesofistikeerd analytisch model in routine te gebruiken

M 61 17-4-72

100 |.

Relatieve photosynthese (%)

50

i
50 100
Licht energie {J/cm?.u)
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[Vollenweider (1965)1. Het rapport 1975/BIOL. Synth. 01 verklaart de
gevolgde werkwijze. De volgende relaties worden gebruikt :

a) integratie over de diepte : mg C/m2.u

p =
n R 2.4
5.6 -

waar

R =

(I'Ot : bestraling der oppervlakte op tijd t , I} : bestraling aan de
grens der verzadiging) en n 1is de vertikale extinctiecoé&fficiént in
de golflengte 400 - TOO nm .

De faktor F, 1is een hyperbolische funktie van R en bereikt
een maximum voor R 2 5 . Er treedt dus verzakiging op van de foto-
synthetische kapaciteit van de waterkolom als de oppervlaktebestraling
5 maal het niveau van de specifieke verzadiging bereikt heeft.

b) integratie gedurende een dag

Dit gebeurt door de som te maken der uur—produkties :

P=M‘X2Ft
n E

waar F, een funktie is van de tijd (bevat 4, )-

Men veronderstelt dat p,; , n en If niet of weinig veran-
deren gedurende de dag.

In figuur 13 wordt de jaarlijkse evolutie van I F, weergegeven
in funktie van de dagelijkse bestraling. Deze grafiek kan gebruikt
worden om, indien P,y ©n n bekend zijn, een vlugge schatting te
maken van de bruto produktie.

Bij de veranderingen van de doorzichtbaarheid, die waargenomen
worden langsheen transecten die loodrecht op de kust staan, merkt men
dat p opt
de verhouding E$F£-= konstant.

en n op dezelfde wijze veranderen (fig. 13 en 1L) zodat

Hieruit volgt dat de dagelijkse bruto produktie in de ganse onder-

zochte zone van dezelfde grootte—orde is.
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In de band langs de kust varieert n gemiddeld tussen 1,5 en
2 (eufotische laag van 2 tot 3 meter). In de zone 1 S varieert n
tussen 0,5 en 1 (eufotische laag 4,5 en 9 m diep) en in de zone
1¥en 2 varieert n van 0,2 tot 0,75 (eufotische zone 6 tot
23 m) (figuur 15).
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De combinatie van deze resultaten met de gegevens van Dept en
I F, geven de seizoenvariaties weer van de bruto primaire produktie in
het onderzochte deel van de Noordzee.

¢) jaarlijkse waarden der bruto produktie in de Z. baai

De gegevens zijn bekomen voor de bruto produktie door de bereken-
ingen te maken volgens het model van Vollenweider voor ieder experimenteel
station.

Fr worden twee schalen voorgesteld : ze komen overeen met twee
verschillende hypothesen wat betreft het verlies bij de filtraiie
(excretie en celinhoud) (respektievelijk 15 % en 50 %). De grootte-
orde der dagelijkse produktie varieert van 100 - 170 tot
2.000 - 3.400 mg C/mg.dag .

De jaarlijkse grafieken (fig. 16, 17 en 18) die zijn opgesteld voor
elke zone zijn zo gemaskt dat ze zo goed mogelijk door ieder punt, steeds
het gemiddelde van een ganse kruisvaart voorstellende, verlopen.

Men heeft meer belang gehecht aan deze kruisvaarten waarvan de
resultaten het minst verspreid zijn.

De integratie over een gans jaar geeft als waarden :

zone 1 8 : 220 tot 3Th g C/me.jaar

zone 1 N : 256 tot U35 g C/m?.jaar

zone 2 : 232 tot 394 g C/m?.jaar .

Deze waarden zijn, samen met deze van Gieskes en Kraay (1975) de
eerste volledige gegevens voor deze regio in de Noordzee. Ze komen mooi
overeen maar, in vergelijking met de andere gebieden in de Noordzee zijn
deze resultaten zeer hoog en getuigen van een sterke biologische akti-

viteit.

3.3.~ Ademhaling, netto primaire produktie en opname van stikstof

. eufotische zone . .
De verhouding is overal klein.
gemengde zone

kuststreek : 0,20 tot 0,30
zone 18 : 0,30 tot 0,60
zone 1 N : 0,30 tot 1,15
zone 2 : 0,17 tot 0,65 .
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De grotere doorzichtigheid die in zone 2 wordt waargenomen
verhindert nochtans niet dat de eufotische zone niet veel meer dan 50 7%
van de gemengde zone (die de totale diepte bevat) uitmaakt.

De ademhaling van het fytoplankton dat zich in de niet-eufotische
zone bevindt heeft een nadelige invloed op de dagelijkse produktie.

Een eenvoudige berekening toont aan dat, indien men zich aan de
algemene opvatting houdt dat de ademhaiing konstant 10 % uitmaakt van
de optimale produktie (mg C/m3.uur) [Steemann, Nielsen en Hansen (1959)],
men een ademhaling/mg.dag vindt die ongeveer gelijk is aan de bruto pro-
duktie en dat bijgevolg de netto produktie nul is. De variaties waarge-
nomen voor de biomassa zouden dan uitsluitend te wijten zijn aan de
advektie.

Aangezien deze hypothese onaanvaardbaar is, moet men een andere
hypothese opbouwen. '

Er zijn aanwijzingen dat de ademhaling van een gans ecosysteem ge-
durende de nacht sterk vermindert [Beyers (1965)] en dat ze gedurende
de dag waarschijnlijk op een analoge manier toeneemt.

Het is mogelijk dat ditzelfde fenomeen zich gedurende de dag voor-—
doet langsheen een vertikaal profiel als een cel zich in een lichtgra-
diént verplaatst. We denken dat deze ritmen te verklaren zijn door het
bestaan van een diurne foto-respiratie. Dit mekanisme is slechts ge-
durende enkele jaren bekend. Het zetelt in de peroxisomen in plaats van
in de mitochondria, en het substraat is een glycolzuur. In het licht en
in aanwezigheid van zuurstof kan de ademhaling verdubbelen of verdriedub-
belen [Poskuta (1968)]. De ademhaling gedurende 24 u is dus slechts
een deel van de bruto produktie. Deze fraktie ligt tussen de 25 7 (deze
waarde wordt aangenomen voor het geval de eufotische zone overeenkomt
met de gemengde zone) en 100 % .

We stellen voor voorlopig de waarde 50 % te gebruiken. De netto
produktie in de verschillende zones is dan :

zone 1 8 : 110 tot 187 g C/m?.jaar
zone 1 N : 128 tot 217 g C/m2.jaar
zone 2 : 116 tot 197 g C/me.jaar .
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De hierbij behorende opname van stikstof (rekening houdend met een
gemiddelde verhouding %’ van 5,5) [gebaseerd op Banse (1974) reviewl
geeft ons

zone 1 S : 20 tot 34 g N/mz.jaar
zone 1 N : 23 tot 39 ¢ N/me.jaar

zone 2 : 21 tot 36 g N/mg.jaar .

3. 4.~ Exkreti

Er moet een onderscheid gemaakt worden tussen de natuurlijke orga-
nische exkretie en de verliezen te wijten aan de filtratie.

In de litteratuur wordt dit verschil niet teruggevonden. Door ons
is een nieuwe methode uitgewerkt die moet toelaten deze flux dadelijk
te meten, maar deze methode is nog niet in routine kunnen toegepast
worden. We gebruiken dan ook voorlopig nog het algemeen aanvaarde cijfer
van 15 % van de bruto produktie :

zone 1S : 33 tot 56 g C/m?.jaar
zone 1 N : 38 tot 65¢g C/mg.jaar
zone 2 : 35 tot 59 g C/me.jaar

of, uitgedrukt in stikstof :
zone 15 : 6 tot 10 g N/mz.jaar
zone 1N : 7 tot 12 g N/me.jaar
zone 2 : 6 tot 11 g N/mg.jaar .

3.5.- Gemiddelde waarden der kinetische konstanten en_ turmover tijd

Vertrekkende van de fluxen en de biomassa's kan tabel 3 opgesteld
worden. Hier worden de gemiddelde waarden in uitgedrukt volgens de
verschillende hypothesen : k (konstante der bruto assimilatie), r
(konstante der respiratie), e (konstante van de exkretie) in de verge-
lijking %%'= (k-r-e-...) B met At = 1 dag , alsmede de turnover
tijd.

Men merkt dat de turnover tijden hier langer zijn dan in de Spuikom

(zie verder). Dit is te verklaren door de verschillen in specifieke
‘ eufotische zone

groeisnelheid en de verschillen die optreden in de verhouding
gemengde zone
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Tabel 3
turnover tijd
8 ) P2 k 1 r k=r dagen e Zone
ng C/m mg G/n°.dag | dag [op (k-r) gebascerd]
56 0,603 0,168 | 0,084 | 0,084 11,9 0,027 18
’
1,025 0,285 § 0,143 | 0,143 7,0 0,046
53 0,701 0,305 | 0,153 | 0,153 6,5 0,073 i
?
1,192 0,518 | 0,259 | 0,259 3,8 0,124
- 0,636 0,167 | 0,084 | 0,084 11,9 0,048 5
s
1,079 0,284 | 0,142 | 0,142 7,0 0,082
gemiddelde
3,2 0,873 0,270 | 0,135 | 0,135 7,4 0,058 dor 3 zones

Het rendement in de drie zones der Z. Baai is verschillend :
k gemiddeld = 0,22 in de zone 1 S

0,41 in de zone 1 N

I

0,22 1in de zone 2 .

De zone 1 N is verschillend van de twee andere zones. Het hoger
rendement is mogelijk te wijten aan de toevoer van nutriénten langs de
estuaria van de Rijn.

Als men de efficiéntie gedurende een jaar volgt, merkt men een
sterke verhoging (3 x) gedurende de meest lichtsterke periode van
het jaar. Deze verhoging gaat niet gepaard met een verhoging van de
biomassa, wat wijst op een out-flux (natuurlijke mortaliteit, of, waar-

schijnlijk grazing). De gegevens over grazing versterken deze opvatting.

3.6.- Coherentie-testen bij de observaties gedurende de voorjaarsbloom

Van begin april tot begin mei (zie de jaarlijkse krommen van de
biomassa en de produktie) gebeurt er een sterke verhoging van de bio-
massa en, hiermee gepaard, ven de produktie (tabel L4).

Het is gelijk welke index voor de biomassa gebruikt wordt
(chlorofyl a of protein-stikstof), de verhoging is van dezelfde grootte-

orde (3 tot 5 x) in één maand en in de drie zones.



Tabel 4
Biomassa Bruto produktie
Zone Datum (Chl. a X 45) (N X 5,5) P
T -
Chl.a ¢ N =C ng C/m2.dag P
ma/v? | mg C/m? | mg N/ me | mg C/m?
1-4 75 3375 460 2530 3000 600~1000
1S ( ) (1300-2100)
1-5 400 18000 2100 11550 15000 | (2000-3200)
-4 30 1350 260 1430 1400 300-500
N 1 ( ) {650-1000)
1-5 95 4275 4000 5500 4900 § (1000-1500})
1-4 50 2250 260 1430 1850 500~-800
2 ( ) (1000-1650)
1-5 150 6750 1100 6050 6400 | (1500-2500)

De conversie tot C , gebruik makend van de faktor U45 voor het
chlorofyl en 5,5 voor de stikstof, geeft, in zijn geheel genomen, ko-
herente resultaten, zodat we een gemiddelde variatie voor de C hebben
berekend vertrekkend van deze twee verschillende gegevens.

De netto produktie (= bruto - respiratie - exkretie) is geschat ge-
worden voor dezelfde perioden (1 maand), zodat de volgende biomassa-toe-
name te voorzien was.

zone 1 S : AB
zone 1T N : AB
zone 2 : AB

van 13650 +tot 22000 mg C/m2
van 6810 tot 10500 mg C/m2
van 10500 tot 17310 mg C/m2

De waargenomen biomassa~toename bedraagt :
zone 1 8 : AB = 12000 mg C/m
zone 1 N : AB 3500 mg C/m

4550 mg C/un° .

2
2

1}

zone 2 : AB

Het is normaal dat de gevonden aangroei kleiner is dan de theoretisch
berekende, aangezien er een mortaliteit voorkomt (natuurlijke of door

grazing).




Het verlies bereckend door het verschil te maken is :

zone 1S : 12 % tot L5 %
zone 1 N : 49 2 tot 67 %
zone 2 : 57T % tot T4 % .
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Hoofdstuk IV

Het kompartiment zooplankton en de hierdoor veroorzaakte flux

In het kader van een globale studie over de funktionering van het
ecosysteem der Noordzee, moet de studie van het kompartiment zooplankton
de volgende gegevens omvatten :

- de beschrijving der evolutie van zijn samenstelling en biomassa;

- de metingen of schattingen van haar aktiviteiten : de ingestie C ,
produktie P , ademhaling T en exkretie E ;

- de schatting van de weerslag die deze aktiviteiten hebben op de
andere kompartimenten, t.t.z. de rol van het zooplankton in het eco-

systeen.

1.- De biomassa van het zooplankton

De ruimtelijke verspreiding van het zooplankton werd voornamelijk
van 1971 tot 1973 bestudeerd. Alle drie of vier maanden werden stalen
genomen op de 25 punten van het netwerk. In 1974 en 1975 werd de
evolutie in de tijd van de biomassa gevolgd op 5 punten van het net-

werk en dit alle 14 dagen.

1.10_

De voor de biomassa belangrijkste groepen (copepoda, Chaetognatha
en Tunicata) werden tot op de soort bepaald (zie vol. 7). De copepoda,

die 80 tot 90 % van de totale zooplankton biomassa uitmaken, worden
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het ganse jaar teruggevonden en spelen een overheersende rol in de
aktiviteiten van het zooplankton. De andere soorten worden of meer
langs de kust (meroplanktonische soorten) of zeer onregelmatig terugge-
vonden.

De dominante soorten worden het ganse jaar teruggevonden (soms in
kleine aantallen) en vertonen 1 (zelden 2) blooms per jaar (fig. 1

en 2). Iedere soort vertoont een eigen ontwikkelingstijd.

1.2.~ Verspreiding in ruimte en tijd

Bepaalde soorten Copepoda komen in wolken voor en op bepaalde
ogenblikken in het jaar. ‘

De geografische verspreiding van deze wolken (fig. 3 en 4) valt-
vaak samen of overlapt de scheiding in de verschillende zones die inge-
voerd werden op basis van de hydrodynamica, zodat deze zones ook bruik-

baar zijn voor het zooplankton.

1.2.1.~ Zone 1 8 (fig. 5)

Het groot aantal waarnemingen voor 1974 laat ons toe een goed
beeld te geven van de seizoenevolutle van de biomassa van het zooplankton.
Het is de klassieke kurve met twee pieken : de lentebloeil heeft haar
maximum begin mei, de tweede piek in september. De maximale en minimale
kurven der biomassa, met de variabiliteit der individuele biomassa, voor
elke soort is hierbij berekend. Al de resultaten, met uitzondering van
twee, die in de andere Jaren bekomen zijn, vallen tussen de limieten
berekend voor 197k.

De eerste piek is meestal samengesteld uit de soort Temora longi-
cornis en in mindere mate uit de soorten Acartia Clausi en Paracalanus
parvus (adulten en copepodieten, de nauplii zijn niet bepaald). De
tweede piek bestaat voornamelijk uit Euterpina acutifrons.

Het aantal teruggevonden nauplii kan zeer hoog zijn.

De bijdrage kan gemiddeld 40 % van de biomassa zijn en meer dan

50 % in april en september.
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Seisoen-evolutie in 1974 van de verschillende species en stadia van de copepoden bij het station M 55 (zone 1S)
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Concentratie der copepoden
Kruisvaart september - oktober 1972
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2.2.- Zone 1 N (fig. 6)

De resultaten voor de zone 1 N zijn bekomen met de gegevens van
punt M 16 in 19T4. De resultaten der voorgaande jaren vallen tussen de
berekende betrouwbaarheidslimieten. Twee belangrijke pieken, gescheiden
door een kleine vermindering (begin mei en midden juli) zijn waargenomen.
Er wverd geen najaarspiek waargenomen, wat wel het geval was in de twee
andere zones.

Evenals in de zone 1 S wordén de verschillende ontwikkelingsstadia
der Copepoda gelijktijdig waargenomen. De gevonden hoeveelheden in de
zone 1 N zijn steeds groter dan in de andere zones. Dit zou onze hypo-
these bevestigen dat de estuaria broedkameyxrs zouden zijn voor Copepoda
[Math. Modelsea (1973)1].

(mg. C/n3) "
s h ZONE 2

Biomassa der herbivoren
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1&2030" Zone 2 (figo 7)

De weergegeven resultaten zijn de gemiddelde waarden van de stations
M 09 en M 20. De bekomen resultaten der vorige jaren liggen iets hoger
voor de piek in april-mei. De biomassa per m3 is er iets kleiner, maar
het zijn dezelfde soorten op dezelfde tijdstippen als in de andere zones.
Ook is het aandeel der nauplii in de totale biomassa kleiner dan
in de kustzone : gemiddeld 30 , nooit meer dan 40 % . Dit zou er nog-
maals op wijzen dat de vermenigvuldiging bij voorkeur in de kustzones

gebeurt.

2.- De trofische niveau's in het zooplankton

Bij de dominante groepen Copepoda, Chaetognatha en Tunicata, worden
er twee algemeen beschouwd als herbivoor : de copepoda (zie de dominante
soorten) en de Tunicata (Oikopleura) die het ganse jaar voorkomen. De
Chaetognatha worden beschouwd als carnivoren en komen in het plankton
voor van mei-juni tot augustus.

De rol van het herbivoor zooplankton is dus dominant maar niet
eenvoudig. Inderdaad, terwijl iedereen aanvaardt dat de Temoridae een
regime hebben dat bij voorkeur fytofaag is [Marshall en Orr (1955);
Mullin (1963); Frost (1972); Cushing (1968)], kunnen de Centropagidae
zich, naast het fytoplankton, ook met zooplankton voeden [Arakyevich
(1970) 1.

Verder wordt in recente werken duidelijk aangetoond [Conover en
Mayzaud (1975)] dat Copepoda zich zonder onderscheid kunnen voeden met
dood particulair organisch materiaal of met levend fytoplankton, terwijl
ook het principe van de selektiviteit van het voedsel in twijfel getrok-
ken wordt.

Dit laatste is ook aangetoond geworden door Berman en Richman
(1974). Er bestaat dus een ingewikkelde trofische struktuur binnen het
kompartiment zooplankton.

We hebben het "herbivoor zooplankton" (Copepoda en Tunicata) toch
als een homogene groep, voornamelijk afhankelijk van het fytoplankton be-

handeld, omdat preciese gegevens over de kwaliteit en de kwantiteit wvan
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het voedsel der verschillende soorten en verschillende stadia ontbreken.
Het fytoplankton maakt trouwens het grootste deel uit van de organische
partikels en de grootte is het best aangepast aan het filterapparaat van
het zooplankton [Omori (1969); Berman en Richman (1974)1.

De verschillende fluxen, veroorzaakt door de aktiviteiten van het

zooplankton kunnen door de volgende vergelijking voorgesteld worden :
C=P+T+E+TF

hier is C de ingestie of grazing, P de produktie der biomassa (groei

plus eiproduktie), T de ademhaling, E de vloeibare exkretie, F de faecal

pellets, De twee termen T en P zijn gemeten. De andere termen der

vergelijking zijn berekend, 't zij vertrekkend van de bekomen waarden

vann T en P , 't zij ons baserend op literatuur-gegevens.

Een methode om de grazing ogenblikkelijk te bepalen door het meten
van ingenomen fytoplankton dat gemerkt wordt met 14C (met gebruik van
natuurlijke fytoplankton populaties) is uitgewerkt, maar nog niet in
routine kunnen gebruikt worden op het Noordzee-onderzoek'. Hetzelfde ge-

beurt voor de exkretie.

2.1.- De adermhaling

2.1.1.- Meting van de ademhaling

Methode

De methode bestaat er in om het zuurstofverbruik te meten van een
staal met geconcentreerd zooplankton gedurende korte inkubatieperioden.
Deze beginnen zeer snel na de staalname om zo goed mogelijk de natuur-
lijke omstandigheden te benaderen (voeding, voortplanting, enz.), eerder
dan het basaalmetabolisme in standaardomstandigheden.

Het zooplankton wordt geconcentreerd met een planktonnet (maas-
wijdte 300 u) dat ongeveer gedurende 15 minuten gesleept wordt met
een snelheid van 2 knopen. Het grootste deel der voorkomende Copepo-
dieten en adulte Copepoden wordt hiermede weerhouden, nauplii niet. Ook

de meeste andere soorten zooplankton worden verzameld.

1. Deze methode wordt voor het eerst in routine toegepast in de Flex '76 door Daro.
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Uitgaande van dit staal wordt een suspensie zooplankton gemaakt
in vers zeewater. De concentratie van het zooplankton is steeds kleiner
dan 10 mg drooggewicht/% om invloeden van te hogé concentraties tegen
te gaan. | '

Deze suspensie wordt dan, in het donker, in Winkler—flessen gein-
cubeerd bij temperaturen van het milieu.

Zuurstofverbruik wordt bepaald bij t.0 enna 3, 6, 9 en
18 uur . Een lineaire vermindering van de concentratie wordt de eerste
uren waargenomen.

De zuurstofvermindering in een getuigefles zonder zooplankton
wordt afgetrokken en de ademhaling van het zooplankton wordt herleid
tot eenheid biomassa, na directe telling, meting of weging van het
zooplankton.

Resultaten
De metingen van het zuurstofverbruik per eenheid van biomassa zijn
omgerekend tot C verbruik door gebruik te maken van de ademhalings—

quotiént gelijk zijn aan de eenheid.

20
A(CO, )

Deze ademhalingscoé&fficiént komt overeen met deze ademhaling die
gebeurt op gluciden, wat waarschijnlijk het geval is voor zich goed
voedende herbivoren (lente en herftst).

Voor het karnivoor zooplankton of zich vervellend zooplankton (op
reserve levend) gebeurt de ademhaling op ligiden of protiden en kan het
ademhalingsquotiént vallen tot 0,7 . Het geheel der resultaten dat in
het ganse net bekomen werd van 1973 tot 1975 (gemiddelde per kruisvaart
en extreme waarden) is weergegeven in figuur 8 in functie van de tijd.

De sterkste ademhaling wordt waargenomen in mei, periode met intense
voorplantingsaktiviteit.

Van midden oktober tot midden februari is de ademhaling integendeel
zeer laag en komt hier waarschijnlijk overeen met het basaalmetabolisme
der aanwezige organismen.

Er is statistisch geen signifikatief verschil te merken in de adem—
haling van de verschillende zones. Dit is mogelijk te wijten aan het feit

dat het aantal proeven per kruisvaart te klein was.



- 85 -

De resultaten weergegeven in fig. 8 zijn enkel afkomstig van
copepodieten en adulten. In de gebruikte suspensie zooplankton kwamen
geen nauplii voor. Aangezien deze laatste echter vaak de helft van de
biomassa van het totale zooplankton uitmaken en aangezien hun metabo-
lisme per eenheid van biomassa hoger is dan dit der adulten of der cope-
podieten, kan dit leiden tot een onderschatting van de ademhaling van

het zooplankton.
De schatting van de ademhaling van de nauplii wordt daarom apart

behandeld en wel op de volgende wijze.
De verhouding tussen het ademhalingsmetabolisme en het individueel

gewicht wordt vaak voorgesteld door de funktie

b-1
T=aw of

2[4
il
o
=

Tabel 1 geeft enkele waarden weer voor de konstante b waargenomen

in de literatuur.

1 -

Ademhaling

., nauplii

adulten en
copepodieten
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Tabel 1
¢ Materiaal Auteur
neritische Copepoden
0,8% Kanaal en Atlantische Oceaan Conover (1959)
0,706 Geheel zooplankton Nival, Nival en Palazzoli (1972)
0,837 Acartia Clausi Petipa et al., in Shushkina (1968)

Indien als waarde 0,3 ug C genomen wordt voor het gemiddeld
gewicht van een nauplii en 3,55 pg C als gemiddeld gewicht van de
adulten en copepodieten aanwezig in een staal genomen met een planktonnet
met maaswijdte 300 p (berekend op basis van de soortensamenstelling
van een aantal stalen) dan is de verhouding tussen de ademhaling van een

nauplii en het totaal gemeten op de rest van de planktongemeenschap.

g'nauplii -2

-3— copep + ad

Op deze basis kan de ademhaling der nauplii, waarvan de seizoen-
variaties parallel verlopen met de andere zooplanktonten, geschat

worden (fig. 8).

2.1.2.~ Totale ademhaling

Door enerzijds de biomassa van de nauplii en anderzijds deze van
de rest van het zooplankton te vermenigvuldigen met de ademhaling, en
dit op ieder ogenblik, verkrijgt men de totale ademhaling.

Deze is berekend geworden voor alle punten met wekelijkse staal-
name in 1974 voor zone 1 S (fig. 9) en voor de zone 2 (fig. 10). Enkel
hiervoor bezaten wij genoeg gegevens.

De gemiddelde waarden voor het Jjaar zijn voor deze 2 zones

zone 1 S : 37T g C/m?.jaar
zone 2 : 35 ¢ C/mg.jaar.
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2.2.1.~- Schatting gebaseerd op de waargenomen ontwikkelingsstadia der

Copepoda

De zich in de tijd snel opvolgende staalnamen in de lente 19Tk
hebben ons toegelaten de ontwikkelingssnelheid van de verschillende
stadia der Copepoda te volgen in de voorjaarsbloom.

Op deze periode van het jaar bedroeg het nauplius en Copepodiet
stadium tussen de 8 en de 16 dagen (fig. 11) met de bepaling van
het individueel gewicht bij het begin en het einde van elk stadium, kan
men de produktiviteit k berekenen, met de hypothese van een exponentiéle

groei :

Wy = Wy exp(kt)

met k = é%-(ln we = 1n wy)

waar w, en . zijn het gewicht bij het begin en het einde van het
stadium, t, is de duur van het stadium.

Voor het naupliusstadium, indien

ty = 16 dagen ,
wy = 0,51 ug C/individu,
we = 0,12 pg C/individu,

k = 0,09 dag—1 H

indien t, = 8 dagen , k = 0,18 dag-1 .
Voor het Copepodietstadium :

t, = 8 dagen ,
wy = 0,51 ug C/individu ,
we = 1,6 pg C/individu ,

k = 0,14 dag—1 5

indien
te = 16 dagen , k = 0,07 dag’1 .
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Deze schattingen bevatten niet de vervellingen. De methode kan
niet toegepast worden voor de produktiviteit der adulten te berekenen
(o.a. de produktie van de gonaden en de eieren).

%) kan, indien ze op deze
manier geschat wordt, gebruikt worden voor de bepaling van de totale

De waarden van de produktiviteit (k =

produktie der nauplii en copepodieten gedurende de voorjaarspiek. Deze
resultaten kunnen dan vergeleken worden met deze die bekomen zijn ver-

trekkende van de ademhaling (tabel 2).

Tabel 2
Zone 1S - Station M55

Berekening van de produktie van nauplii en copepodieten
tijdens april en mei 1974 volgens de volgende methoden :
1) Produktieberekening uit de ademhaling
2) Produktieberekening uit de evolutie van de biomassa volgens de tijd

Data Biomassa Ademhaling 1) Produktie | 2) Produktie
(mg c/m) (mg C/m2.dag) (mg C/n. dag) {ing C/mz.dag)
25-3~74 | naup. 5,0 6,5 0,45 0,46 - 0,93
_haup ’ ’ } 7,4 ' } 0,77 ’ )
cop.  2,3] 0,9 0,32 0,16 - 0,33
17-4-74 . 93,4 48,6 8,4 8,7 - 17
naup ' '} 63,21 " }13,5 '
cop. 36,5 | 14,6 5,11 2,6 - 5,2
30-4-74 | naup. 219,3 | 285,1 19,7 20,46 ~ 41
up ' " Yae,0) ' Y4,z
cop. 204,4 81,8 28,6 15 - 30
7-5-74 | naup. 367,4 | 477,6 33,1 34,3 - 68,6
up ’ Y s04,4 | '} 67,9 ’ ’
cop.  248,6 | 116,8 34,8 17,7 - 35,4
29-5-74 { naup., 102,3 | 132,9 9,2 9,5 -19,8
e " Ye,0 | '} 28,0 ' ’
cop. 134,6 | 63,2 18,8 9,6 - 19,2

De produktiviteit, gemeten op punt M 55, wordt geextrapoleerd voor
de zone 1 S voor de voorjaarspiek (april-mei) : nauplii tussen
0,967 g C/m2 en 1,936 g C/m2 ; copepodieten tussen 0,541 g C/m2 en
1,083 g C/m2 .

De vergelijking tussen de produktie der nauplii en copepodieten

bekomen met de twee verschillende methodes is weergegeven in tabel 2.
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2.2.2.~ Bepaling aan de hand van de ademhaling

Het deel van het geassimileerde voedsel dat gebruikt wordt voor

de groei wordt gequantifieerd door de coefficiént K, van Ivlev (1939).

Deze coéfficiént is vrij konstant voor alle zooplanktonten : de

waarden variéren tussen 0,25 en 0,40 volgens de literatuur.

Tabel 3

Ko Materiaal v Auteur

0,4 Artemia salina Khmelura (1966)
0,25 - 0,30 | Artemia salina Heeq (1975)

0,25 Artemia salina Sushchenya (1964)
0,30 - 0,40 | Calanus finmarchicus Corner

0,2 Acartia clausi ‘| Petipa {1965)

0,4 Calanus helgolandicus | Petipa

0,45 Daphnia pulex Vasilyev (1959)

0,30 Daphnia pulex Pavlyustin (1966)

Als we de K, kemnen (% 0,3) dan is het mogelijk de produktie
te bepalen aan de hand van de gegevens van de ademhaling :

K>

P=TT——E'

De gemiddelde jaarlijkse zooplanktonproduktie in de twee bestudeerde
zones is dan :

zone 1 8 : 16 ¢g C/mg.jaar
zone 2 : 15 g C/m?.jaar .

. De voorgaande paragrafen lieten ons toe de ademhaling T en de

produktie P +van het zooplankton te bepalen, die tesamen de assimilatie
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A uitmaken. De relatie tussen assimilatie en ingestie moet nu toelaten
de energetische bilan van het zooplankton af te sluiten.

De ingestie kan op verschillende manieren bepaald worden.

2.3.1.~ Bepaling van voedselrantsoenen in het laboratorium

De berekeningen, vertrekkende van deze gegevens zijn moeilijk. Het
merendeel der proeven is uitgevoerd op geisoleerde dieren die zich voeden
met algenculturen. Deze omstandigheden verschillen totaal van de <n situ
omstandigheden.

Fen aantal wetten zijn nochtans afgeleid van deze proefnemingen

- de ingestie hangt af van de concentratie van het fytoplankton en
volgt ongeveer een Michadlis-Menten wet [Frost (1972), Suschenya (1970),
Mullin (1966), Marshall en Orr (1955), Cushing (1958)]

- de ingestie hangt af van de grootte der partikels [Omori (1969)1,
en van de qualiteit van het voedsel, met andere woorden, de dieren
hebben de neiging om selektief te werk te gaan [zoals reeds vermeld
wordt dit laatste in recente werken aangevochten : Conover en Mayzoud
(1975)1.

In tabel L hebben we, volgens de literatuur, een samenvatting

gegeven van de dagelijkse rantsoenen, uitgedrukt in % +van het

Tabel 4

In % van het lichaamsgewicht van het dier

Soort Nauplius | Copepodiet | Adult Auteurs
Calanus helgolandicus | 292 - 481 28-85 | Paffenhdfer (1971)
Calanus finmarchicus 120 45 ~-30 - Mullin en Brooks {1970)
Calanus finmarchicus - - 40 Frost (1972)

Copepoda {Epiplankton

* - Lid 1 3
der Zwarte Zee) 186 133-166 60 Petipa et al. (1970)
Copepoda - - 15-19 | Harvey (1937)
Copepoda - - 23% | Butler (1970)

Niet-copepoda

173-34 afhangende van de

grootte van de larve Dara (in voorbereiding)

Polydora ciliata

Oikopleura dioica 75-88 * Petipa et al. (1970)

¥ Geschat volgens de assimilatiewaarden (assimilatie van 75 %).
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lichaamsgewicht. Algemeen kunnen we zien dat jonge dieren relatief meer
voedsel tot zich nemen, in verhouding tot hun lichaamsgewicht, dan
adulten (meer dan 100 % voor de nauplii, minder dan 100 % voor de
adulten).

We hebben de gegevens van Petipa gebruikt om de ingesties op jaar—
basis te berekenen, op dezelfde manier als deze auteur voor het onder-
zoek in de Zwarte Zee. Het komt ons voor dat deze waasrden een goede
grootte-orde weergeven op jaarbasis, zoals we hebben kunnen aantonen
voor de Spuikom te Oostende [Podamo (1976)1.

De bekomen resultaten voor de ingestie zijn dan :

i+

zone 1 8 : 80 % 48 g C/mz.jaar .
zone 2 : 90 * 52 ¢ C/m?.jaar .

2.3.2.— Bepalingen aan de hand van de assimilatie

De ademhaling en de produktie van het zooplankton vormen samen de
assimilatie. Bij afwezigheid van superfluous feeding, wat op dit ogen-
blik niet meer aanvaard wordt [Corner (1966); Bulter, Corner en Marshall
(1970)], kan men aannemen dat er een konstante verhouding bestaat tussen
de ingestie en de assimilatie bi] gemiddelde voedingsomstandigheden.
Tabel 5 geeft een overzicht van de gegevens uit de literatuur betreffende

het % +van de assimilatie van het binnengenomen voedsel.

Tabel 5
Dier Assimilatie Auteur

Gemengd zooplankton tot 80 % | Conover (1966)
Herbivoor zooplankton 70 % Steele (1974)
Noordzee
Idotea baltica 80-85 % Soldatova et al. (1969)
Copepoda 80-85 % Corner (1961)

Mullin (1969)

Marshall en Orr (1972)
Copepoda 60 % Conover (1966)
Polydora ciliata . R
plankt. larven 80 % Daro (niet gepubliceerd)
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De waarde van 75 % is blijkbaar een reéle benadering van de hoe-
veelheid assimilatie.

De assimilatie, zijnde de som van de‘produktie en de ademhaling
(zie hoger) en de ingestie (assimilatie gelijk is aan 75 % van de

ingestie) kan dan berekend worden :
Zone 1S Zone 2

Assimilatie 53 g C/n.jaar 50 g C/m?.jaar
Ingestie 71 g C/mP.jaar 67 g C/n?.jaar

2.3.3.- Aan de hand van de gross growth efficiency K,

De K, is bepaald door Ivlev (1938) : het drukt het deel van het
voedsel uit dat dient voor de produktie. Tabel 6 geeft de verschillende

K, uitgedrukt in % van de ingestie, volgens de literatuur.

Tabel 6

Soort Nauplii | Copepodiet { Adult | Gemiddelde Auteur
Calanus finmarchicus 3748 Corner {1961)
Asellus aquaticus 16 -28 Levanidov (1949)
Daphnia pulex 4-15 Richman (1958)
Rhincholanus nasutus 39 31 ~-55 25~48 35 Mullin en Brooks (1970)
Calanus helgolandicus 18-21 26 -72 30-37 35 Mullin en Brooks (1970)
Polydora ciliata larven ‘ 13-33 Daro (niet gepubliceerd)

Als men de K, schat op 10 % & 30 % van de ingestie, kunnen
we, ons baserend op de produktie, de ingestie berekenen voor de voor-—

jaarsbloom.
zone 18 : 45,7 tot 160 g C/me.jaar
zone 2 : LU2,8 tot 150 g C/m?.jaar .

De berekende ingestie aan de hand van de assimilatie valt dus

binnen de limieten berekend aan de hand van K1 .




2.4.— De exkretie

e s o e . e o e S

De exkretie wordt bepaald dank zij de termen die wij in voorgaande
paragrafen gegeven hebben : ingestie - assimilatie.

Voor wat de koolstof aangaat betreft het de faecal pellets :
zone 18 : 18 tot 27 g C/m?.jaar .

zone 2 : 17 tot 3T g C/mg.jaar .

2.5.- Overzicht van de aktiviteiten van het herbivoor zooplankton

Tabel 7 resumeert de verschillende aktiviteiten van het zooplankton,

zoals uitgewerkt in de voorgaande paragrafen.

Tabel 7
(mg C/n?.jaar)

Zone 1S | Zone 2

Ademhaling T {gemeten) 37 35
Produktie P (berekend 16 15
volgens ademhaling)

Assimilatie T + P 53 50

Ingestie berekend volgens 80 + 48 | 90 ¢ 52
voedselrantsoen

Ingestie berekend volgens

7
de waarde der assimilatie 1 67

Ingestie berekend volgens | o 4en | 43 . 450
de waarden van K

Exkretie (verschil tussen| . o _ o7 | 47 - 3
C-(T+P)

3.- Aktiviteit van het zooplankton op de andere kompartimenten

3.1.-~ De rol van het zooplankton in de koolstof en stikstofeyclus

De verschillende gegevens over de aktiviteiten van het zooplankton,
beschreven in de voorgaande paragrafen, kunnen, voor wat de koolstofflux

betreft, geresumeerd worden in volgende tabel 8.
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Tabel 8

(g C/mzojaar)

1S 2
Ademhaling 37 | 35
Produktie 16 | 15

Assimilatie 53 { 50
Vaste exkretie | 18 | 17
Ingestie 71 1 67

Met deze koolstoffluxen komen stikstoffluxen overeen, aangezien

deze twee elementen nauw met elkaar verbonden zijn.

De waarde der verhouding -% in het particulair organisch materiaal,

afkomstig van het fytoplankton (levende cellen of detritus), die de
voedselbron vormt voor het zooplankton (zie § 3.2) is hiervoor behandeld

geworden 2,3 .

De waarde van de verhouding %- in het zooplankton is het onderwerp

geweest van een aantal studies. Enkele waarden uit de literatuur zijn

weergegeven in tabel 9.

Tabel 9
C . .

Soort N (in gewicht) Auteur
Copepoda 4,3 Beers (1966)
Mysidacea 4,09 Beers (1966)
Chaetognatha 3,61 Beers (1966)
Chaetognatha 4,6 - 3,9 Omori (1969)

De verhouding '% in het zooplankton ligt dus iets hoger dan in
het fytoplankton, wat verklaard wordt door hun lager gehalte aan suiker
en mucopolysacchariden (Chitine). Een gemiddelde waarde van L4 kan
gebruikt worden. Dit verschil in de verhouding % tussen fyto— en zoo-
plankton, impliceert een selektief absorptiemechanisme van de verschil-

lende elementen die in het voedsel aanwezig zijn.
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De verhouding %- in de faecal pellets is vrij gelijk aan deze van

de voeding [Johannes en Solomi (1966); Frankenberg et al. (1967)1.

Dit laat ons toe de C fluxen om te zetten in stikstoffluxen.

Tabel 10

(g N/mﬁ.jaar)

1S 2
Ingestie 12,9 - 14,5 | 12,2 - 16,4
Vaste exkretie 3,3 - 4,9 3,1 - 6,7
Assimilatie 9,6 9,1
Produktie 4 3,8
Vloeibare exkretie 5,6 5,3

De vloeibare exkretie van de stikstof gebeurt voornamelijk onder

de vorm van ammonium [tot 75 % volgens Harris (1959)].

3.2.~ Het voedselregime van het zooplankton

De bij ons voorkomende Copepoda en Tunicata, die het belangrijkste
deel van het zooplankton vormen, worden beschouwd als zijnde herbivoor.

Ondanks de enorme voorraad organische stoffen (nietlevende materie —
in particulaire en opgeloste toestand) die in het zeewater der Noordzee
aanwezig is, wordt het detritus meestal slechts als een marginale voed-
selbron voor het zooplankton beschouwd.

Zoals hierboven reeds aangehasld zijn enkele recente werkers er
in geslaagd een onderscheid te maken in het voedselregime van het zoo~-
plankton tussen dood materiaal en levende fytoplanktoncellen. Ze hebben
aangetoond dat detritus gedurende gans het jaar een belangrijk deel van
het voedsel van het zooplankton kan vormen (zooplankton dat beschouwd
werd als herbivoor !) en dit, op bepaalde ogenblikken tot 95 % [Gerben
en Marshall (197k4); Poulet (1976)1.

Men heeft zelfs gesuggereerd [Heinke et al. (1973)] dat het de-

tritus kan voldoen aan de essentiele energetische behoeften van de
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Copepoda, terwijl de levende plantencellen enkel spore-elementen zou
bevatten die noodzakelijk zijn voor de groeli en de voortplanting.
In ieder geval moeten #n het detritus &n de planktonische bak-—

terién beschouwd worden als mogelijke voedselbronnen voor het zooplankton.
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Hoofdstuk V

Het kompartiment planktonische bakterién

en de hierdoor veroorzaakte fluxen

1,- Inleiding

Het belang van de heterotrofe bakterién bij de recyclage van orga—
nische tot minerale stoffen in zeewater blijft een discussiepunt. In de
literatuur worden evenveel auteurs gevonden die ze een centrale plaats
toekennen als auteurs die vinden dat hun rol ter verwaarlozen is en er
gewoon niet over spreken.

Nochtans is het een sleutelprobleem voor het begrijpen van het
ecometabolisme van aquatische biotopen, voornamelijk in mariene milieu's.
De organische stoffen van plantaardige oorsprong kunnen in het ecosysteem
langs twee wegen gerecycleerd worden :

~ 't zi1j langs het kompartiment van de herbivoren door de grazing,
~ 't zij langs de heterotrofe micro—organismen na vrijmaking van
organisch materiaal door exkretie of lyse.

Deze tweede weg is kort en veroorzaakt een snelle recyclage van
de organische stof. De eerste weg is lang, immobiliseert organisch
materiaal onder de vorm van biomassa en geeft aanleiding tot een
komplex voedselweb dat leidt tot aan de pelagische vissen.

Om deze redenen hebben wij de aktiviteiten der heterotrofe
planktonische bakterién bepaald.

In de Noordzee met zijn homogeen vermengde watermassa's en zijn
concentraties opgeloste zuurstof die steeds ©bij het verzadigingspunt
liggen, is het normaal dat men zich beperkt tot de aerobe heterotrofe

organismen.
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2.~ De biomassa der bacteria : resultaten der tellingen

Het probleem van biomassa bepalingen der bakterién blijft moeilijk.
De gebruikte methode voor het uitvoeren der tellingen gebeurt immers
door het enten op een verrijkt milieu. Enkel deze bakterién die zich op
dit milieu ontwikkelen na inkubatie worden geteld. Daarom kunnen deze
waarden niet als absolute waarden gebruikt worden. Wel kan het gebruikt
worden als indikatie voor de variaties der reéle biomassa's als men aan-—
neemt dat er een verband bestast tussen de tellingen en de werkelijke
biomassa, verband dat konstant blijft voor een bepaald ecosysteem.

De optimale voorwaarden voor het uitvoeren der tellingen (inkubatie-
tijd, temperatuur, enz.) en de reproduceerbaarheid der resultaten zijn
reeds vroeger behandeld [Jo PODAMO (1973)1].

De verspreiding van de biomassa's der bakterién 1is weergegeven

in tabel 1.

Tabel 1

Synthese van de resultaten der tellingen
van de planktonische heterotrofe bakterién
Jaarlijks gemiddelde

1973 1974

10" pakt./m3 | 10M bakt./o2 | N | 107 bakt./md | 1017 bakt./m? | N

Zone 1S 0,15 2,3 25 0,24 3,6 34
Zone 1 N 0,10 2,5 20 0,31 7,7 1
Zone 2 0,01 0,5 20 0,01 0,5 31

De verschillen tussen de kustzone en de open zee zijn opvallend.

Een kaart met de typische verspreiding geeft hiervan een duidelijk beeld
(fig. 1).

Een jaarcyclus voor 1973 wordt in fig. 2 weergegeven. Wegens te weinig
gegevens is het ons niet mogelijk deze cyclus te bevestigen voor de
volgende Jjaren.

Men kan besluiten dat de concentraties der planktonische bakterién
een normale verspreiding kust- open zee vertonen. Zoals meestal in dit

soort studies naar voor komt.
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(bakt./m%)
100 Q00 |
® Zone 1S
. O Zone 1N
A Zone 2

75 000

50 000 |

25 000

fig. 2.

De seizoenvariaties schijnen gekenmerkt te zijn door het bestaan
van een voorjaarspiek in de kustzone. De bekomen spreiding der resultaten
zijn zo dat het bestaan van een najaarspiek, maar minder uitgesproken,

niet uitgesloten is.
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3.~ Bakterigle aktiviteiten

3.1.~ Gebruilkte methoden

3.1.1.— Initiéle snelheid van zuurstofverbruik

Deze bepaling geeft ons informatie over de totale ademhalingssnel-—
heid van de planktongemeenschap. De methode bestaat in het meten van de
zuurstofconcentratie met de klassieke Winkler methode/een aantal flessen
worden gevuld en gefixeerd in funktie van de tijd, na inkubatie bij zee-
watertemperstuur in het donker. De bekomen kromme laat toe de initiéle
snelheid van het zuurstofverbrulk te meten. Een voordeel van deze methode
is dat men, met dezelfde techniek, de concentratie van het organisch
materiaal (klassieke BODg) kan meten. Na lange inkubatie (vastgesteld
op vijf dagen) is het bekomen resultaat afhankelijk van de concentratie
beschikbaar substraat : t.t.z. het gemakkelijk biodegradabel organisch
materiaal. Gedurende een korte periode echter is het een weergave van
de in situ ademhalingsaktiviteit.

Een typische cinetiek is weergegeven in fig. 3. Het is bemoedigend
te zien dat de verschillende cinetieken die gemaakt zijn op opeenvolgende
dagen consistent zijn en dat de resultaten ons toelaten een volledige
cinetiek op te bouwen (fig. 4). Tevens kunnen we hierbij opmerken dat
we de beperkingen van de BODg methode met deze proeven ook hebben aange-
toond, want na 5 dagen wordt nog steeds, 't zij aan trager rythme,

zuurstof verbruikt.

3.1.2.~ Bicarbonaat fixatie in het donker

De resultaten van radioaktieve bicarbonaat fixatie in het donker
geeft een maat weer van de anaplerotische fixatie, d.w.z. van de bio-
synthetische CO, fixatie gebonden aan de cyclus van Krebs, door het
plankton. In de literatuur zijn gegevens te vinden die de verhouding
geven tussen deze anaplerotische fixatie en het totaal heterotroof meta-
bolisme. Deze konversiefaktor wordt normaal beschouwd te vari&ren tussen
20 en 30 [Romanenko (196L4), Sorokin (1965)] of lager [Overbeek en
Daley (1973)1. In het door ons uitgevoerde experiment werd een konversie-

faktor van 30 gevonden (tabel 2).
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fig. 3.

Beide methoden a en b geven ons informatie over de totale ademha-—
ling van het plankton. Beide geven ze goede resultaten, aangezien een
24 uren cyclus van de zuurstofkoncentratie in het water van de Spuikom
door de bekomen waarden verklaard wordt. In het bijzonder's nachts, als
er geen fotosynthese plaatsgrijpt, worden de variaties van de zuurstof-

koncentratie volledig bepaald door de volgende fluxen : diffusie
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Tabel 2

Interkalibratie tussen de ademhaling (zuurstof verbruiksnelheid)
en anaplerotische bicarbonaat fixatie (donkere *CO, fixatie)
als ademhalingsquotient werd 0,85 genomen. Qostende, 29-3~1974.

R 2 .
Staal Adem?;l/l;:? 02 (pN(l: /h) Donkere (“E%‘) fixatie Konvertiefaktor

1 20 17 0,57 29,8

2 10 8,5 0,28 30,3

3 4 3,4 0,10 34

4 8 6,8 (> 0,32) (> 21,2)

5 2,7 2,3 0,10 22,9

6 1 0,85 0,05 (< 42,5)

m = 29,25

(lucht-water oppervlakte), sediment ademhaling en totale plankton
ademhaling (tabel 3).

Tabel 3

Verandering van de zuurstofconcentratie en fluxen gedurende esen 24-uren cyclus
- Spuikom te Oostende, 17-5-1975

Respiratiesnelheid Fotosynthetische AG2
. A Diffusie
‘s Zuurstofconcentratie . aktiviteiten
Tijd 2 Sedimenten 2 lucht & water
{mmole/m=) Plankton (mmole/n .u) (mmole/m< .u) s Verwacht Waargenomen
(mmole/m?.u) W wa (mmole/m.u) | (mmole/m?.u)
13.30 472,5 3,75 1,87 16,5 - 5,78 + 5,34 + 9
17.30 487,5 2,25 1,87 2,2 - 8,47 ~10,39 0
21.30 474,0 15,00 1,87 0 - 6,89 -23,76 - 20
01.30 "408,0 3,75 1,87 0 0 - 5,62 - 8
05.30 387,0 1,12 1,87 1,0 + 2,91 - 4,9 - 4
09.30 372,0 1,12 1,87 4,0 + 4,12 +5,13 +
13.30 434,0 0 1,87 13,0 + 5,36 +16,49 + 15,5
17.30 525,0 - 1,87 - - - -
* Zie 3.7.
*® Zie 3.3. D
**%  Volgens de formule F == AOp waar D de diffusie-co&ffici&nt van de opgeloste zuurstof is en

a de diepte van de nie’cégemengde oppervlakte laag is, hier gelijk aan 60 mm Broecker (1974) .
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3.1.3.~ Een derde methode

Een derde methode, meer specifiek voor heterotrofe organismen, is
uitgewerkt geworden en nu gebruiksklaar. Het bestaat in de kinetische
inkorporatie van radioaktief organisch materiaal van dezelfde aard als
het natuurlijk substraat, t.t.z. fytoplankton hydrolyzaat. Deze methode,
uitgevoerd met een gelijktijdige bepaling van de concentratie van orga-
nisch materiaal [totaal organische koolstof (T.0.C.)] moet toelaten de
redle heterotrofe aktiviteit Zn situ te bepalen.

Men moet inderdaad de kromme bepalen die de afhankelijkheid van
de aktiviteit t.o.v. de concentratie uitdrukt (kromme van Micha&lis) en
de, bij de experimentele concentraties bekomen waarden, herleiden tot

de natuurlijke concentraties met behulp van deze kromme.

3.2.— Resultaten.

De ademhaling van het plankton is gemeten op stalen die minstens

maandelijks in de Noordzee genomen zijn gedurende de kruisvaarten in

1974 en 1975.
De bekomen gemiddelde waarden (berekend door over de ganse diepte

van een station de gegevens te pondereren) zijn in tabel L weergegeven.

Tabel 4
Gemiddelde ademhaling van het plankton per zone

N aantal stalen geanalyseerd
V; uitgedrukt in mmole Op/m.u
R uitgedrukt in g C/ms.dag

als QR werd 0,85 genomen

1974 1975

Zone

15 27 | 2,050,491 35 | 4,9 | 1,18
N |14 2,67 0,65 |13 | 1,41 | 0,34
2 |21 11,5 10,32 |{3]1,6 |0,57
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De door ons bekomen resultaten 0,84 g C/m3.dag voor de zone 1 S
en O,4h g C/m3.dag voor de zone 2 zijn van dezelfde grootte-orde als
de resultaten bekomen door Okutani et al. (1972) voor het heterotroof
verbruik van glucose : van 0,025 tot 1,3 g C/ms.dag . Konovalova (1973)
bekomt eveneens een maximale ademhaling van 0,3 g C/m3.dag .

De evaluatie van de aktiviteit der gemiddelde planktonische adem-

haling per m? wordt besproken in § 6.

3.3.— De respektievelijke rol van het zooplankton, het fytoplankton en
de bakterién in de totale ademhaling van het plankton

De door ons gebruikte methode, initieel zuurstofverbruik, geeft
ons informatie over de ademhaling van het totale plankton. We hebben
kunnen aantonen dat de rol van het zooplankton te verwaarlozen is
(filtratie op een net met maaswijdte 50 u belnvloedt het resultaat
niet) maar het is, op dit ogenblik, veel moeilijker een onderscheid te
maken tussen de rol van het fytoplankton en de heterotrofe microdrganis-—
men (voor de eenvoud hier "bacteri&n" genoemd).

Het wordt algemeen aanvaard dat de ademhaling van het plankton in
zee essentiél te wijten is aan de micro-organismen [Pomeroy en Johannes
(1966), (1968); Sorokin (1973); Romanenko en Dolzynin (1973); Morita et
al. (1974)] en dat het netplankton er geen belangrijke rol heeft :
minder dan 10 % . Maar de rol van het nannoplankton blijft moeilijk te
bepalen. Toch willen we opmerken dat het feit dat we hoge waarden in de
winter krijgen pleit in het voordeel van de heterotrofe organismen : de

aktiviteit van het fytoplankton is dan immers praktisch O .

3.h.- Specifieke aktiviteit der bakterién

We hebben hierboven aangetoond (tabel 1) dat de biomassa der bak-
terién, bepaald door middel van tellingen, een gradiént vertoont gaande
van de kust naar open zee. De gemiddelde waarden vertonen, tussen de kust
en de open zee een verschil met een faktor 10 of nmeer.

De ademhaling van het plankton per m3 is echter van dezelfde
grootte-orde in de verschillende onderzochte zones (tabel 4). Hieruit

volgt dat de verhouding aktiviteit/bakteria sterk verschilt van de ene
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zone tot de andere. Dit schijnt een algemeen fenomeen te zijn, ook
teruggevonden door Seki et al. (1975) : de specifieke aktiviteit is
veel hoger in de open zee dan langs de kust.

Deze bevinding bevestigt eens te meer, indien het nog nodig is,
dat de resultaten der tellingen helemaal niet in aanmerking kunnen komen
als indikators van de bakteriéle aktiviteit.

De grootte—orde van de door ons gevonden specifieke aktiviteit

komt overeen met de gegevens uit de literatuur [Giese (1962)].

4,.- De produktie der bakterigle biomassa

Vertrekkende van de gegevens over de totale ademhaling van het
plankton, en in de mate dat het mogelijk is deze ademhaling voornamelijk
toe te schrijven aan de bakterién, kan men in pfinciepe de produktie
aan biomassa der bakterién bepalen. In de literatuur wordt vaak het cijfer
30 4 geciteerd als rendement der heterotrofe bakterién [Parsons en
Seki (1970)]. Uit onze resultaten kan men slechts een maximale schatting
geven : ze zou 30 % van de totale planktonische ademhalingsaktiviteit
bedragen (zie tabel 2).

Zelfs als we dit cijfer enkel als grootte-orde beschouwen, is het
nodig erop te wijzen dat de gevormde biomassa niet te verwaarlozen is
en dat ze een belangrijke potentiéle hoeveelheid voedsel vormen voor

filtrerende organismen bij het zooplankton.

5.- De organische stoffen

Wij hebben de BOD; methode gebruikt (5 dagen inkubatie bij duister-
nis) die een maat geeft van de beschikbare, biodegradabele organische
stof. Alhoewel het een vrij onnauwkeurige methode is, vooral als men de
transformatie naar koolstof wil uitvoeren uitgaande van de verbruikte
zuurstof, heeft ze het grote voordeel dat ze een aanwijzing geeft van
het materiasal dat in 5 dagen biodegradabel is, t.t.z. van dit substraat

dat het meeste belang heeft voor de heterotrofe organismen.
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5.2.— Resultaten

De bekomen resultaten (tabgl 5) wijzen op een grote uniformiteit

in de onderzochte zone voor wat betreft het organisch materiaal.

Tabel 5

Gehalte organisch materiaal van de Noordzee, gemeten met de BODg
(ademhalingsquotisnt geromen als 0,85)

1974 1975

Zone
N lgC/mdtagc/m@ | N | gc/m3)gc/m

15 |3 | 1,431 21,3 | 40| 1,58 | 23,7
N 16| 1,25 | 31,5 | 14| 1,08 | 26,9
2 |3 | o8 | 30,9 |32 | 0,74 | 25,9

5.3.~ Diskussie

De bekomen resultaten, 1,5 g C/m3 voor de zone 1 S en 0,8
voor de zone 2 zijn in overeenstemming met gegevens uit de literatuur :
Menzel en Ryther (1970) en Ogura (1970) beschouwen de normale concentratie
als minder dan 1 mg C/% in de bovenste waterlagen der oceaan en Morris
en Foster (1971) geven waarden van 1 mg C/% in de winter en 3 tot
4 mg C voor binnenwaters.

Dezelfde grootte-orde (meestal 1 mg C/%) werd gevonden voor opge-
lost organisch materiaal in het kanaal door Banoub and Williams (1973)
en 1,15 mg C/% in de Baltische Zee [Zsolnay (1975)1.

Men mag niet vergeten dat de BOD methode slechts informatie geeft
over gemakkelijk biodegradabel materiaal en dat zekere hoeveelheden,
met meer resistentie t.o.v. de bakteriéle afbraak, waarschijnlijk niet
gemeten worden [Ogura (1970), (1972); Jewell en McCarty (1971)].

De afwezigheid van een gradiént kust-open zee voor de koncentratie
van organisch materiaal bewijst dat de aanvoer van het binnenland naar
zee (stromen en riolen) te verwaarlozen is t.o.v. de endogene bronnen.
Dit bevestigt dat in zee de voornaamste bron van het organisch materiaal

waarschijnlijk het fytoplankton is : door exkretie en mortaliteit.
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B.- Algemene diskussie

6.1.- Evaluatie van de gemiddelde jaarlijkse aktiviteit voor de_ganse

waterkolom

i it .t i s e i e

Indien de resultaten van de metingen van het initieel zuurstof
verbruik (§3.2 , tabel 4) ge&xtrapoleerd worden tot de ganse waterkolom
en voor 24 uur per dag, worden voor de planktonische heterotrofe akti-

viteit volgende gegevens bekomen :

Tabel 6

Totale planktonische ademhaling
Hypothese met maximale extrapolatie
(g C/mg.jaar‘)

Zone 1974 1975

1S 2688 6495
N 5896 3111

2 4054 7260

Deze totale planktonische ademhaling, die wij voor het grootste
deel toeschrijven (> 90 %) aan de heterotrofe micro-organismen blijkt
buitengewoon hoog in het kader van de ganse cyclus in de Noordzee (zie
§ 1, hoofdstuk VIII). Ze overschrijden inderdaad met een faktor 10
tot 20 de schattingen van de primaire produktie, die in ieder geval
in het door ons onderzochte gebied van de Noordzee de voornaamste bron
is van de organische materie.

Men kan moeilijk veronderstellen dat de primaire produktie met
deze faktor onderschat is.

Aangezien de cijfers, bekomen voor de totale planktonische adem-
haling per volume eenheid koherent zijn en de zelfde grootte-orde be-
vestigd wordt door de resultaten van andere auteurs, die met totaal
andere methodes werken, ligt het waarschijnlijk op het vlak van de ge-
bruikte hypothesen, gebruikt voor de extrapolatie der gegevens tot de
ganse waterkolom en voor de ganse dag, dat de oorzaak gezocht moet wor-

den voor deze schijnbare tegenstelling.
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De meting zelf van de planktonische ademhaling toont de grote
instabiliteit van deze aktiviteit aan. Inderdaad, de snelheid van het
zuurstofverbruik in de in het donker geincubeerde stalen vermindert zeer
sterk gedurende de eerste uren van de inkubatie. Waarschijnlijk is de
initiale snelheid representatief voor de in situ heterotrofe aktiviteit,
maary de snelle vermindering hiervan in het geincubeerde staal kan laten
veronderstellen dat ook de aktiviteit in situ onder bepaalde omstandig-
heden snel kan verminderen. Alles gebeurt alsof de snelheid der ademha-
ling van de planktonische micro-organismen sterk afhankelijk is van de
in situ produktie van een gemakkelijk degradabel organisch substraat
met zeer kleine turnover tijden. De opgeloste organische stoffen, geéx-
kreteerd door het fytoplankton, zouden de bron van zulk een substraat
kunnen zijn. Maar, de exkretie van het fytoplankton is sterk gebonden
aan zijn fotosynthetische sktiviteit [Maksimova en Kuznetsova (1973);
Maksimova (19T4); Ignatiades (1973)1.

Deze beschouwingen hebben zeer belangrijke konsequenties i.v.m.

de extrapolatie van de heterotrofe aktiviteit in de ruimte en de tijd.

Extrapolatie tot de ganse waterkolom

De produktie van de opgeloste organische stoffen door de sktieve
exkretie van het fytoplankton vermindert waarschijnlijk met de diepte.
Indien de turnover tijd van een organisch substraat gemakkelijk bruik-—
baar door de planktonische bakterién, kleiner is dan de tijd nodig voor
de vertikale menging van de waterkolom, dan kan hier een vertikale
spreiding van de bakteriele sktiviteit het gevolg van zijn.

Enkele metingen, uitgevoerd om deze hypothese te testen, tonen
inderdaad aan dat de ademhzling vask zwaekker is in de diepte (tabel T).

Hier komt bij dat het effekt van de drukvermindering dat zich
voordoet als de stalen uit de diepte aan boord gehaald worden de gemeten
aktiviteit kan verhogen. Dit effekt zal echter de grootte-orde van het
resultaat niet beinvloeden, aengezien de metingen, uitgevoerd op 100 m
diepte, 50 % geven van de waarden die aan boord bekomen worden van het-

zelfde waterstaal [Wiersen en Jannasch (1974)].
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Tabel 7

Metingen van de ademhaling in funktie van de diepte van het genomen staal
V; initieel zuurstofverbruik in mmole Op/m>.u

Datum Station Diepte (m) Vi

0 1,0

6-1-1975 20 16 0,9
32 0,3

0 0,2

3-2~1975 1 4,5 0,8
9 2,1

0 1,8

28-4-1975 18 13 0,3
2 0,1

0 3,0

28-4-1975 22 10 1,0
20 0,9

0 0,8

16-6-1975 22 10 1,2
20 0,8

Extrapolatie tot de ganse dag

De planktonische heterotrofe aktiviteit kan afhangen van diurnale
variaties van de exkretie van het fytoplankton. Het voorkomen van een
dagelijkse cyclus in de ademhaling van de bakterién is inderdaad waar-
genomen in de Spuikom (zie tabel 3).

De extrapolatie tot 24 u van een‘hoge waarde op een bepaald ogen-
blik van de dag kan dus een grote fout tot gevolg hebben.

Om het quantitatief verschil aan te tonen dat het gevolg is van
de verschillende hypothesen voor een schatting van een gemiddelde hetero-
trofe aktiviteit per m2 , hebben wij de gegevens van de initidle akti-
viteiten van het zuurstof verbruik geextrapoleerd in de veronderstelling
dat er een volledige binding zou zijn met de fotosynthetische aktiviteit
(extrapolatie tot de euphotische zone en enkel tot de licht-periode in

de dag).
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Tabel 8

Totale planktonische ademhaling
Hypothese met minimale extrapolatie

Zone 1974
1S | 67 g C/n.jaar
N 130 "
7
2 190 "

Deze cijfers zijn zeker gebonden asan een extreme minimale hypothese,
terwijl de cijfers van tabel 6 gebonden zijn aan de maximale hypothese.
Het is op het huidig ogenblik echter onmogelijk de waarden van de

planktonische heterotrofe aktiviteit meer te preciseren.

6.2.- De_rol van de planktonische bakterién in de cyclus der meterie in

zee

Ondanks de enorme marge van onzekerheid die blijft bestaan bij de
evaluatie van de aktiviteit der planktonische bakterién, wijzen de be-
komen resultaten in ieder geval op een heterotrofe mikrobiologische ak-
tiviteit die veel groter is dan deze van het zooplankton.

Verder wijst deze enorme massa, voornamelijk opgelost organisch
materiaal in de watermassa, met zijn korte turnover tijd [Seki et al.
(1975)] op een belangrijke kringloop van produktie en verbruik van or-
ganisch materiaal, parallel aan de klassieke voedselketen fytoplankton-
herbivoor zooplankton.

Dit veronderstelt noodzakelijk een produktieproces van organisch
materiaal dat belangrijker is dan de primaire produktie zoals door ons
gemeten. Deie zelfde tegenstrijdigheid tussen de resultaten van de pri-
maire produktie—gegevens en de aktiviteit van de ademhaling van het
plankton is door andere auteurs ook gevonden [bv. Banse (1974)].

We herinneren er nogmaals aan dat de produktie van de bakteriéle
biomassa een belangrijke bron van partikulair organisch materiaal vormt

dat ter beschikking staat van het zooplankton.
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Hoofdstuk VI

Meiobenthos in de zuidelijke Noordzee

Inleiding

Het kwantitatieve aspekt van onze benadering was noodzakelijkerwijs
beperkt door een soms onvolledige bemonstering, de afhankelijkheid van
andere onderzoeksteams en de uitgestrektheid van het onderzochte gebied
waardoor de meeste punten slechts eenmaal of enkele malen konden bemon-—
sterd worden.

De aldus bekomen schattingen zijn dan ook meestal niet betrouwbaar
genoeg om zinvolle evaluaties van energieflux voor bepaalde monster-
punten te geven. In plaats daarvan stelden wij een globale benadering
waarbij de gemeenschappen in zones werden ingedeeld en trachtten wi]
deze zones te karakteriseren aan de hand van de biomassa, de produktie
en de respiratie van de gemeenschappen over een langere tijdsduur. Wij
willen vooraf duidelijk stellen dat onze schattingen over de energie-
behoeften van het meiobenthos steunen op gegevens die zeer onvolledig
en fragmentair zijn. De voornaamste oorzaak hiervan is dat over pro-
duktie van het meiobenthos zo goed als niets bekend is en dat ook over
de respiratie en de efficiéntie van de energetische processen slechts

zeer weinig gegevens voorhanden waren.
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1.~ Trofische relaties in het meiobenthos

Een volledige literatuurstudie over de tot dan gekende trofische
relaties tussen verschillende meiobenthische taxa werd door Coull (1973)
verwezenlijkt. De door hem gegeven systematische voorstelling van voed-
selrelaties werd door ons overgenomen mits veranderingen volgens de zone
en het weglaten van enkele groepen zoals Ostracoda, Gnathostomulida,
Amphipoda, Rotifera en Tardigrada die niet belangrijk zijn in ons systeem,

de Bivalvia werden aan het schema toegevoegd (fig. 1).

Vélgens Fenchel (1970) en Hargrave (1970) zou niet de organische
afval zelf maar wel de daarmede geassocieerde microbiota de voedselbron
zijn in detritusrijke sedimenten; de zuiver zand meiofauna zou als
basisvoedsel de organische bedekking van zandkorrels gebruiken (bakteria,
fungi, microalgen, diatomee&n). Ook Protozoa en flagellaten dienen als
voedselbron voor een gedeelte van de meiobenthische fauna, vooral voor
nematoden [Fenchel (1969)]. Uiteraard zijn er verder de predatoren die
zich voeden met meiobenthische organismen zelf. Veel soorten hebben een
voorkeur voor een bepaalde samenstelling van de microbiota, zijn selek-
tief en daardoor aangetrokken tot zanden waar bepaalde bacteri&n groien
[Gray (1968); Gray en Johnson (1970)]. ‘

Gastrotricha, Nematoda, Archiannelida, Oligochaeta en Harpacticoida
voeden zich voornamelijk met de hierboven vermelde energiebronnen, evenals
sommige Turbellaria, Halacarida en Polychaeta. Deze laatste drie groepen
zijn echter overwegend carnivoor en gebruiken de meeste meiobenthische
taxa als voedselbron. Carnivore nematoden voeden zich met andere nema-
toden, Oligochaeta e.a. Halammohydra voedt zich vooral met nematoden en
harpacticoiden [Clausen (1971)]. Bivalvia, juveniele macrobenthische
vormen, voeden zich gewoonlijk op dezelfde manier als volwassen dieren

en zijn substraateters of nemen in het water gesuspendeerd materiaal op.
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Trofische relaties tussen de diverse taxa
Zone A
<:>: voedselbronnen van het meiobenthos; [ |: consumenten ven het meiobenthos. De cijfers geven de ge-
middelde biomassa #Weer (mg/m® drooggewicht) over de vijf jaar van de diverse taxa; de groepen die een
gemiddelde biomassa van 0,5 mg/m® niet overschrijden worden weggelaten,

1.2.~ Predatoren van de meiofauns

Een gedeelte van het meiobenthos dat niet door meiobenthische
predatoren zelf wordt geconsumeerd of afsterft wordt door de macrofauna
als voedselbron gebruikt. Het is echter onmogelijk te schatten welk ge-
deelte van de totale produktie naar de macrofauna gaat.

De voornaamste predatoren zouden polychaeten en dan vooral
nerelden zijn [Muus (1967); Tietjen (1969); Coull (1970)1, Crangon
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Trofische relaties tussen dé diverse taxa
Zone B

erangon, Carcinides maenas en een santal vissen, o.a. Platichthys flesus
en andere platvissen, en Pomatoschistus-soorten [Bregnballe {1961);

McIntyre en Murison (1973)1.

In het door ons onderzochte gebied schijnt de voornasamste predator
Nephtys cirrosa te zijn in zones B en C en het noordelijk gedeelte van
zone A en Nephtys hombergii in zone A voor de belgische kust.

Meiofauna werd sangetroffen in de darmtractus van Hesionura auge-
neri (harpacticoiden en nematoden), Exogone hebes (harpacticoiden),

Glycera capitata (harpacticoiden, nematoden en interstiti&le polychaeten),
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Trofische relaties tussen de diverse taxa
Zone C

Aricidea minuta (nematoden), Scololepis bonnieri (harpacticoiden ?) en
Pectinaria koreni (harpascticoiden) (Govaere, pers. med.).

De eenvoudige trofische keten in zone A (fig. 1a) wordt complexer
met toenemende diepte en in zandig milieu. In de kustzone maken meio-
benthische predatoren ook onder de nematoden zelf slechts een zeer gering
gedeelte van de fauna uit. Hoofdzakelijk Nephtys hombergii en eventueel
Crangon crangon moeten in deze zone als de belangrijkste predatoren op

de meiofauna beschouwd worden. Volgens Bregnballe (1961) en McIntyre en

BIVALVIA
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Murison (1973) zouden nematoden niet in aanmerking komen als voedsel
voor platvisseﬁ, volgens Coull (1973) evenwel worden nematoden door
veel meer organismen gegeten dan algemeen wordt aangenomen.

Op zandige substraten (zones B en C) zijn Hydrozoa, Halacarida,
predatorische Nematoda en vooral Turbellaria kwantitatief belangrijker,
maar het procent meiobenthische predatoren blijft toch altijd tamelijk
laag en er zijn geen grote schommelingen in de aantallen Hydrozoa zoals
van brak water wordt vermeld. In deze zones schijnen de Harpacticoida
een belangrijkere rol te spelen als voedsel voor Polychaeta dan de
Nematoda, voortgaande op de waarnemingen aangaande de inhoud van de
darmtractus (fig. 1b,c). Evenwel kan de gemakkelijker verteerbaarheid

van de cuticula der Nematoden het waarnemingbeeld vervalsen.

2.- Densiteit en biomassa

De gemiddelde densiteit over alle stalen bedraagt (ind./mg) :

Jabel 1
Zone A | Zone B | Zone C Gem.
Hydrozoa 0 477 1138 938
Turbellaria 579 6889 20915 17149
Gastrotricha 0 1273 6500 5277
Nematoda 1196200 | 1071450 962950 | 1001030
Polychaeta 224 8713 10882 9025
Archiannelida 12 2461 4649 3889
Oligochaeta 2 136 1539 1221
Bivalvia 48 488 2566 2065
Harpacticoida 1808 105900 62850 59890
Halacarida 9 216 1072 863
TOTAAL 1198900 § 1198011 | 1075100 | 1101200
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Uit deze tabel blijkt dat de totale densiteit zeer weinig ver-
schilt van zone tot zone. De nematoden zijn uitgesproken dominant, ge=
volgd door de Harpacticoida en de Turbellaria.

De totale densiteit van de meiofauna per zone en per jaar wordt

weergegeven in onderstaande tabel (ind‘/mg) :

Tabel 2

Zone A} Zone B | Zone C Gem.

1971 (Zomer) 933700 { 1738800 | 1640200 | 1566700

1972 1181600 | 2735200 | 1339500 | 1457800
1973 1261000 774100 852200 892600
1974 1092100 761000 765300%§ 803300

1975 {Winter) { 1129300 622600 718400 757400

* indien nematoden 85 % van de fauna uitmaken.

2.2.~ Biomassa

e e o v e e e e

2.2.1.~ Bepaling van de biomassa

Om uit de densiteiten de biomassa af te leiden werd het gemiddeld
drooggewicht per individu berekend. Dit gebeurde op een verschillende

manier naargelang de systematische groep.

a) Harpacticoida
De meest voorkomende soorten werden gewogen. Het aantal gewogen
individuen varieert van 20 tot 300 naargelang de soort.
Halectinosoma herdmani : 2,23 ug
Halectinosoma herdmani : ? met eieren (gem. 12,3 eieren) : 5,20 ug
Halectinosoma sarsi : 8,40 ug ‘
Canuella perplexa : 4,45 ug
Leptastacus laticaudatus : 0,23 ug
Ameira cf. pusilla : 0,21 pg
Avenopontia curvicauda : 0,23 ug
Arenosetella germanica : 0,63 ug

Psammotopa phyllosetosa : 1,32 ug
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Van andere soorten werd het gewicht geschat rekening houdend met
de lengte en de vorm.

De biomassa's van elke soort voorkomend op &én representatief
station per zone in elk van de drie zones (MO1 in zone A, M11 in zone B
en M20 in zone C) werden bepaald aan de hand van de hierboven gegeven
individuele biomassa's. De gemiddelde jaarlijkse densiteiten en biomassa's
werden gesommeerd over het aantal soorten en het quotiént van deze
sommen geeft ons het individueel gemiddeld gewicht van een "typische"

harpacticoide uit elk van de drie zones (zie tabellen 12, 13, 1k4) :

Zone A : 3,08 ug
Zone B : 1,04 ug
Zone C : 0,35 pg .

Deze gemiddelden werden gebruikt bij alle verdere biomassaberekeningen
uitgaande van totale densiteiten van harpacticoiden op de verschillende

stations.

b) Nematoda
Fen aantal nematoden werden per soort gewogen :

Sabatieria cupida adult : 3,03 ug
Sabatieria cupida juveniel : 0,49 ug
Richtersia inaequalis : 2,09 ug
Enoploides spec. : 1,10 ug
Chromadoride : 1,10 ug
Araeolaimide : 0,31 ug
Metachromadora spec. : 1,29 ug .

Deze specifieke gewichten werden evenwel niet in de biomassabepa-—
lingen van de gemeenschap gebruikt daar de enorme diversiteit van de
nematoden accurate schattingen gebaseerd op deze gewichten onmogelijk
maskt. In plaats daarvan werd de volgende procedure toegepast : uit
28 stalen afkomstig van de drie zones werden systematisch de eerste
honderd nematoden genomen die in het telbakje werden asngetroffen. Het
gemiddeld gewicht van deze 100 nematoden werd als representatief voor
het staal aanzien. De gemiddelde gewichten van alle stalen per zone

zijn
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Zone A : 1,32 ug
Zone B : 1,24 ug
Zone C : 1,24 {ig .

Het geringe verschil tussen zone A en beide andere zones werd niet
gignificant bevonden. Daarom werd voor alle stalen een gemiddeld gewicht

van 1,26 pg drooggewicht per individu aahgenomen.

¢) Polychaeta

Bij de bepaling wan het gemiddeld gewitht van meiobenthische poly-
thaeten werd evenals bij de harpacticoiden rekening gehouden met de
soortensamenstelling van de gemeenschap. De kleinste, dominante mixo-
benthische larven in zone A en zone B behoren tot Anaitides mucosa
(1,6 mm = 6,0 ug 3 2,8 mm = 10,0 ug) , Eumida sanguinea
(0,5 -1Tmm=50ug 3 1-1,5mm = 18 ug) en Lanice conchilega
(3,5 = b mm

van 23 pg drooggewicht per individu.

T4 wg) . Dit geeft voor beide zones een gemiddeld gewicht

In zone C zijn de dominante interstiti&le vormen Exogene natdina
en E. hebes (1,3 mm = 14 ug) en Hesionura augeneri (4% mm = 11 ug) .
Dit geeft een gemiddeld drooggewicht van 12,5 pug per individu in

zone C.

d) Archiannelida
Polygordius spec. : 5,0 ug
Saccocirrus spee. : 11,5 ug

Protodriloides spec. en juveniele Protodrilus : 3,0 pg .

e) Andere taxa
Deze werden per groep gewogen :
Hydrozoa (Halammohydra) : 0,65 ug (%)
Gastrotricha (grote soorten) : 0,22 ug
Turbellaria : 2,35 ug
Oligochaeta : 15,5 ug
Bivalvia (ongeveer 1 mm) : 1,68 ug

Halacarida : 3,0 pg .
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2.2.2.— De biomassa per zone en per groep

De biomassa van de verschillende taxonomische groepen per zone,
berekend als gemiddeld over de winter— en de zomerstalen afzonderlijk,

wordt weergegeven in tabel 15 en figuren 2a tot j.

a) Hydrozoa (fig. 2a)
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fig. 2a,

Schommelingen van biomassa (mg/mz) per zone gedurende winter- en zomermaanden {1971-1975)
a,~ Hydrozoa

Deze groep ontbreekt in zone A en in zone B vanaf de winter 197L.
De biomassa is het grootst in zone C. In de zomer 1974 zijn er geen Hy-
drozoa aanwezig op punt M20 dat het enige is uit zone C waarvan de

stalen werden verwerkt.
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b) Turbellaria (fig. 2b)
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Schommelingen van biomassa (mg/m2) per zone gedurende winter- en zomermaanden {1971-1975)
b.~ Turbellaria

De biomassa van deze groep is het grootst in zone C, kleiner in
zone B en het kleinst in zone A. Alleen in 1972 komt de groep in zone A

voor. De biomassa's zijn tamelijk stabiel doorheen de tijd.

De biomassa is het grootst in zone C, waar de groep ontbreekt op
punt M20 in de zomer 197h. In zone B komt de groep voor tot en met de

zomer 1972 en ontbreekt nadien.
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d) Nematoda (fig. 2d)

Dit is de enige groep waarvoor er geen duidelijk verschil bestaat
tussen de biomassa's van de verschillende zones. In de laatste jaren
blijkt zone A vrijwel steeds de grootste biomassa te vertonen. Schom-
melingen in de biomassa zijn niet erg uitgesproken. De winterwaarde is

wel steeds lager dan de zomerwaarde ervoor.

e) Polychaeta (fig. 2e)
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fig. 2e.

Schommelingen van biomassa (mg/mz) per zone gedurende winter- en zomermaanden (1971-1975)
e.— Polychaeta

De biomassa is steeds het grootst in zone C, kleiner in zone B en
het kleinst in zone A, De schommelingen zijn het minst uitgesproken in

gzone C. In zone B zijn de winterwaarden steeds lager dan de zomerwaarden

ervoor.
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f) Archiannelida (fig. 2f)
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Schommelingen van biomassa (mg/m?) per zone gedurende winter- en zomermaanden (1971-1975)

f«= Archiannelida

Hier bestaat vrijwel geen verschil tussen de biomassa's van zones

B en C. In zone A komt de groep alleen in de zomer 1972 voor, waarbi]
zich ook hier de vraag stelt of dit geen verkeerd beeld is tengevolge

van de meer uitgebreide staalname gedurende dat jaar.

g) Oligochaeta (fig. 2g)

00k hier is de biomassa het grootst in zone C. In zone A ontbreekt

de groep vrijwel altijd. Er zijn zeer uitgesproken schommelingen in de

biomassa, zonder duidelijk patroon.
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fig. 29.
Schommelingen van biomassa (mg/mz) per zone gedurende winter~ en zomermaanden {1971-1975)

g;~ Oligochaeta

h) Bivalyia (fig. 2h)

De biomassa is vrijwel steeds het grootst in zone C, kleiner in
zone B en het kleinst in zone A. In zone A ontbreekt de groep vanaf de
winter 1973, in zone B vanaf de winter 1974, In de zomer 1974 zijn geen

Bivalvia aanwezig op punt M20 van zone C.

i) Herpacticoida (fig. 2i)
De biomassa is opnieuw het grootst in zone C, kleiner in zone B
en het kleinst in zone A, dit ondanks het feit dat de zwaarste soorten

in zone A voorkomen. In de zones A en B zijn de schommelingen doorheen
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fig. 2h.

Schommelingen van biomassa (mg/m°) per zone gedurende winter~ en zomermaanden {1971-1975)

h.- Bivalvia

de jaren identiek van vorm, in zone C blijkt de groep stabielere bio-

massa's te vertonen dan in beide andere zones.

In deze groep is opnieuw de biomassa het grootst in zone C. In
zone A komt de groep alleen voor in de zomer 1972, wat, zoals bij de
Archiannelida, een gevolg van de meer uitgebreide staalname gedurende

dat jaar kan zijn. In zone B verdwijnt de groep vanaf de zomer 1973.
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fig. 2i.
Schommelingen van biomassa (mg/m2) per zone gedurende winter-~ en zomermaanden (1971-1975)

i.= Harpacticoida

2.2,3.- Totale biomassa van het meiobenthos

Tabel 3

Zone A | Zone B | Zone C Gem.

1971 (Zomer) 1206 2442 2370 2240

1972 1510 1811 1773 1746
1973 159 1024 1217 1243
1974 1386 1042 964% | 1022
1975 (Winter) | 1427 837 916 969

# indien de nematoden 85 % van de biomassa uitmaken
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0,01

Schommelingen van biomassa (mg/m) per zone gedurende winter= en zomermaanden (1971-1975)
j+— Halacarida

De totale biomassa van het meiobenthos (mg/me) per zone en per

jaar wordt weergegeven in tabel 3.
massa van het meiobenthos ongeveer hetzelfde beeld als dat van de nema-

toden afzonderlijk. Er is vrijwel geen verschil tussen zones B en C. In

Door het grote overwicht van de nematoden vertoont de totale bio-
deze beide zones daalt de biomassa gedurende de tijd, in de kustzone A

daarentegen bestaat er een trend tot stijgende biomassa (fig. 3).
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Schommeling van totale meiobenthische biomassa (mg/mz) in de drie zones vanaf zomer 1971 tot winter 1974-75

2.2.4,- Gemiddelde biomassa van meiobenthische groepen

Tabel 4
(mg/m?)
Zone A Zone B Zone C Gem,

Hydrozoa 0 0,3 0,7 0,6
Turbellaria 1,4 16,2 49,2 40,3
Gastrotricha 0 0,3 1,4 1,2
Nematoda 1507,2 (99 %) | 1350,0 (88 %) | 1213,3 (74 %) | 1261,3
Polychaeta 5,2 108,9 250,3 207,6 |
Archiannelida 0,1 16,0 30,2 25,3
Olygochaeta 0,03 2,1 23,9 18,9
Bivalvia 0,1 0,8 4,3 3,5
Harpacticoida 5,6 37,1 65,4 52,4
Halacarida 0,03 0,7 3,2 2,6
TOTAAL 1519,5 1532,4 1641,9 1613,6
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2.3.~ Bespreking van densiteit en biomassa

De gemiddelde densiteit van het meiobenthos zoals die tijdens dit
onderzoek in de zuidelijke Noordzee werd aangetroffen vertoont waarden
die vergelijkbaar zijn met deze gevonden door andere auteurs in analoge
gebieden. Ook de algemene dominantie van de nematoden gevolgd door de
harpacticoiden is een verschijnsel dat door vrijwel alle auteurs wordt
vermeld.

Van de noordelijke Noordzee vermeldt McIntyre (196k4) densiteiten
van 1845000 nematoden per m2 van de Fladen Grounds (- 146 m) en van
853000 nematoden per m2 van Loch Ewe (- 110 m) . Meer zuidelijk vond
Stripp (1969) op vijf stations met diepten tussen 16 en L9 m nabij
Helgoland tussen 100000 en 1600000 individuen per m? . De aantallen
waren minimaal rond maart-april, maximaal rond september. De hoogste
aantallen werden aangetroffen op twee stations met homogeen fijn zand
(1000000 en 13113000 individuen per m? in de zomer, 585000 en
911000 individuen per m2 in de winter). Voor de kust van Northumber-
land (- 80 m) vonden Warwick en Buchanan (1970) tussen 184000 en 815000
nematoden per m2 in zeer fijn zand met een hoog percentage slib.

Van de westkust van Schotland vermelden McIntyre en Murison (1973)
tussen 24LLE000 en U4320000 individuen per n° in het sublittoraal
op bodems van fijn zand tussen O en T m diepte. In deze gemeenschap
wordt een asnzienlijk deel van de fauna uitgemaakt door interstitiéle
harpacticoiden, die in onze kustzone volledig ontbreken.

Van de Baltische zee zijn veel gegevens bekend. Zo vonden
Scheibel en Noodt (1975) bij Kiel op grof zand 380000 individuen per
m2 , op gemiddeld tot fijn zand 560000 tot 623000 individuen per
m? , op fijn zand 471000 tot 1478000 individuen per n° en op
modderbodems T60000 individuen per m2 . Muus (1967) vond densiteiten
rond 1400000 nematoden per m2 in mesohalien brak water en Arlt
(1973) vond gemiddeld 150000 individuen per m? in de oligohaliene
waters van de Greifswalder Bodden, met maximum in juli en een minimum
in april. Meer noordelijk vermelden Nyholm en Olsson (1973) lage densi-

teiten van 150000 tot U53000 individuen per m2 uit een estuarium
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met een substraat van klei of zandige klei van de Zweedse westkust.
Elmgren (1975) vond 4000000 individuen per m? , waarvan 90 %
nematoden, in de Baltische zee nabij de Zweedse kust. In zuidelijk
Finland vonden Elmgren en Ganning (1974) een gemiddelde densiteit van
2195000 individuen per m2 , waarvan 1540000 nematoden.

Ook de Middellandse zee is de laatste jaren goed onderzocht. Op
modderbodems vonden Guille en Soyer (1968) 252000 individuen per m°
in kustgebieden nabij Banyuls, op diepten van 50 m 1liep de densiteit
terug tot 64000 individuen per n® . Latere studies laten evenwel
vermoeden dat deze densiteiten te lage schattingen zijn. Zo vond Soyer
(1971) in de kustzone (O = 10 m) een totale densiteit van 60L000
individuen per m2 in de Canuella perplexa — Halectinosoma herdmani
gemeenschap, waaronder 58 % nematoden. Voor de kust van Marseille,
in een gepollueerd gebied, vond Vitiello (1968) gemiddeld 2562000
individuen per n° , waarvan 97 % nematoden. Boucher (1972) vermeldt
eveneens hogere waarden, tot 4LB0000 individuen per m? op 18 m
diepte bij Banyuls, waarven 82 % nematoden. Bovée en Soyer (197h)
vonden een gemiddelde van 4949000 individuen per m2 , Wwaarvan
80 - 93 % nematoden, dit eveneens te Banyuls.

Andere gebieden zijn minder goed onderzocht. Langsheen de
Amerikaanse oostkust is vooral het pionierswerk van Wieser (1960) en
het onderzoek van Tietjen (1969) te vermelden. Wieser (1960) trof tot
1800000 nematoden per n° san in Buzzard Bay. Tietjen (1969) vond in
estuaria langsheen de kust van New England in detritusrijk zand en mod-
der densiteiten tussen 1184000 en 5163000 individuen per e ,
waarvan gemiddeld 83 % nematoden. In de Zwarte Zee vonden Bacescu et
al. (1965) 421000 nematoden per m® . In de Adriatische zee, in een
gepollueerd gebied, vonden Marcotte en Coull (1974) tussen 25000 en
525000 individuen per m2 in de zomer, tussen 215000 en 372000
individuen per m2 in de winter. Op carbonaatrijke zanden van Bermuda
vond Coull (1970) tussen 122000 en 1333000 individuen per m2 .

Vermelden we tenslotte een aantal onderzoekingen uit meschalien-

polyhalien brak water van Belgi& waar Heip (1973) maxima van 1263000
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harpacticoiden per m2 aantrof en Smol en Heip (in voorbereiding) een
gemiddelde densiteit van 5000000 nematoden per m2 met maxima rond
9000000 nematoden per m? vonden. ‘

Uit al deze onderzbekingen blijkt dat de waarden gevonden voor de
zuidelijke Noordzee binnen de normaal te verwachten range vallen. Het
is nochtans onze mening dat veel van de oudere onderzoekingen te lage
waarden geven, vooral voor de nematoden, door het gebruik van inefficiénte
bemonsterings~ en extractietechnieken. Het lijkt ons daarom niet uitge-
sloten dat karakteristieke densiteiten van het meiobenthos tussen
1 % 106 en 5 x 106 individuen per m? zullen blijken te liggen.

Om deze densiteiten om te zetten in biomassa's worden door ver-—
schillende auteurs verschillende methoden aangewend. Zo vind men in de
literatuur dan ook zeer uiteenlopende waarden voor gemiddelde gewichten
van de taxonomische groepen. In onderstaande tabel worden enige hiervan
weergegeven, waarbij zoveel mogelijk in drooggewicht werd omgezet waneer
de betreffende auteur dit niet doet. Als omzettingsfaktor wordt '%
voor nematoden en bivalven en %’ voor de andere groepen genomen. Door
veel auteurs wordt bij omrekening van vers— naar drooggewicht de faktor
%- die door Wieser (1960) voor de nematoden wordt aangegeven ook op
alle andere groepen van het meiobenthos toegepast. Deze waarde 1is
echter zeker te hoog voor de meeste groepen.

Voor Halacarida vermelden Guille en Soyer (1968) tussen 3 en
4 ug drooggewicht per individu, Coull (1970) vindt 1,4 ug vper indi-
vidu, Stripp (1969) geeft 1 ug drooggewicht en wij 3,0 ug droogge-
wicht per individu. ‘

Uit tabel.5 is het duidelijk dat er vaak enorme verschillen bestaan
tussen de schattingen van de verschillende auteurs. Daar alleen de ver-
schillen in de nematoden wezenlijk zullen doorwegen in de schattingen
over de biomassa van het meiobenthos zullen wi]j alleen deze groep
bespreken. Vrijwel alle auteurs gebruiken bij het bepalen van het indi-
vidueel drooggewicht de procedure door Wieser (1960) uiteengezet, waar-
bij het volume wordt berekend en een gemiddelde densiteit van 1,13
wordt aangenomen. Omrekening naar het drooggewicht gebeurt door gebruik

te maken van een faktor %—. Wanneer we aannemen dat een "typische"
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Tabel 5

Individueel gewicht van meiobenthische taxa (ug drooggewicht)

Nematoda Harpacticoida | Bivalvia | Polychaeta | Turbellaria
1,5 3,3 6,3 7,5 19,3 Olsson (1975)
0,08 0,2 2,9 - 1,6 Elmgren (1975)
0,09 - 0,048 | 1,7 - 3,8 - - - Guille & Soyer (1968)
1,2 -7,5 - 5,1 5,5 - Tietjen (1969)
2,12 1,23 5,7 6,2 2,0 Coull (1970)
0,2 - 0,4 1,8 5,0 7,0 - McIntyre (1964)
0,3 - 1,1 1,7 - - - Wieser (1960)
1,7 - 3,1 - - - - Mare (1942)
0,4 - - - - Warwick & Buchanan {1970)
0,1 -1,1 1,33 1,5 0,8 - Stripp (1969)
1,26 0,33 - 3,08 1,7 12,5-23,0 2,35 Deze studie

nematode een breedte heeft gelijk aan ﬁ%- van de lengte en we beschouwen

het dier als een cylinder, dan is het volume ervan in n® benaderend

L
V=73

, indien de lengte in mm wordt gegeven. Een nematode van

heeft benaderend een volume van 0,5 nf , een nematode van 2 mm bena-

derend een volume van 4,0 nf . Met een soortelijk gewicht van

1,13

komt dit overeen met een gewicht van benaderend 0,55 ug versgewicht

of 0,14 ug drooggewicht voor een nematode van 1 mm lengte en een

gewicht van U,4 ug versgewicht of

tode van 2 mm lengte. Met een breedte gelijk aan

1,1 ug drooggewicht voor een nema-

50 Ven de lengte

worden deze getallen respektievelijk V (nf) =2 13 (mm) wat voor een

nematode van

1 mm lengte een drooggewicht van 0,55 ug

en voor een

nematode van 2 mm lengte een drooggewicht van 4,4 pg oplevert. Dit

voorbeeld maakt duidelijk dat metingen van nematoden al zeer naukeurig

moeten gebeuren om hieruit betrouwbare gewichten te berekenen.

Omgekeerd kan men berekenen dat met de gewichten van Elmgren

(1975) een gemiddelde lengte van 0,3k

~
a

0,54 mm

overeenkomt, wat

wel aan de lage kant lijkt. Met het gemiddeld gewicht gevonden door
Warwick en Buchanan (1970) komt een lengte van 0,59 tot 0,93 mm

overeen.

1 mm
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Tabel 6

Totale produktie per zone en per jaar van het hele meiobenthos

HYDR TURB { GASTR NEM POL OLIG ARCHI BIV HARP HALAC
1971 | Zomer | Zone A - - - | 10524,6 | 2,6 - - 1,4 | 168 -
Zone B | 2,7 | 225,9] 2,7 | 18759,6 | 373,05 | 1,056 | 31,9 | 3,1 | 69,4 | 0,9
Zone € | 2,7 | 57,5 | 9,0 | 14064,3 | 856,3 9 81,7 | 1,5 | 91,1 | 16,2
1972 | Winter | Zone A - 27 - 16282,8 11,7 - - 0,03 69 -
Zone B | 2,7 | 1935 | 5,4 | 17505 88,3 1,9 | 52,6 | 0,9 | ®6,8 | 28,8
Zone G| 9,9 |808,2 | 28,8 | 16361,1 | 470,1 17,4 | 68,1 0,8 | 622,8 | 65,7
Zomer Zone A - 64,8 - 10376,1 30,1 - - 1,1 207 0,81
Zone B | 2,7 |152,1 | 4,5 | 12255,3 | 129,9 1,8 (16,8 | 0,4 | 59,4 | 2,2
Zone C | 7,2 12196 | 1,8 | o146,7 | 138,35 1,6 {145 | 08 | 34,5 ] 9,8
1973 | Winter | Zone A - - - 17188,2 11,1 - - - 12 -
Zone8 1 0,9 | 27,9 - 7341,3 | 28,05 - 5,25 | 0,3 55,2 | -
Zone C | 16,2 | 202,5 | 20,7 | 7517,7 | 242,5 | 88,5 | 48,7 | 5,4 | 29,5 | 48,6
Zomer Zone A - - - 11358,9 - - - - 183 -
Zone B | 0,63 | 180 0,45 | 9819 90,75 | 2,85 | 20,25 | 0,3 | 165,6 | -
Zone ¢ | 7,2 |28 | 2,7 | 7972,2 | 28,6 | 173,2 | 22,2 | 11,4 | 491,4 | 5,4
1974 | Winter | Zone A - - - 7733,7 - - - - 372 -
Zone B | - 9,8 - 6135,5 | 41,4 | 46,5 | 19,5 - 8,8 | -
Zone C - - - 80172 - - - - - -
Zomer Zone A - - - 16794 - - - - 330 -
Zone B | - 23,4 | - {10%07,7 | 159,6 2,4 | 1,2 - 02,4 | -
ZoneC | - 172,81} - 4218,3 | 164,8 | 32,5 | 9 - s -
1975 | Winter | Zone A | - - - | 12769,2 | 6,15 - - - 66 -
Zone B | - 46,8 | - 6894,9 | 63,6 | 10,05 | 7,8 | - 135,6 | -
zoneC | 0,9 | 12,5 | 5,4 | 7166,7 | 80,5 | 80,5 | 9,0 | 7,1 | 209,7 | 0,4

Wanneer men zich deze beperkingen realiseert blijkt de biomassa
die door ons gemiddeld in de zuidelijke Noordzee gevonden wordt verge-—
lijkbaar te zijn met deze gevonden door andere auteurs. Zo vonden
McIntyre en Murison voor het sublittoraal aan de westkust van Schotland
een biomassa van 1092 mg drooggewicht per m2 voor het meiobenthos,
een waarde die door Davies (1975) trouwens wordt overgenomen. De waarden
van Stripp (1969) rond Helgoland liggen beduidend lager dan de onze en

variéren tussen 19 en 527 mg drooggewicht. Het 1ijdt voor ons evenwel
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geen twijfel dat deze waarden beduidend te laag zijn. De nematodengemeen-—
schap die door Warwick en Buchanan (1970) onderzocht werd vertoont even-
eens een lagere biomassa, van gemiddeld 393 mg drooggewicht per m? ,
maar deze gemeenschap is niet volledig met de onze vergelijkbaar. Het-—
zelfde geldt voor de Baltische Zee, waar andere taxonomische groepen bij
het brakker worden van het water een belangrijke rol gaan vervullen.
Elmgren en Ganning (19T4) vonden een belangrijk overwicht van Chironomidae
met biomassa's van het meiobenthos die gemiddeld 9,5 g versgewicht of
benaderend 2,4 g drooggewicht per m? bedroegen., Chironomidae ont-
breken echter in de Noordzee in de door ons onderzochte habitaten. Elm-
gren (1975) vond langsheen de Zweedse kust een biomassa van dezelfde '
grootteorde als deze door ons gevonden : benaderend 1,5 g drooggewicht
per m? . In de Middellandse Zee vond Soyer (1971) in de kustzone
(Canuella perplexa — Halectinosoma herdmani gemeenschap) een biomassa
van 967 mg drooggewicht per n° . Boucher (1972) vindt hogere waarden,
tot 3,76 g drooggewicht per n .

Ook andere gegevens vallen in dezelfde grootteorde. Zo vond Wieser
(1960) 379 mg drooggewicht per m® in Buzzard Bay, Coull (1970) op
carbonaatrijke zanden 33 - 259 mg/m2 en op slib 1388 mg/m2 . We
kunnen daarom besluiten dat de gemiddelde waarden in de Noordzee binnen
de normale range vallen.

Wat de schommelingen in densiteit en biomassa betreft dienen wij
voorzichtig te zijn in onze besluiten. Het is inderdaad zo dat de monster-—
name vrij heterogeen gebeurd is. Toch zijn binnen het onderzoek volgende
trends waargenomen :

- Binnen vrijwel alle groepen is de biomassa het grootst in de zone
C, lager in de tussenzone B en het kleinst in de kustzone A. Slechts
bij de nematoden is dit niet het geval en blijkt zich de laatste jaren
eerder het omgekeerde verschijnsel voor te doen, met de grootste bio-
massa in de kustzone. Dit is om twee redenen niet onverwacht : door het
uitvallen van de meeste groepen vermindert de complexiteit van de tro-
fische niveau's, waardoor het belang van competitie zal verminderen;
door toenemende pollutie zal een hoger gehalte organisch materiaal in

de bodem terechtkomen waardoor grotere standing crops kunnen in stand




- 146 -

worden gehouden. Daar de nematoden het grootste deel van de biomassa uit-
maken komt het grote kwalitatieve verschil tussen de verschillende zones
niet naar voren in de biomassagegevens. De zeer opvallende trend naar
een grotere biomassa in de zone C wordt volledig gemaskeerd. Wij moeten
er bovendien de aandacht op vestigen dat de waarden van zone A een ge-
middelde waarde is; in deze zone A zijn bepaalde monsterpunten met een
zeer lage densiteit waargenomen. Dit kan het gevolg van intoxicatiever—
schijnselen zijn, maar deze punten werden te infrekwent bemonsterd om
meer dan anekdotische conclusies te kunnen leveren.

- Doorheen de jaren blijkenbepaalde groepen te verdwijnen uit de zones
A en B zonder opniew te verschijnen. Wij zijn ons bewust van de onzeker-
heid rond dit besluit tengevolge van de onvolledige bemonstering. Nochtans
menen wij de aandacht op dit fenomeen te moeten vestigen. Turbellaria en
Archiannelida zijn in zone A alleen in 1972 aangetroffen. Gastrotricha
verdwijnen in zone B vanaf de winter 1973; Hydrozoa en Bivalvia vanaf de
winter 19Th4. Bivalvia verdwijnen é&n jaar vroeger, vanaf de winter 1973
uit zone A, en worden nadien niet meer aangetroffen. Halacarida waren in
zone B in 1971 aanwezig, maar verdwijnen daar vanaf de winter 19T1.

-~ Doorheen de jaren is er een duidelijke trend naar vermindering van
de biomassa in zones B en C. Hier geldt opnieuw dat de waarden van de
verschillende jaren niet helemaal vergelijkbaar zijn en dat onze besluiten
daarom niet rigoureus kunnen zijn. Toch verdient het verschijnsel aan-
dacht, temeer dat daar waar dit onderzocht werd blijkt dat meiofauna-
gemeenschappen doorgaans relatief stabiel zijn in de tijd [Warwick en

Buchanan (1971); McIntyre en Murison (1973)].

3.- Produktie (fig. 4)

Produktie wordt hier gedefinieerd als het gedeelte van het geassi-
mileerde voedsel dat behouden wordt en gelncorporeerd in de biomassa van
het organisme, met uitzondering van de geslachtsprodukten. Produktie
komt dus grosso modo overeen met groei. De produktie van een populatie
is de som van de produkties der individuen die ertoe behoren, hierbij
inbegrepen deze die uit de populaties verdwenen gedurende het beschouwde

tijdsinterval.
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Schommeling van de produktie in de drie zones vanaf zomer 1971 tot winter 1974-1975

Over de produktie van het meiobenthos is vrijwelniets bekend.
Gerlach (1971) vatte de bekende gegevens samen en stelde dat drie gene-
raties jaarlijks en een turnover van drie per generatie de best mogelijke
schatting van een turnover (%J gelijk is aan negen per jaar voor het
meiobenthos als geheel oplevert. Wij zullen in onze berekeningen deze
faktor negen gebruiken in die gevallen waar niets bekend is over de
levenscyclus van het betreffende organisme. Dit is het geval voor de
Halacarida, Turbellaria, Hydrozoa, Gastrotricha, Nematoda en de inter-
stitiéle Harpacticoida (zone C). De jonge Mollusca werden buiten be-
schouwing gelaten vanwege de lage biomassa. Voor de Archiannelida, 01i-
gochaeta en Polychaeta werd een veel lagere faktor §~= 1,5 gebruikt
(Govaere, persoonlijke mededeling). Voor de endobenthische Harpacticoida
werd 2. 15 genomen. Deze laatste is een gemiddelde waarde berekend

B
voor de brakwatersoort Tachidius discipes door Heip (in voorbereiding).

1975
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Door gebruik te maken van een %*-verhouding is het mogeliJk een
schatting te bekomen van de produktie aan de hand van de gevonden biomassa-
waarden. Deze schatting is uiteraard onderhevig aan dezelfde onnauwkeu-
righeden als de premissen waarop zij steunt en levert niet veel meer dan
een grootteorde. Het is nochtans het verst dat wij kunnen gaan bij de
huidige stand van de kennis van de levenscyclus van meiobenthische orga~-

nismen.

Tabel 7

Produktie meiobenthos per zone en per jaar

1971 (2) | 1972 | 1973 | 1974 | 1975 (v)

g/m? 10,73 | 10,53 | 14,40 | 12,61 12,84

Zone A | g C/m? 4,29 5,41 | 5,76 | 5,04 5,14
g N/mP 0,86 1,08 | 1,45 | 1,01 1,03

o/n? 20,01 15,67 | 10,001 | 8,77 7,16

Zone B | g C/n? 8,00 6,27 | 4,00 | 3,51 2,86
g N/m 1,60 1,25 | 0,80 | 0,70 0,57

of/m? 16,57 13,37 | 8,85 | 6,86 7,62

Zone C | g C/m? 6,63 5,35 | 3,54 | 2,74 3,05
9 N/m? 1,33 1,07 | 0,7 | 0,55 0,61

In tabellen 6 en T wordt de produktie van de afzonderlijke groepen
per zone en per jaar en‘de totale produktie per zone en per jaar van het
hele meiobenthos gegeven. Bij de berekening van de totale produktie werd
benaderend 1 g versgewicht gelijkgesteld aan 0,1 g C [Steele (1974)1].
Een gemiddelde

=Hio

verhouding, berekend voor een aantal planktonorganismen,
bedraagt ‘% =5,

De gemiddelde jaarlijke produktie van het meiobenthos per zone is
zeer overeenstig., Voor het gehele gebied bedraagt het gemiddelde, gewogen
voor de oppervlakte, 11,08 g drooggewicht/m2 , doi. L4,h3 g C/m2 of

0,88 g N/m2 .
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Tabel 8

Gemiddelde jaarlijkse produktie per zone

g drooggewicht/m2 | g ¢/n? | g N/n®

Zone A 12,83 5,13 1,02
Zone B 12,36 4,9 0,98
Zone C 10,65 4,26 | 0,85

Voor de harpacticoide Asellopsis intermedia zijn nauvkeurige ge-
gevens over de samenstelling bekend [Lasker et al. (1970)]. Bij deze
soort bestaat het drooggewicht voor 33 % wuit koolstof en voor 6,8 %
uit stikstof. Indien deze cijfers voor het gehele meiobenthos golden,
dan bedraagt de produktie 3,61 g C/mg.jaar of 0,75 g N/me.jaar ge—
middeld voor het gehele gebied.

Het grootste aandeel in de produktie is afkomstig van de nematoden
en bedraagt vrijwel steeds meer dan 90 7 . Uit enkele laboratorium-
experimenten [Gerlach en Schrage (1971), (1972); Tietjen en Lee (1972),
(1973); Hopper et al. (1973); Heip et al. (in voorbereiding)] blijkt dat
de generatietijd bij deze organismen kan vari&ren van enkele dagen tot
een jaar; daar vrijwel niets bekend is over het aantal generaties en de
reproduktiesnelheid van deze organismen in hun natuurlijke omgeving
moeten we opnieuw benadrukken dat onze schattingen slechts een grootte-

orde aangeven en niet als korrekte gegevens kunnen geinterpreteerd worden.

4.- Respiratie
Gegevens over de respiratie van het meiobenthos zijn zeer schaars
en laten niet toe meer dan een benaderende waarde voor de Noordzee te

geven.

4.1.- Nematoda

De maximale respiratie van mariene nematoden bedraagt volgens

Wieser en Kanwisher (1961) ongeveer 1,8 uf 0,/mg versgewicht.uur .
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Deze auteurs vonden een gemiddelde waarde van 0,83 uf 0,/mg versgewicht.uur
voor 12 soorten. Voor een gemiddeld versgewicht van 5,04 ug bedraagt

de respiratie 4,18 nf O,/uur . Ott en Schiemer (1973) berekenden de
regressie van respiratie R (in nf/uur) tegenover gewicht W (in ug

versgewicht) voor 25 soorten mariene nematoden als :

0,98
R = 0,636 W .

Klekowski et al. (1972) vonden voor T3 vrijlevende terrestische
soorten :
R = 1,40 WO |

Voor de Noordzee-gemeenschappen bedraagt W gemiddeld 5,04 ug versge-
wicht per individu. De uit de bekomen regressievergelijkingen gevonden

respiratie bedraagt dan :
3,14 n2/uur.ind (Ott en Schiemer) ,
4,49 no/uur.ind (Klekowski et al.) .

De waarde berekend uit de gegevens van Wieser en Kanwisher (1961) ligt
tussen deze beide waarden.

De respiratie per individu en per jaar zou dan bedragen :
27,51 ut/jaar.ind (Ott en Schiemer) ,
36,62 ut/jaar.ind (Wieser en Kanwisher) ,
39,33 ut/jasr.ind (Klekowski et al.) .

Deze drie schattingen zijn van dezelfde grootteorde. Daar de gegevens
van Ott en Schiemer (1973) uitsluitend mariene nematoden betreffen en
een minimale schatting opleveren, zullen we deze waarde in de volgende
berekeningen gebruiken.

Door vermenigvuldiging van de respiratie per individu met het
aantal individuen (tabel 2) bekomen we de respiratie van de nematoden-
gemeenschap bij 20 °C . Om deze waarden om te zetten in respiratie bij
16 °C (gemiddelde temperatuur voor de vijf zomermaanden) en 6 °C (ge-
middelde temperatuur voor de vijf wintermaanden) maakten we gebruik van
de korrektiefaktor van Winberg (1971). De respiratie per individu en per

half jaar bedrasgt dan :
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Zomer : 9,62 pL/half jaar.individu ,
Winter : 3,02 uf/half jaar.individu .

De jaarlijkse respiratie is dus gemiddeld 12,64 p2/individu . Om deze
respiratiewaarden om te zetten in het benaderend equivalent organische
koolstof moeten we een respiratorisch quotignt in acht nemen. Lasker et
al. (1970) gebruiken 0,8 , Davies (1975) gebruikt 0,7 . Wij zullen
0,75 gebruiken als gemiddelde van deze waarden. Het gebruik van deze
R.Q. geeft de equivalentie 1 g C = 0,402 2 0, .

In tabel 9 wordt de respiratie in & O, per half jaar en in g C

per half jaar door de nematodengemeenschap per m2 gegeven.

Tabel 9

Zone A Zone B Zone C

Jaar

% 0p/me [ g C/m? | L0o/m2 | g C/m2 | & 0p/n? | g C/m
1971 (2) 8,93 1 3,59 15,61 6,40 11,93 4,80
1912 (W) | 4,34 | 1,75 4,67 | 1,88 | 4,37 | 1,75
(z) 9,64 3,87 8,33 3,35 6,76 2,72
1973 (W) 4,59 1,84 1,9 0,79 2,01 0,81
{(z) 8,80 3,53 10,40 4,18 7,76 3,12
1974 (W) 2,06 0,83 1,64 0,66 2,14 0,86
(2) 14,25 5,73 8,74 3,52 3,56 1,44
1975 (W) 3,4 1,37 1,84 0,74 1,9 0,77

De gemiddelde respiratie (in 2 02/m2.jaar en g C/mg.jaar)
door de nematodengemeenschap bedraagt in tabel 10. De gemiddelde respi-
ratie van het hele gebied bedraagt 10,89 % Og/mg.jaar of
4,38 g C/mg.jaar .

Tabel 10

2 Og/mz.jaar g C/n.jaar

Zone A 14,01 5,63
Zone B 13,37 5,38
Zone C 10,11 4,06
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4.2.- Copepoda Harpacticoida

Van deze groep zijn nog minder gegevens beschikbaar dan van de
nematoden. Lasker et al. (1970) vonden een gemiddelde respiratie van
1,5 nf 0,/ug drooggewicht.uur voor de middelgrote endobenthische soort
Asellopsis intermedia., Coull en Vernberg (1970) vonden voor de lethargisch
gravend levende soort Enhydrosoma propinquum 1,6 tot 4,2 nf 0,/ug
drooggewicht per uur, voor de meer aktieve Longipedia helgolandica 4,5
tot 15,0 n% 0,/ug drooggewicht.uur . Deze waarden liggen aanzienlijk
hoger dan deze gevonden door Lasker et al. (1970) maar gelden voor veel
hogere temperaturen. Wanneer deze waarden herleid worden tot de waarde
bij 9 °C waarbij de respiratie van Asellopsis intermedia werd gemeten
bekomen we gemiddeld 2,11 nf 0,/ug drooggewicht.uur voor Longipedia
helgolandica en 0,91 nf 0,/ug drooggewicht.uur voor Enhydrosoma pro-
pinquum. De waarden gevonden voor Asellopsis kunnen dus wel als represen-
tatief beschouwd worden voor endobenthische soorten. De gemiddelde waar-
den zijn 1,30 n& O,/ug drooggewicht.uur bij 6 °C en
2,09 nt 0,/ug drooggewicht.uur bij 16 °C .

Voor de interstitiéle soort Paraleptastacus spinicauda vonden
Lasserre en Renaud-Mornant (1973) een maximale respiratie van
0,7 n& O,/ug versgewicht.uur bij 19 °C . Aannemende dat het droogge-
wicht 16 % van het versgewicht bedraagt (gemiddelde van een aantal
planktonsoorten) en corrigerend volgens Winberg (1971) vinden we als
respiratie 1,01 n% O,/ug drooggewicht.uur bij 6 °C en
3,20 nf Oz/ug drooggewicht.uur bij 16 °C .

Tabel 11
{(n/uur)

winter : 4,00

Zone A | (3,08 ug) zomer 3 6,44

winter :

1
Zone B | (1,04 ug) zomer ¢ 2,93
. )

Zone C | (0,35 ug) winter : 3,34

zomer ¢
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De gemiddelde respiratie per individu bedraagt dan in de drie zones
(voor zone B aannemende dat 66 % der individuen interstitieel zijn; ge-
middeld gewicht per individu tussen haakjes).

In tabel 12 wordt de respiratie (in pf2/individu.half jaar) weer-

gegeven.

Tabel 12
(w&/individu.half jaar)

Zone A winter : 17,52
° zomer : 28,20
winter : 5,08
Zone B | omer : 12,83
winter : 1,99
Zone € zomer : 4,60

In tabel 13 wordt de respiratie door de harpacticoiden in

L Oz/mg.half jJaar en in g C/m?.half jaar weergegeven.

Tabel 13
Zone A Zone B Zone C

2 02/m2 g C/m2 202/m2 g C/m2 202/m2 g C/m2
1971 zomer 0,10 0,041 0,72 0,289 1,42 0,570
1972 winter | 0,03 0,011 0,13 0,051 0,30 0,120
zomer 0,13 0,051 0,62 0,248 0,55 0,222
1973 winter | 0,04 0,018 0,02 0,009 0,15 0,060
Zzomer 0,11 0,045 0,18 0,072 0,74 0,29

1974 winter | 0,14 0,056 0,16 0,065 - -
zomer 0,20 0,082 0,31 0,124 1,61 0,647
1975 winter | 0,03 0,071 0,06 0,022 1,00 0,401

De gemiddelde respiratie (in £ Oz/me.jaar en g C/m?.jaar) begraagt
(tabel 14).
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Tabel 14
2 02/m2.jaar g C/n?.jaar
Zone A 0,19 0,075
Zone B 0,55 0,220
Zone C 0,63 0,253

De gemiddelde respiratie, gewogen voor de oppervlakte, van het hele
gebied bedraagt 0,571 & 02/m2.jaar of 0,231 g C/me.jaar .

4.3.~- Respiratie meiobenthos

Wanneer we de gegevens van de harpacticoiden met deze van de nema-
toden vergelijken dan blijkt duidelijk dat zelfs de tweede belangrijkste
groep van het meiobenthos slechts in zeer geringe mate tot de totale
respiratie bijdraasgt in vergelijking met de nematoden. De som van de
respiratie door deze beide groepen mogen we dan ook als representatief
voor de totale respiratie van het meiobenthos aanvaarden. We hebben deze

som alleen voor de gemiddelden over de jaren per zone berekend .

Tabel 15
2 02/m2.jaar~ g C/m?. jaar
Zone A 14,20 5,71
Zone B 13,92 5,60
Zone C 10,74 4,31

De gemiddelde respiratie, gewogen voor de oppervlakte, van het hele
gebied bedraagt 11,36 & 02/m2.jaar of 4,61 g C/mz.jaar .

Door Vernberg en Coull (1974) wordt een gemiddelde waarde van
1,5 n? 0,/pg versgewicht.uur voor het meiobenthos als geheel uit ge-
gevens verzameld door Gerlach (1971) afgeleid. Dit komt overeen met
6 nf 02/ug drooggewicht.uur voor gemeenschappen die gedomineerd worden

door nematoden. Wanneer we deze waarde corrigeren voor een gemiddelde
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temperatuur van 10 °C bekomen we een schatting van 2,23 nf O,/ug
drooggewicht per uur die als representatief voor het meiobenthos van de
Noordzee zou kunnen gelden. Met behulp van deze waarde en de in tabel

3 gegeven biomassa's van het totale meiobenthos bekomen we de volgende

respiratie.

Tabel 16

Biomassa Respiratie

g/m? 2 0o/, jaar g C/m?.5aar
2 J J

Zone A 1,452 28,36 11,40

Zone B 1,379 26,94 10,83
Zone C 1,363 26,62 10,70

Deze waarden liggen ongeveer tweemaal hoger dan deze gevonden door
sommatie van nematoden en harpacticoiden. Het 1lijkt dan ook dat de waarde
2,23 te hoog ligt voor gemeenschappen gedomineerd door nematoden. Voor
dit soort gemeenschappen is de waarde 1 nf 0,/ug drooggewicht.uur
realistischer, althans voor wat de Noordzee betreft, bij 10 °C , en op
voorwaarde dat de regressievergelijking van Ott en Schiemer (1973)

correct is.

5.- Energieflux

De flux van energie door een populatie kan beschreven worden als
C=P+R+F+ U, waarin C de consomptie is, P de produktie, R
de respiratie, F de egesta (faeces) en U de excretie. De assimilatie,
het gedeelte van de consumptie dat gebruikt wordt voor fysiologische
doeleinden, A =P + R . In de produktieterm is hier wel de produktie
van geslachtsprodukten begrepen.

De assimilatie kan berekend worden uit de schattingen van pro-

duktie en respiratie.




_156-

Tabel 17

P R P+R

g ¢/m? | g C/m? | g C/n?

Zone A} 5,13 | 5,71 | 10,84
Zone B | 4,94 | 5,60 | 10,54
Zone C | 4,26 | 4,3 8,57

Gem, | 4,43 | 4,61 9,04

Het is opvallend dat volgens onze schattingen produktie en respira-
tie van dezelfde grootteorde zijn. Dit is niet gebruikelijk. Zo vonden
Lasker et al. (1970) bij &&n jaar oude adulten van Asellopsis intermedia
(Harpacticoida) dat de hoeveelheid koolstof verbruikt voor de respiratie
ongeveer vijfmaal zo groot was als de hoeveelheid verbruikt voor de pro-
duktie. Naarmate de beschouwde periode korter wordt wordt het aandeel
van de respiratie in de assimilatie kleiner; zo was de hoeveelheid kool-
stof verbruikt voor de respiratie slechts driemaal zo groot als de hoe-
veelheid verbruikt voor produktie bij adulten van 126 dagen oud.

Gegevens over nemstoden zijn uiterst schaars maar steunen onze
observatie. Teal (1962) schatte de respiratie van nematoden van een
schorre in Georgia (USA) driemaal hoger dan de produktie, maar recentere
onderzoekingen geven een lagere waarde : zo vonden Duncan et al. (1974)
dat van de energie geassimileerd door de zoetwaternematode Plectus
palustris 82 % naar de produktie ging, wanneer hierin de eiproduktie
begrepen was, en 11 % wanneer dit niet het geval was. De respiratie
bedroeg hier slechts 18 % van de geassimileerde energie. Door Marchant
en Nicholas (19T4) werd aangetoond dat bij de zoetwatersoort Pelodera
spec. de respiratie 38 % van de geconsummeerde energie uitmaakte, de
produktie 22 % . De assimilatie is hier dus 60 ? van de consumptie,
een waarde die goed overeenkomt met deze gevonden voor planktonorganismen
[zie Corner en Davies (1971) voor een overzichtl. De verhouding g
bedraagt in beide onderzoekingen 1,6 & 1,7 , althans wanneer de ei-

produktie buiten beschouwing wordt gelaten. Wanneer deze waarde als



representatief wordt aanvaard dan is in onze berekeningen ofwel de pro-
duktie overschat, ofwel de respiratie onderéchat. Daar de respiratie van
beide grootheden de meest nauwkeurig bekende is, zou een lagere produk-
tie kunnen aangenomen worden. Anderzijds is de respiratieschatting mini-
maal, daar de laagste van de beschikbare waarden werd gekozen en daar
aangenomen werd dat geen compensatie voor temperatuurverschillen optreedt,
dit in overeenstemming met de mening van Wieser en Kanwisher (1960) maar
in tegenstelling met resultaten bekomen bij interstiti&le polychaeten
[Lasserre (1971)]. Om deze redenen 1ijkt het niet aangewezen de bekomen
waarden voor de assimilatie te veranderen.

Aannemende dat de assimilatie 60 % van de consumptie bedraagt, dan

vinden we voor de totale behoefte van het meiobenthos

Tabel 18
g C/m?.jaar | g N/m?.jaar | g P/m.jaar
Zone A 18,07 3,55 0,15
Zone B 17,57 3,45 0,15
Zone C 14,28 2,81 0,12
Gem. 15,07 2,9 0,13

Deze schattingen werd berekend uitgaande van de voor het plankton geldende
verhouding C : N : P van 117 : 23 : 1 [Holm-Hansen et al. (1966)1.
Wanneer we benaderend 1 g C gelijk stellen aan 10 kcal [Steele
(1974)] dan is de energiebehoefte van het meiobenthos in de zuidelijke
Noordzee ongeveer 150 kcal/mg.jaar . Deze schatting is volledig in
overeenstemming met deze van Steele (19Th) die een energiebehoefte van
100~-200 kcal/mg.jaar vooropstelde. Wanneer de imput naar het benthos
inderdaad slechts ongeveer 30 g C/mz.jaar of 300 kcal/mg.jaar zou
bedragen [Steele (1974); Davies (1975)] dan zou het meiobenthos ongeveer
de helft van de beschikbare energie verbruiken. Incorporatie van bak-
teridle omzettingen in het systeem maskt dit onrealistisch, tenzij enorm
hoge efficiénties zouden bestaan bij de omzetting van detritus in bak-—

teriéle biomassa.
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Hoofdstuk VII

Studie van het macrobenthos in de zuidelijke Noordzee

1.- Abundantie en biomassa

De densiteiten per m” (tabel 1) zijn in Ia en Ib (figuur 1)
nagenoeg gelijklopend, in zone II daarentegen ligt het gemiddelde
aanzienlijk lager, voornamelijk te verklaren door het geringe aantal
Polychaeta in dit gebied. De Abra alba en Macoma balthica-gemeenschap
(zone III) vertoont wel enorme verschillen onderling wat aantallen betreft,
een gedeeltelijke verklaring ligt in het feit dat de Z-stalen vroeger
op het jaar werden genomen dan de M-stalen, doch de aantallen van de
Macoma balthica stations blijken op andere tijdstippen niet noemens-
waardig af te wijken van vermelde waarden.

Tn vergelijking met andere gebieden en auteurs (tabel 2a) blijken
onze aantallen ruim het tienvoud te bedragen. Dit is ons inziens te
wijten aan de verwerking van het ruw materiaal; bij zeven van de ge-
fixeerde monsters op een zeef met ronde openingen (wat hier het geval
is) blijft meer materiaal liggen dan bij het zeven van levend materiaal
(waarbij de polychaeten zich aktief door de zeefopeningen bewegen) .

Vermelden we nog dat vermelde aantallen alle organismen omvatten,
met inbegrip van zeer kleine interstiti&le vormen. Deze laatste werden
aldus niet zuiver kwantitatief bemonsterd, maar asangezien dezelfde
methode voor alle monsters werd toegepast, is een vergelijking van de
aantallen dezer organismen tussen de verschillende stalen onderling
wel mogelijk.

De biomassa (tabel 1) is uitgedrukt als vers gewicht (W), de schelp
bij de bivalven ingerekend. In de berekeningen werden alle specimens van
Echinocardium cordatum evenals de nemertinen en enkele zeldzaam grote

Polychaeta en bivalven weggelaten.
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Tabel 1

Aantal, biomassa (vers gewicht per m?) en diversiteitsindex Shannon & Weaver (1963)
De stations in de respectievelijke zones werden gerangschikt naar dalende biomassa.

Aantal | Biomassa | Diversiteitsindex
(n/m2) | (mg/m?) | Mean * st. error
M14 5465 28037 3,61 0,12
M0 4039 22737 3,53+ 0,11
M3 3345 21702 3,49 + 0,23
Mms 4054 19695 3,49 £ 0,18
Ia | M9 3058 18607 3,12 £ 0,24
m7 1054 14443 3,32 & 0,26
Mi8 1092 10000 3,51 £ 0,16
M25 1284 9194 4,23 £ 0,16
M24 1025 8540 3,11 £ 0,16
M21 1735 27848 3,16 = 0,17
me 4595 22464 3,71 £ 0,29
I me 1025 17670 3,83 & 0,08
M1 2578 9987 3,07 = 0,22
M22 529 8645 3,04 £ 0,18
M23 1388 8122 3,11 % 0,18
MO9 1795 9294 3,57 £ 0,10
MO7 981 7543 3,37 + 0,28
MO2 595 7313 2,72 £ 0,14
t mos 750 7121 2,92 % 0,19
Mo4 210 6764 2,33 £ 0,29
Mo 829 4110 2,86 £ 0,28
Mo 4075 144896 3,31 £ 0,01
MO5 6040 128586 2,39 £ 0,61
M1050 | 1970 31376 3,00 £ 0,71
z2 552 15731 2,63 £ 0,15
27 222 10513 2,90 = 0,22
- M1034 | 4364 8702 2,06 * 0,60
79 310 7844 3,11 % 0,26
78 735 7119 3,22 + 0,14
MO6 1700 6271 3,01 £ 0,10
z 1056 2768 2,37 + 0,33
26 273 2630 2,57 % 0,26
75 305 2485 2,78 + 0,37
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Faunistische verdeling van het bemonsterd gebied
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Tabel 2a

Aantal en vers gewicht per m2 van het macrobenthos in het Europees gebied
Macoma balthica-gemeenschap.

Onderzoek}ngsgebled Aantal Biomassa gew1?ht grote
Sediment (n/m?) (g/n) niet inbegrepen
Auteur € soorten

Duitse Bocht {arm gebied) 58 . 6,94
‘Zand + weinig slib
Hagmeier (1923)

Duitse Bocht (rijk gebied) 358 18,88 11,9 Echinocardium
Zend + weinig slib cordatum
Hagmeier (1923)

Flbe-monding 1390 37210 ex.Cardium
Fijne slib edule
Caspers (195k4)

Oslofjord, Drgbak 20 4,8
Zwart zand + Zostera
Petersen (1915)

Ringk¢bing-Fjord, Hvide Sande 76 k1,2 106,4 Mya arenaria
Zand 46,4 Cardium edule
Petersen (1918)

Helgoldnder Bucht 1 370 12,95
Zand
Stripp (1969)

Helgolénder Bucht k110 98,70
Slib-zand
Stripp (1969)

Askd-Landsort (N-Baltic) 3500 140,0
Zand tot slib
Ankar & Elmgren (1975)

Belgische kust 200 5,31 Echinocardium
Fijne zand + slib | cordatum
Deze studie

Gemiddeld gewicht m~2 in Ta en Ib respektievelijk

16,9 g W m—2 en 15,7 g W , niet significant verschillend, in II
echter met 7,0 g W aanzienlijk lager. Nagenoeg 30 % van het vers
gewicht in TIa afkomstig van Echinodermata (Echinocyamus pusillus en
Ophiura affints) en 60 % van Polychaeta t.o.v. Ib , waar 90 % van
het vers gewicht gevormd wordt door Polychaeta alleen (E. pusillus en
0. affints komen enkel nog sporadisch voor).

In faunagroep II schommelt het aandeel van de Polychaeta in de
totale biomassa tussen 30,1 en 97,5 % .

De kustzone III tenslotte geeft de meest extreme waarden : W

varieert van 2,5 g m © tot 1L44,9 ¢ n 2 . De Abra alba-gemeenschap
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Tabel 2b

Aantal en vers gewicht per m2 van het macrobenthos in het Europees gebied
Abra alba-gemeenschap.

Onderzoekingsgebied . Gewicht grote

Sediment ‘?:‘};‘;% Bto?zgia niet -inbegrepen
Auteur & soorten

Helgolénder Bucht 700 75,50 11,6 Echinocardium

Zend + slib 18,4 Aphrodite aculeata

Hagmeier (1923)

W-Lichtschip Elbe I 870

Zand - slib

Caspers (1954)

Lichtschip Elbe I 1440 30200 ex. Hydrobia ulvae

HpS - slib

Caspers (1954)

7Z-Noordzee (Sylt) 145 18,5 12,0 Spisula subtruncata

Zwart zand

Blegvad (1922)

Grote Belt (Elefantengrund) 232 47,6 50,8 Astarte borealis

Detritus + zand & Astarte banskii

Petersen (1918) }

Oslofjord (Drgbak, Gyttja) 190 L,k 46,4 Psammechinus miliaris

Petersen (1915) & 28,2 Asterias rubens

Helgolénder Bucht 1615 43,75

S1ib

Stripp (1969) _ :

Kieler Bucht . 87,5 Cyprina islandica

Arntz (1971) .

Belgische kustzone (III) 2228 . 39,22 Behinocardium cordatum,

Fijn zand + slib nemertinen

Deze studie

vertoont een gemiddeld van 39,2 g m_2 de Macoma balthica-gemeenschap
een veel lsgere waarde : 5,3 g m‘_2 . Zoals blijkt uit tabel 3 is het
overwicht in de biomassa gelegen bij de bivalven (gemiddelde 45 % wvan
het totaal in de Abra alba- en 90 % in de Macoma balthica-gemeenschap).
Vergelijkend met andere localiteiten (tabel 2) is de gevonden M.

balthica~zone arm te noemen.

2.~ Jaarlijkse fluctuatie in aantal en biomassa

Van punten M 16 en M 20 werden respektievelijk over de periode
10-10-1973 tot en met 10-T7-1975 en van 11-1-1972 tot en met 12-7-1975

de santallen en biomassa van de meest representatieve soorten beschouwd




Tabel 2¢

Aantal en vers gewicht per m2 van het macrobenthos

Venus gallina-gemeenschap.

in het Europees gebied

Onderzoekingsgebied
Sediment
Auteur

Biomassa
(g/m?)

Aantal
(n/m?)

Gewicht grote
niet inbegrepen
scorten

Duitse Bocht
Fijn en grof zand
Hagmeier (1923)

N Borkum en NNV Eemsmonding

Zend
Hagmeier (1923)

Z-Noordzee
Zuiver grof zand

Blegvad (1922)

Xattegat, Z0 Muldbjergene

Zand + weinig detritus
Petersen (1918)

Oslofjord (Z-Drgbak)
Zwart zand

Petersen (1915)
Jdslofjord (Z-Drdbak)

Zwart, fijn zand
Petersen (1915)

Helgolénder Bucht
Grof zand

Stripp (1969)
Helgolénder Bucht
Gemiddeld zand
Stripp (1969)
Z-Noordzee (Ia)

Gemiddeld zand
Deze studie

" Z-Noordzee (Ib)
Gemiddeld zand
Deze studie
Z-Noordzee (II)
Gemiddeld zand
Deze studie

116 14,98

173 8,60
90
28k
86
58
315 18,30
690 16,25
2713 16,99
1975

15,79

860 7,02

13,2 Echinocardium
cordatum

16,5 Echinocardium
cordatum

312,8 Echinocardium
cordatum & 57,6 Cyprina
islandica

47,0 Echinocardium
cordatum

Eehinocardium cordatum
& nemertinen

Idem

Idem

(tabellen 1 en 3). Deze species zijn Eteome longa, Nephtys cirrosa,
Spiophanes bombyx en Scolelepis bonnieri voor M. 16, samen 80 % uit-
makend van de totale biomassa; voor M 20 Nephtys cirrosa, Glycera capi-
tata, Spio filicornis en Spiophanes bombyx, semen 60 % van de biomassa
(Ophiura affinis — een langzasm groeiend speciesbuiten beschouwing
latend).
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Tabel 3

Verhouding van de systematische groepen naar biomassa (vers gewicht)

Polychaeta | Gastropoda | Bivalven | Mysidacea { Cumacea ! Amphipoda | Decapoda | Echinodermata
M13 54,8 1,7 3,7 1,9 0,1 1,4 - 36,8
M14. 38,0 1,0 6,7 0,5 0,3 1,6 1,1 50,7
M15 28,5 1,2 16,9 2,1 0,2 0,7 - 47,7
M7 9,5 0,6 0,1 - 0,1 1,8 0,1 0,5
Ia|Wms 75,5 0,3 3,0 3,7 - 1,6 - 15,8
M19 72,7 0,3 0,3 1,2 - 5,2 0,1 20,3
M20 35,5 0,1 2,8 2,1 0,7 6,2 0,4 52,1
M24 88,9 4,1 1,2 - 0,2 1,4 1,3 4,0
M25 56,1 0,6 1,1 0,5 3,4 3,3 5,2 29,9
M1 92,7 - 0,9 5,2 0,1 0,9 0,2 -
M12 82,1 - 0,7 5,0 0,2 4,1 - 7,8
I M6 87,5 0,6 0,1 1,3 0,1 0,9 0,6 8,9
M21 97,8 - 0,7 0,1 - 1,2 0,1 -
M22 92,5 - 4,8 1,2 - 1,1 - -
M23 84,0 - 3,7 2,8 0,2 2,5 1,7 4,9
Mo2 9%,5 - 0,8 0,4 - 1,0 - -
Mo4 95,6 - 4,3 - - - - -
- Mo7 63,6 - 0,5 6,5 - 1,1 - 28,4
Mo8 91,6 - 1,0 0,7 - - - 6,5
M09 51,3 - 39,4 - - - - 0,3
M0 30,1 3,2 2,6 6,8 - 4,3 - 52,2
Mot 7,6 - 92,3 - - - - -
Mo5 56,4 - 42,8 - - - - -
Mo6 61,5 - 32,7 - 4,2 0,2 - 1,2
M1034 94,7 - 5,1 - 0,1 0,1 - -
M1050 42,0 - 57,5 - - 0,3 0,2 ~
1 71 9,1 - 89,6 - 1,3 - - -
z2 47,9 - 50,3 - - 1,8 - -
5 84,8 - 14,7 - 0,1 0,4 - -
6 5,1 - 86,0 - 2,1 0,8 1,9 4,1
z7 64,0 - 32,9 - - 0,1 - 3,1
78 8,2 - 89,3 - 0,9 1,3 - -
Z9 70,3 - 29,4 - 0,1 0,1 - -
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2.1.—- Aantalsfluctuatie

Eteone longa (M 16) : hoogste densiteiten in de maanden mei-juli,
met meximum in juli (10-7-1975 : 664 m“2). Deze hoge aantallen te
wijten aan het grote aantal jonge individuen. Laagste densiteit tijdens
de wintermaanden (3-12-1974 : 36 m_2). Verhouding zomer (mei-oktober)-
winter (november-april) : 3,8 : 1.

Nephtys cirrosa (M 16 en M 20), volgt dezelfde trend als E. longa,
doch de verschillen tussen zomer—- en winterstalen zijn minder uitgespro-
ken. Zomer-winter : 1,2 : 1 (M 16) en 1,5 : 1 (M 20).

Glycera capitata (M 20) : Hoogste densiteit juni-juli (uitgenomen
voor het jaar 1974) maximum : 1LO n 2 (5-7-1972) en 57 (12-7-1975).
Verhouding zomer-winter : 2,1 : 1 .

Spio filicornis (M 20) : maximum mei-juli (jonge stadia in het
macrobenthos), zomer-winter verhouding : 7,8 = 1 . .

Spiophanes bombyx (M 16 en M 20) : zelfde trend als Spio filicornis.
De monsternames van 10-10-1973 en 18-4-197h (M 16) vertonen een opmerke-
1ijk hoger aantal dan de volgende jaren. Zomer-winter : 3,0 : 1 (M 16,
resultaten van 10-10-1973 en 18-4-19T7h buiten beschouwing gelaten) en
2,7 «+ 1 (M 20).

Scolelepis bomnieri (M 16) maximum in juli (18-7-197h : L7 m 2 R
10-7-1975 : 77 mfg). Zomer-winterverhouding : 3,0 : 1 .

Stripp (1969) vermeldt voor de seizoenale fluctuatie van het
macrobenthos in de Helgol&nder Bucht een gemiddelde verhouding van
1,5 op 1 wat betreft aantal individuen zomerstalen (mei-november)

t.0.v. winterstalen (december-april).

2.2.~ Biomassafluctuatie

Eteone longa (M 16) maximum in juli-oktober. Zomerbiomassa-winter
4,5 : 1 . Standing crop van juli-september tot de gemiddelde jaarlijkse
biomassa (periode 30-5-197h4 tot 29-4-1975) : 1,5 : 1 .

Nephtys cirrosa (M 16 en M 20) de verspreiding van de biomassa in
de tijd volgt niet de trend van de aantallen. De biomassa is tijdens de
winterperiode weinig lager, soms hoger dan die in de zomer. Verhouding

zomer-winterwaarden : 1,2 : 1 (M 16) en 1,5 : 1 (M 20). Biomassa
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juli~september : gemiddelde jaarlijkse biomassa : 1 : 1 (M 16, periode
30-5-19T4 tot 29-4=1975) en 1 : 1 (M 20, periode 1-5-19Th tot |
28-4-1975).

Glycera capitata (M 20) zomer-winter : 2,3 : 1 . Biomassa juli-
september t.0.v. jaargemiddelde : 1 : 1 .

Spio filicornis (M 20) uitgesproken maxima in juni en juli. Zomer-
winterbiomassa : T,4 : 1 . De waarden van de maanden juni-juli bedragen
2,4 maal de gemiddelde biomassa op jaarbasis (periode 1-5-19Th4 tot
19-4~1975).

Spilophanes bombyx (M’16 en M 20) de verhouding zomer-winterwaarden
voor M 20 : 3,1 : 1 . Een vergelijking met het jaargemiddelde is noch
op punt M 16 noch op M 20 verantwoord gezien het onstabiel karakter van
de populatie.

Scolelepis bomnieri (M 16) zomer-winterverhouding : 1,3 : 1 .
Zomerbiomassa-jaargemiddelde : 1,3 : 1 .

De seizoenale fluctuatie van de vier species samen geven volgend
beeld:; aantalsfluctuatie zomer-winter : 1,8 : 1 (M 16); zomer-winter :
2,8 : 1 (M 20); biomassafluctuatie zomer-winter : 1,7 : 1 (M 16),

2,17 : 1 (M 20).Biomassa periode juli-september t.o.v. het jaargemiddelde
1:1 (M16) em 1 : 1 (M 20).

In de Helgoldnder Bucht (4bra-alba-gemeenschap) varieert de bio-
massa gelijklopend met de aantallen, zomer-winterverhouding gemiddeld
1,4 ¢+ 1 [Stripp (1969)]. Waar de individuen-aantallen hun maximum in
juli bereiken valt de grootste biomassa eerst in september en oktober.
Arntz (1971) vond voor lang levende organismen zoals Astarte sp., Macoma
sp. en Nephtys hombergii geen seizoenale variatie. De biomassa van de
macrobenthische fauna in het Nederlandse waddengebied vertoont een regel-
matige fluctuatie : maximaal tijdens juli-september, minimaal in december-

maart, zomerbiomassa 125 tot 175 # van het jaargemiddelde [Beukema

(1974)1.
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3.~ Produktie

In de literatuur zijn slechts enkele schaarse gegevens omtrent pro—
duktie van het macrobenthos gekend. Sanders (1956) berekende de produktie
" van Nephtys incisa op 2,1 maal de gemiddelde jaarbiomassa, in de
Nephtys incisa-Yoldia limatula gemeenschap van Long Island Sound. Als
gemiddelde -%% waarde voor lang levende organismen werd 2,1 aangenomen,
voor kort levende met 2 generaties per jaar, de verhouding 5 .

Arntz (1971), uitgaande van het verschil tussen minimum en maxi-
mumbiomassa komt tot een £ ratio van 1,7 voor Abra alba, 2 voor
Gastrosaccus spinifer, 3 Bvoor Pectinaria koreni en 0,8 wvoor Ophiura
albida. Golikov en Scarlato (1970) vinden een verhouding van 0,55
voor Spisula sachalinensis aan de westkust van Japan. In het kader van
een uitgebreid benthisch onderzoek aan de kust van Northumberland werd
door Buchanan en Warwick (1974) een benadering van de totale produktie
van de aanwezige gemeenschap gegeven. Ult deze gegevens kunnen we de
2 verhoudingen afleiden, deze bedragen respektievelijk voor Hetero-—
é;stus filiformis 1,0 ; Spiophanes kroyeri 1,4 ; Glycera rouxi 0,4 ;
Lumbrineris fragilis 1,3 ; Chaetozone setosa 1,3 en Abra nitida
1,8 . Voor de Macoma balthica-gemeenschap geven Warwick en Price (1975)
volgende cijfers : o.a. Nephtys hombergii 1,9 en Macoma balthica
0,9 . De produktie van Pectinaria hyperborea bedraagt naar Peer (1970)
4,3 tot L,6 maal de gemiddelde jaarlijkse biomassa.

Voor de berekening van de infauna-produktie in de zuidelijke
Noordzee hebben we ons voornamelijk gebaseerd op de cijfers van
Buchanan en Warwick (1974) en Warwick en Price (1975); aldus werden
volgende %% waarden verwerkt : Nephtys hombergii en N. cirrosa 1,9 ;
Pectinaria koveni L4 ; overige Polychaeta 1,3 ; Crustacea 3,5 — ge-
middelde uit 5 [Sanders (1956)1en 2 [Arntz (1971)] — 4bra alba
1,7 3 Macoma balthica 0,9 ; Spisula spp. 0,5 . Een waarde voor
Tellina fabula, T. tenuis en T. pygmaea werd in de literatuur niet
teruggevonden, daar het organismen zijn die slechts tijdens de eerste
levensjaren een snelle groei vertonen, zoals Macoma balthica werd ook
hier de factor 0,9 weerhouden. Overige bivalven (meestal langlevende

species) 0,5 . Echinodermata 0,8 [Arntz (1971) voor Ophiura albidal,
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alhoewel deze waarde ons hoog toeschijnt voor een zeer traag groeiend
organisme;

De gegeven biomassa's (tabel 1) zijn hier uitgedrukt als vers ge-
wicht, voor produktiestudies in het echter wenselijk met organische C-
gehaltes (asvrijdrooggewichten) te werken. Daarom werd een conversie—
faktor ingevoerd, die bedraagt respektievelijk voor Polychaeta 0,133 ;
Crustacea 0,150 ; bivalven 0,055 ; Ophiuroidea 0,122 en Echinoidea
0,033 [naar Lie (1968)]. Rekening houdend met de verhouding zomer—gemid-
delde jaarbiomassa (cf. biomassafluctuaties) werden volgende produktie—

cijfers berekend (asvrijdrooggewicht) :

zone Ib : 3,22 g m~2y-1

zone II : 0,99 g mnzy_1 zone IIT : 4,25 g m—gy_1 .

zone Ia : 2,20 g m“2 v

De produktie in Ia, Ib en II vertoont weinig variatie, in tegen-
stelling tot III waar de waarden uiteenlopen van 0,2 g tot
26,6 g m_gy”1 (fig. 2). De laagste cijfers zijn te situeren onder de
wal (Z 1 en Z 6, respektievelijk 0,2 en 0,3 g mwgy—1), de hoogste in
M 01, M 05 en M 1050, respektievelijk 5,8 ; 6,1 en 26,6 g m'_ey_.1 ,
waar Abra alba en Pectinaria koremi abundant zijn.

Als voornaamste soorten in de totale produktie dienen we Nepthys
cirrosa en N. hombergii te vermelden, de eerste soort draagt voor respek-
tievelijk 45 % , 70 % en 38 % bij in de totale produktie van Ia,
Ib en II, het aandeel van de tweede soort bedraagt 38 % in III. De
verhouding produktie-gemiddelde biomassa is in de twee"kustgebieden"
(Ib : 1,8 ; IIT : 1,9) iets hoger dan in de twee overige zones (Ia :
1,5 en II : 1,5). Ook de gemiddelde produktie (3,2 en
hog mf2y—1) is in Ib en IIT hoger, wat het vermoeden bevestigt dat de
kustgebieden produktiever zijn.

Gegevens over totale benthische produktie (partim macrobenthos)
uit andere begieden zijn zeldzaam. Sanders (1956) meldt een gemiddelde
van 29,6 g mf2y“1 in de Nephtys incisa-Yoldia limatula gemeenschap,
Buchanan en Warwick (1974) 1,7k g voor de Brissopsis lyrifera-Am—

phiura chiqjei gemeenschap en Warwick en Price (1975), 13,2 g voor
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een litorale Macoma balthica gemeenschap. De waarden bekomen in de

studie van de zuidelijke Noordzee vallen dus in dezelfde range.

4.~ Het macrobenthos in de trofische keten

4.1.- Belangrijkste species van infauna en epifauna_en_hun voedingswijze

Harmathoé lunulata (DELLE CHIAJE, 18k41)

Leeft als commensaal met andere polychaeten, zoals Lanice conchi-
lega, Neoamphitrite figulus, Polycirrus auranthacus en andere Terebelli-
dae. Verspreiding van deze soort is in de zuidelijke Noordzee verbonden

met het voorkomen van Lanice conchilega.

Pholoé minuta (FABRICIUS, 1780)

Aangenomen wordt dat dit species een carnivoor is [Hartmann-
Schrdder (1971)3. Vrij algemeen in de Noordzee verspreid op zachte bodems,
bestaande uit kleiig en slib-zand. P. minuta is in zone IIT het meest

talrijk op punt M 05 met slibgehalte 42,4 % en 1,54 % org. C .

Fteone longa (FABRICIUS, 1780)

Michaelis (1971) vermeldt E. longa als carnivoor, predaterend op
Scolelepts squamata; volgens Khlebovich (1959) voedt de soort zich
nagenoeg uitsluitend met Spio filicornis. In het Deltagebied bestaat
het voedsel waarschijnlijk ock uit andere spioniden [Wolff (1973)]1. Aan
de hand van darminhouden konden we volgende dieren als prooidieren
noteren : Spio filicornis, Heteromastus filiformis en Spiophanes bombyzx,
diatomeeén werden eveneens aangetroffen. E. longa prefereert fijn en slib-
zand, is minder algemeen in gemiddeld zand; in het Deltagebied wel aan~
wezig in slib [Wolff (1973)1. Volgens Smidt (1951), Muus (1967) en
Schulz (1969) heeft het species geen speciale voorkeur, en bewoont alle
bodemtypes. In de zuidelijke Noordzee treffen we de grootste dichtheden
aan in gemiddeld zand met eniy slibgehalte (0,5 tot 2,8 %) doch de
grootste biomassa is waargenomen op M 05 (mediane zandfractie 159 ,

slibgehalte L2,4 3).

Hesionura augeneri (FRITDRICH, 1937)

Het betreft hier een weinig gekend species dat totnogtoe slechts
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bekend was van Helgoland [Hartmann-Schrdder (1971)], Arcachon en
slechts zeer onlangs beschreven van de zuidelijke Noordzee [Wolff en
Stegenga (1975)1.

Hoewel het in feite een meiobenthische soort betreft — althans
wat zijn lengte betreft, Hartmann-Schroder (1971) noemt een lengte van
3,2 mm , Wolff en Stegenga (1975) tot 20 mm , in onze stalen troffen
we regelmatig individuen tot 10 mm lengte en groter — bleven toch een
groot aantal op de zeef liggen.

Aan de hand van de proboscidale armatuur neemt men aan dat 4.
augeneri een carnivoor is [Wolff en Stegenga (1975)] wat bevestigd
wordt door onze waarnemingen, negen ex. werden aangetroffen met nog
Harpacticcoidea in de darmtractus en een met een nematode, of deze laatste
kon verteerd worden is niet duidelijk.

De grootste aantallen (545 tot T50 m—z) komen voor in sedimen-
ten met een mediane korrelgrootte groter dan 40O p , kleinere dichtheden
in bodems met 250 tot L4OO y mediane korrelgrootte. De soort is ook
nog, hetzij schaars, aanwezig in fijn zand. Er blijkt dus een duidelijke

preferentie te bestaan voor grovere sedimenten.

Anaitides subulifera (ELIASON, 1962)

Enkel bekend van Helgoland [Hartmann-Schrdder en Stripp (1968)1,
Skagerrak en Kattegat [Eliason (1962)] en Duitse Bocht [Rachor en
Gerlach (1975)]. Aan de hand van gegevens uit darminhouden kan de soort
als carnivoor beschouwd worden, prooidieren nagenoeg uitsluitend
bestaand uit spioniden, nl. Scolelepis bonnieri, Spiophanes bombyx en
waarschijnlijk ook Spio filZcornis. In de literatuur konden geen andere
gegevens gevonden worden.

A. subulifera toont een voorkeur voor zandbodems met mediane

korrelgrootte groter dan 250 u en laag slibgehalte.

Anaitides mucosa (OERSTED, 1843)

Levenswijze : carnivoor. Prefereert fijn tot gemiddeld zand, ver-
mengd met slib. Hoogste aantallen op M 01 (470 mfg) , beperkt in zijn
verspreiding tot de kustzone (zone III en "kuststations” M 11, M 16 en

M 21 van Ib).
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Eumida sanguinea (OERSTED, 18L43)

Hartmann—Schrdder (1971) beschouwt E. sanguinea als carnivoor. In
het Deltagebied vertoont het species een uitgesproken voorkeur voor
fijn en modderig zand, en wordt nagenoeg altijd samen aangetroffen met
Lanice conchilega [Wolff (1973)].

In het beschouwde gebied stemt de verspreiding overeen met die van

A. mucosa, met preferentie voor fijn tot gemiddeld zand.

Fxogone hebes (WEBSTER en BENEDICT, 188k4)
Fen exemplaar met harpacticide in darm. Literatuurgegevens ont-
breken verder. Hoogste densiteiten in Ia met duidelijke preferentie voor

een grof substraat (346 +tot LO6 p) en grotere dieptes.

Exogone naidina (OERSTED, 1845)

Levenswijze : carnivoor ? (een ex. met harpacticide in darm),
verdere literatuurgegevens ontbreken. Verspreiding beperkt tot Ia met
hoogste densiteiten in gemiddeld zand (281 u tot U400 u) . Wolff (1973)
vermeldt E. naidina in het Deltagebied in bodems met mediane korrel-

grootte van 180 u tot 220 u (litorale zone).

Nephtys cirrosa (EHLERS, 1868)

Is een carnivoor volgens Clark (1962), Sanders et al. (1962)
suggereren echter een niet-exclusieve carnivore voedingswijze. Gezien
de twijfel werd N. cirrosa in tabel 4 opgenomen als omnivoor, in de
diagrammen (fig. 3, 4, 5, 6) wordt N. cirrosa, evenals N. hombergit
afzonderlijk vermeld. De soort verkiest sedimenten met een mediane kor-
relgroofte van 310 tot 200 [Clark en Haderlie (1960)]. Wolff (1973)
vermeldt een preferentie van 250 tot 500 in het Deltagebied. In de
zuidelijke Noordzee is N. cirrosa afwezig in fijne sedimenten of althans

in zeer geringe aantallen aanwezig en dan samen met N. hombergit.

Nephtys hombergit (SAVIGNY, 1818)

Volgens Blegvad (1914) predateert de soort op andere kleine
Polychaeta, Crustacea en Jjonge Mollusca, eet echter ook diatomeeén,
detritus en zand. Warwick en Price (1975) konden echter geen spoor van

detritus terugvinden in de darm. Zoals N. cirrosa werd N. hombergii in




Tabel 4

Verhouding van de trofische groepen naar biomassa (vers gewicht)

Suspension Non-selective Selective Predators | Omnivores Food
feeders deposit-feeders | deposit-feeders unknown
M13 0,7 0,2 17,5 7,0 69,0 5,6
M4 2,3 0,9 24,9 6,4 64,4 1,1
M5 7,0 1,3 32,2 5,8 52,7 1,0
m7 0,2 3,0 13,0 12,0 7,0 0,8
Ia M8 1,0 6,4 25,2 21,1 45,5 0,8
M9 0,5 0,9 34,8 4,7 58,0 141
M20 0,9 5,0 10,4 20,2 53,9 9,6
M24 1,2 0,4 30,7 29,8 37,9 -
M25 1,0 1,9 24,9 19,2 45,1 7,9
Mean 1,6 2,2 23,7 14,0 55,3
M1 0,9 5,0 10,4 20,2 53,9 9,6
ma 1,3 5,7 14,4 15,1 62,1 1,4
mie 0,1 3,9 6,8 26,4 61,4 1,4
Ib | M1 0,7 - 18,8 8,8 71,2 0,5
M22 5,1 0,4 6,4 9,2 78,4 0,5
M23 3,7 4,1 4,3 4,2 45,2 1,9
Mean 1,9 3,2 16,3 13,9 62,0
Moz 0,8 50,6 2,6 0,6 45,2 0,2
Mo4 4,3 94,6 0,5 0,1 0,5 -
MO7 0,5 32,0 7,7 3,9 52,1 3,8
II MO8 0,9 1,1 8,2 34,5 52,3 3,0
MOQ 3,8 3,2 45,9 15,6 30,1 1,4
M10 6,9 14,9 5,3 9,6 62,9 0,4
Mean 2,9 32,7 11,7 10,7 40,5
MO1 52,6 0,1 42,1 0,8 4,4 -
MOS 3,7 2,0 75,6 0,9 11,5 6,3
Mo6 1,4 9,3 54,5 0,3 3,4 3,1
M1034 1,3 1,1 76,4 6,2 14,6 0,4
M1050 4,1 0,5 94,0 0,7 0,3 0,4
Al 1,4 0,3 88,2 - 8,8 1,3
1 | z2 11,7 - 41,2 - 47,0 0,1
z5 7,6 0,6 1,8 0,2 79,2 0,6
6 1,5 - 87,4 1,9 7,1 2,1
7 1,6 - 32,5 - 65,7 0,2
8 1,4 - 89,7 1,4 5,5 2,0
79 0,7 0,8 30,2 0,3 67,6 0,4
Mean 7,4 1,2 60,3 1,1 28,6
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tabel 4 opgenomen als omnivoor, doch afzonderlijk vermeld in de trofische
diagrammen (fig. 3, 4, 5, 6).

De sedimentpreferentie is duidelijk verschillend t.o.v. N. cirrosa
en V. longosetosa, nl. bodems met een mediane korrelgrootte van 250
tot 63 u voor N. hombergii en 500 tot 300 u voor beide andere.
Kirkegaard (1969) vermeldt N. hombergii als een van de meest algemene
polychaeten in de Noordzee, aanwezig in elk soort bodem doch met een
voorkeur voor zand-slib tot zand-klei. In de zuidelijke Noordzee vertoont
N. hombergii een duidelijke preferentie voor sedimenten met mediane

korrelgrootte kleiner dan 200 u en hoge slib-klei-gehaltes.

Glycera capitata (OERSTED, 1843)

Aangenomen werd dat G. capitata een selective-deposit-feeder is
[Hartmann-Schrdder (1971)], waarbij het voedsel in de kaken wordt ge-—
nomen en dan naar de mondopening gebracht. Uit darmonderzoek bij jonge
individuen, blijkt echter dat G. capitata een carnivoor is met voorkeur
voor harpacticiden, eenmaal werd een nematode aangetroffen in de darm-—
tractus en eenmaal een volledig exemplaar Streptosyllis websteri. De
nauwverwante soort G. alba, eveneens voorkomend in de zuidelijke Noord-
zee, doch minder talrijk, voedt zich nagenoeg uitsluitend met errante
polychaeten en kleine Crustacea [Ockelmann en Vahl (1970)]. De glyceride
bewoont sedimenten met mediane korrelgrootte van 525 tot 200 u
[Wolff (1973)]. In de Noordzee blijkt ook een duidelijke voorkeur voor
grove zandbodems, soms vermengd met klei [Kirkegaard (1969)]. De densi-
teiten in de zuidelijke Noordzee vertonen een duidelijke preferentie

voor sedimenten, waar de mediane korrelgrootte groter is dan 275 u .

Scoloplos armiger (0.F. MULLER, 1776)

In een niet-selective deposit-feeder, met voorkeur voor fijn en

modderig zand.

Aricidea minuta (SOUTHWARD, 1956)

Gegevens over het voedingstype ontbreken, wel veronderstelt Wolff
(1973) dat het hier waarschijnlijk geen suspension—feeder is te oordelen
naar de anatomie. Verschillende exemplaren werden aangetroffen met dia-

tomeeén in de darm, een exemplaar met een nematode, wat dan zou wijzen
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op een carnivoor bestaan. In estuaria leeft A. minuta in fijn en
modderig zand (175 tot 130 u) [Wolff (1973)]. In de Noordzee in
gemiddeld zand met slib-kleigehaltes tot 2,8 % (zone Ia).

Spio filicornis (0.F. MULLER, 1756)
Voeding : zowel suspension-feeding, als selective deposit-feeding.
Bij de verwerking der gegevens wordt S. filicornis verder als selective

deposit—feeder beschouwd.

Spiophanes bombyx (CLAPAREDE, 1870)

De soort zou zich, zoals vele spioniden gedragen als een selective
deposit-feeder [Hartmann-Schréder (1971)]. ,

Zoals Spio filicornis, is S. bombyx wijd verspreid in de zuide-

lijke Hoordzee.

Aonides paucibranchiata (SOUTHERN, 191L4)

Waarschijnlijk een selective deposit—-feeder. Meestal op grof zand
[Hartmenn-Schréder en Stripp (1968); Kirkegaard (1969)]. De waarnemingen
in het bemonsterde gebied zijn afkomstig van gemiddeld zand met pre-

ferentie voor bodemtypes met mediane korrelgrootte groter dan 300 p .

Scolelepis bonnieri (MESNIL, 1896)

Literatuurgegevens omtrent voeding ontbreken, ons ligt een exem-
plaar voor met kleine Crustacea in de darm, wat wijst op een carnivoor
type, met als nauwverwante soort S. foliosa die zich met juveniele
bivalven voedt [Hartmann-Schrdder (1971)]. Verspreiding : in bodemtypes
met mediane korrelgrootte van 370 tot 135 u in het Deltagebied
[Wolff (1973)]. Kirkegaard (1969) : bodems met fijn tot grof zand. Uit
de versprieding in de zuidelijke Noordzee blijkt een duidelijke voor-
keur voor gemiddeld zand (mediaan begrepen tussen 200 en 275 u en

een slib~kleigehalte van 0,6 tot 2,0 7).

Magelona papillicornis (0.F. MULLER, 1858)

Zowel suspension-feeder, als selective deposit—feeder [Jones
(1968)]1. De soort wordt in verdere berekeningen beschouwd als SDF. Gepre-
fereerde bodems : fijn zand, doch ook gemiddeld en slib-zand [Wolff
(1975)1.
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Chaetozone setosa (MALMGREN, 1867)

Mogelijk een selective deposit—feeder. Volgens Kirkegaard (1969)
slechts weinig gebonden aan een bodemtype en algemeen verspreid in de
Noordzee. Gibbs (1969) en Wolff (1973) vermelden de soort als typisch
voor zandbodems. Uit deze studie blijkt de grootste dichtheid in zand-

bodems met korrelgrootte van 200 tot 350 u .

Ophelia limacina (RATHKE, 1843)

Omwoelt met spits en stevig prostomium het substraat, welke het
niet selectief opneemt [Hartmann-Schr&der (1971)]. Voorkeur gaat uit
naar zuiver zand [Eliason (1962), Hamond (1966), Kirkegaard (1969),
Wolff (1973)]. In het door ons onderzocht gebied vonden we de hoogste
biomassa's in sedimenten met mediane korrelgrootte groter dan 350 u
en laag slibgehalte, alhoewel de soort ook voorkomt, hetzij zeldzaam in

fijn sediment (M 01).

Capitella capitata (FABRICIUS, 1780)

Een non-selective deposit—feeder. Alhoewel dikwijls beschouwd als een
indicator voor organische pollutie [Reish (1960), Henriksson (1969)1,
blijkt de soort ook in niet verontreinigde gebieden abundant voor te

komen [Wolff (1973)1].

Heteormastus filiformis (CLAPAREDE, 186L)
Zoals de overige capiteliden een non-selective deposit—feeder

[Dales (1957)]; in gemiddeld en fijn zand.

Pectinaria koveni (MALMGREN, 1865)
Een selective deposit-feeder, voedt zich met Foraminifera, ciliaten
algen, kleine crustaceén en faeces van Echinodermata en bivalven. Voor-—

komen : in fijn zand en slib-zand, vermengd met grof materiaal.

Lanice conchilega (PALLAS, 1766)

L. conchilega is een selective deposit—feeder, bewoont zandige
sedimenten met een voorkeur voor gemiddeld en fijn zand [Hartmann-—
Schrdder (1971); Wolff (1973)]. In de zuidelijke Noordzee beperkt tot
de "kuststations" (M 01, M 05, M 11, M 16, M 21) en deze met relatief
hoog slibgehalte (M 06, M 07, M 22).
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Polycirrus sp.

Over de voeding is niets bekend, waarschijnlijk een selective
deposit-feeder. Geen bepaalde preferentie voor enig sediment-type volgens
Hartmann—-Schrdder (1971), Kirkegaard (1969) echter meent dat zandige
bodems geprefereerd worden. In zuidelijke Noordzee niet voorkomend op
fijn zand, maar in sedimenten met mediane korrelgrootte vanaf 250 u .

Hoogste biomassa's op de diepste plaatsen van het bemonsterd net.

Natica alderi (FORBES, 1838)

Predateert bivalven.

Abra alba (WOOD, 1802)

Deze soort is een selective deposit—feeder [Pohlo (1969)] en pre-
fereert sediment met een mediane korrelgrootte van 250 tot 63 u
[Wolff (1973)1, 250 tot 100 u [CGlemarec (1964)], 150 tot 100 u
en een slib-klei gehalte groter dan 10 % [Eisma (1966)].

Abra prismatica (MONTAGU, 1803)
Een selective deposit-feeder [Pohlo (1969)]

Macoma balthica (LINNAEUS, 1758)

- Een selective deposit-feeder, doch bij hoog tij kan deze soort ook
als suspensie-feeder voorkomen [Brafield en Newell (1961)]. Het voedsel
bestaat grotendeels uit micro-organismen [Newell (1965)]. M. balthica
blijkt op alle types van sediment voor te komen [Smidt (1951)1 doch pre-
fereert fijne sedimenten met mediane korrelgroote van 200 tot 150.u
en 0,5 tot 10 % slib-klei [Eisma (1966)1.

Tellina tenuts (DA COSTA, 1778)
Een suspension tot selective deposit~feeder [Pohlo (1969)1].

Tellina fabula (MEUSCHEN, 1781)

Deze soort is een selective deposit-feeder [Pohlo (1969)1. Voorkeur
voor sedimenten met mediane korrelgrootte van 200 tot 150 ﬁ en 1
tot 10 %  slib-klei.

Tellina pygmaea (LOVEN, 1846)
Selective deposit-feeder [Pohlo (1969)1. Wolff (1973) vermeldt pre-

ferentie voor bodems met mediane korrelgrootte van 450 tot 290 u .



_191_

Spisula spp., Astarte triangularis (MONTAGU, 1803); Donax vittatus
(DA COSTA, 1778); Mysella bidentata (MONTAGU, 1803) en Montacuta ferru-
ginosa (MONTAGU, 1808) zijn suspension—feeders.

Gastrosaccus spinifer (GOES, 186L)
Omnivoor [Blegvad (1915)17.

Bathyporeia spp. zijn zoals de meeste amphipoden selective deposit-

feeders, Corophium en Haustorius zijn echter filter feeders.

Diastylis en Iphinoé

Selective deposit~feeders.

Crangon crangon L. voedt zich met Polychaeta, Mysidacea, Amphipoda,
Cumacesa en met bivalven, zij het in mindere mate [Blegvad (1915);

MAden (1960)}7.

Ophiura spp. kunnen zowel carnivoor als detrituseters zijn, ze preda-
teren o.a. op Polychaeta, Crustacea en kleine bivalven [Wolff (1965);
Jones (1973)]. In het overzicht en de diagrammen zijn de respectieve-

lijke Ophiura spp. als omnivoor gerangschikt.

4.2.~ Benthische organismen als prooidieren

De voornaamste predatoren van de infauna (buiten de eigen carni-
voren) en de epifauna zijn platvissen. De larvale stadia van Pleuro-
nectes platessa predateren op larvale stadia van verscheidene phyla en
vnl. op kleine Crustacea (Ostracoda, Copepoda en Cumacea). Juveniele
pladijs voedt zich hoofdzakelijk met Polychaeta (Pectinaria, Nereis) en
Macoma balthica. Oudere vormen nemen ook Lanice tot zich. Vanaf een
grootte van 30 cm bestaat het voedsel hoofdzakelijk uit bivalven
Macoma, Tellina, Ensis, Spisula, Donax en Venus, en in de tweede plaats
uit Crustacea : Mysidacea, garnalen en heremietkreeften. Crustacea
(Amphipoda, Mysidacea, Decapoda) en Polychaeta zijn de meest belangrijke
prooidieren voor Limanda limanda.

Bivalven (vnl. siphonen) vormen tevens een belangrijk aandeel van
het dieet. Echinocardium en andere Echinodermata worden eerder zelden

genomen.




- 192 -

Alle grootteklassen van de tong (Solea solea) predateren hoofd-
zakelijk op polychaeten [Braber en De Groot (1973)1].
Garnalen en polychaeten zijn de belangrijkste voedselbron voor

jonge kabeljauw (Gadus morhua) tot een lengte van 30 cm [Daan (1973)].

4.3.- Trofische ketens in de faunistische groepen

In fig. 3, 4, 5, 6 is het trofisch verband tussen de verscheidene
voedingswijzen schematisch weergegeven (vermelde waarden : gemiddelde
jaarlijkse biomassa in asvrijdrooggewicht — SF : suspension-feeders,
NSDF : non-selective deposit—feeders, SDF : selective deposit—feeders,
0 : omnivores, C : carnivores, predatbrs, POM : particulate organic
matter, BB : benthic bdcteria). Zoals reeds eerder vermeld neemt Nephtys
etrrosa in Ia, Ib en II (Venus gallina-gemeenschap) een voorname plaats
in met respectievelijk 38 % , 68 4 en 35 7% van het totale asvrij-
drooggewicht. Naar belangrijkheid volgen dan de overige Polychaeta (C,
SDF en NSDF) en Ophiura spp. In II is binnen de Polychaeta het overwicht
verschoven naar de non-selective deposit—feeders (vnl. Ophelia limacina).
Het Belgisch kustgebied (III) is vooral gekarakteriseerd door de selec-
tive deposit—feeding polychaeten (Pectinaria koreni) en bivalven (4dbra
alba en Tellina fabula); samen vertegenwoordigen deze 62 % van de to-
tale gemiddelde biomassa (zie ook tabel 4). Deze hoge waarden zijn ge-
correleerd met het hoge slib—gehalte in dit gebied (tabel 1). De andere
groepen en voedingswijzen zijn hier dan ook minder belangrijk, dit in
tegenstelling tot Ia, Ib en II. Daaruit volgt dat de complexiteit van
de voedingsketen in III minder groot is. Dit blijkt tevens uit de di-
versiteitsindex [Shannon en Weaver (1963)]; 2,78 gemiddeld in III en

respektievelijk 3,49 voor Ia, 3,32 voor Ib en 2,96 voor II (tabel
1).

5.- Conclusies

Het bemonsterd gebied in de zuidelijk Noordzee is onder te verdelen
in een aantal faunistische gebieden : een Belgisch kustgebied (III), een

Nederlandse kustzone (Ib) en een dieper water zone (Ia en II).
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Het Belgisch kustgebied, onder invloed van het Schelde-estuarium,
vertoont een geschatte produktie van 4,25 g m-.gy-1 . Voornaamste species
wat aantal en produktie betreft, zijn Nephtys hombergii, Pectinaria
koreni, Abra alba en Tellina fabula. Selective deposit—feeding is hier
de belangrijkste voedingswijze. )

De Nederlandse kustzone (Ib) produceert =* 3,22 g m.._2y_1 . Nephtys
cilrrosa en de overige carnivore Polychaeta overwegen. Een carnivore
levenswijze domineert een selective deposit—feeding.

Het open-zee gebied (Ia en II) wordt gekenmerkt door een lagere
produktie, respectievelijk 2,20 en 0,99 g n oy 1, Belangrijkste
species in de voedselketen : Nephtys cirrosa, Ophelia limacina, Ophiura

affinis en de carnivore Polychaeta. De complexiteit van de trofische

keten is hier het grootst.
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Hoofdstuk VIII

Het epibenthos en de door haar veroorzaakte fluxen

1.- Inleiding

Het epibenthos in de Belgische kustwateren wordt volledig door
Macropipus holsatus, Crangon crangon, Asterias rubens en Ophiura species
gedomineerd. Quantitatieve analyses toonden aan dat deze species ge-
middeld minstens 90 % wvan de totale biomassa van het epibenthos verte-
genwoordigen (cf. volume T, partim Epibenthos).

In deze bijdrage gaat de aandacht naar de trofische relaties van
de dominante epibenthische species en wordt een schatting gemaakt van
de grootte van de fluxen die het kompartiment epibenthos met de overige
kompartimenten van het ecosysteem verbinden. De kennis van het eco-meta~
bolisme van de meeste epibenthische species is zeer beperkt zodat de
schattingen van de trofische fluxen in de meeste gevallen op hypothesen
gebaseerd zijn. Verder fundamenteel onderzoek naar de metabolische
eigenschappen van de epibenthische organismen is noodzakelijk om deze

schattingen van hun spekulatief karakter te ontdoen.

2.~ Inventaris van de trofische relaties van het epibenthos

2.1.- De_voeding van_de dominante epibenthische species

2.1.1.- Maeropipus holsatus (Fabricius)

Over de voeding van Macropipus holsatus is slechts weinig bekend.
De voeding van de verwante soorten Carcinus maenas en Macropipus depura-
tor wordt echter wel door verschillende auteurs beschreven [Blegvad
(1915); Yonge (1949); Newell (1970) en Jones (1973)1. Carcinus maenas
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voedt zich met Gastropoda, Lamellibranchia, Mysidacea, Amphipoda
(Gammaridaee), kleine Decapoda (o.a. Crangon), kleine Plsces (o.a.
Pomatoschistus, Gasterosteus en Syngnathus) en in mindere mate met
Polychaeta [Blegvad (1915)]. In sommige publikaties wordt Carcinus
maenas kortweg als scavenger aangeduid [Yonge (1949) en Newell (1970)].

Macropipus depurator voedt zich met Lamellibranchia, Amphipoda
(Gammaridae) en Ophiuroidea [Blegved (1915)1.

Zowel Carcinus als Macropipus worden als voedsel-competitoren
voor Crangon crangon vermeld [Tiews (1967)] wat erop wijst dat de voeding
van deze species, alleszins gedeeltelijk, analoog is.

Okkasionele waarnemingen in aquaria toonden aan dat Macropipus
holsatus, Macropipus puber en Carcinus maenas zowel dood als levend
dierlijk voedsel gebruiken.

Uit dit overzicht volgt dat Macropipus holsatus zowel carnivoor

als detritofaag is.

2.1.2.- Crangon crangon (L.)

Crangon crangon voedt zich met Polychaeta (o.a. Pectinaria en
Nereis), Gastropoda, Lamellibranchia (o.a. Mytilus, Scrobicularia,
Cardium en Angulus), Cirripedia (cypris-larven van Balanus), Mysidacea
(o0.a. Neomysis en Praunus), Amphipoda (o.a. Corophium en Gammarus) en
detritus [Blegvad (1915); Havinga (1930); Plagmann (1939) en Tiews
(1967)1. Foraminifera, Cumacea en algen komen eveneens soms in de maagin-
houden voor [Plagmann (1939)]. De zopas geciteerde onderzoekingen werden
verricht op Crangon erangon uit waddengebieden of ondiepe binnenzeeén
(namelijk Duitse Bocht en vroegere Zuiderzee).

De voedingssamenstelling van Crangon allmanni, die normaliter in
dieper water voorkomt [Holthuis (1950)], verschaft bijkomende informatie
over de voeding van Crangon crangon uit de diepere kustwateren. Crangon
allmanni voedt zich met Polychaeta (o.a. Nephthys), Copepoda, Mysidacea,
Amphipoda, Cumacea en in mindere mate ook met Lamellibranchia [Blegvad
(1915) en Allen (1960)1.

Beide Crangon-species zijn kannibalistisch [Allen (1960) en Tiews
(1967)1. Crangon crangon is dus zowel carnivoor als detritofaag en in

sommige zeldzame gevallen zelfs herbivoor,



- 201 ~

2.1.3.- Asterias rubens (L.)

Asterias rubens is de enige typische carnivoor die in grote aan-
tallen in het epibenthos wordt aangetroffen. Deze species voedt zich met
Polychaeta (o.a. Pectinaria en Nereis), kleine Gastropoda, Lamelli-
branchia (o.a. Abra, Cardium, Mytilus, Pecten, Cyprina, Venus en Mactra),
Amphipoda {Gammaridae), Cumacea, Ophiuroidea (o.a. Ophiura) en Echinoidea
(o.a. Echinocardium). De Lamellibranchia vormen veruit het hoofdvoedsel
[Blegvad (1915); Yonge (1949); Allen (1899); Wolff (1965); Barnes (1968)
en Jones (1973)1].

Behalve voor kleinere prooien, die in hun geheel worden verzwolgen,

is de vertering uitwendig [Barnes (1968) en Pandian (1975)1].

2.1.4.- Ophiura species

Over de voeding van Ophiura species is weinig informatie beschik-
baar. De Ophiurcidea worden in het algemeen als omnivoren, carnivoren
of detritofagen aangeduid [Blegvad (1915), Wolff (1965), Barnes (1968)
en Jones (1973)]. Ze voeden zich ondermeer met Polychaeta, kleine
Lamillibranchia, kleine Crustacea en dood dierlijk materiaal [Wolff
(1965) en Jones (1973)1.

Sommige species zijn kannibalistisch [Blegvad (1915)1.

2.1.5,~ Besluit

Uit dit overzicht blijkt zeer duidelijk dat de meerderheid van
de epibenthische fauna uit omnivoren bestaat. De geciteerde onder-
zoekingen zijn allen qualitatief of semi-quantitatief (frequentie van
maaginhoudkombinaties). Quantitatieve analyses op basis van gewichts-
bepalingen van de totale maaginhouden en van de verschillende voedsel-
frakties of komponenten zijn aan de rapporteur niet bekend.

De belangrijkste trofische relaties die in dit overzicht werden

vermeld zijn in figuur 1 samengevat.
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Voeding van de dominante epibenthische species.
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2.2.~ Belang van_de_dominante epibenthische species voor de hogere tro-

fische niveau's

2.2.1.~ Demersale predatoren

2.2.1.1.~ Macropipus holsatus (Fabricius)

Macropipus holsatus speelt een vrij belangrijke rol in de voeding
van Gadus morhua en Gadus merlangus [Gilis (1952); Jones (1954); Tiews
(1961); Rae (1967); Hovart en De Clerck (1967); Boddeke en Daan (1971);
Daan (1973) en Kuhl (1973)]. Macropipus holsatus werd eveneens, zij het
dan in aanzienlijk mindere mate, aangetroffen in de voeding van
Trisopterus luscus, Trigla corax, Limanda limanda en Pleuronectes
platessa [Gilis (1952); Kuhl (1973) en Redant (1975a)].

Volwassen Septa officinalis voedt zich eveneens, in hoofdzaak,
met Macropipus holsatus (Decleir, persoonlijke mededeling). Deze
species komt echter alleen gedurende het voorjaar en de zomer in de

kustwateren voor [Richard (1971) en Redant (1974)7.

2.2.1.2.- Crangon crangon (L.)

De populatie van Crangon crangon is een van de belangrijkste voed-
selbronnen voor een hele gamma demersale vissoorten. Crangon crangon
wordt zeer vaak aangetroffen in de maaginhouden van (in systematische
volgorde) Raja clavata, Osmerus eperlanus, Gadus morhua, Gadus merlangus,

Trisopterus luscus, Ciliata mustela, Pholis gunellus, Zoarces
viviparus, Callionymus lyra (het belang van deze species als Crangon-—
predator is nog omstreden), Pomatoschistus minutus, Trigla spectes,
Cottus scorpius, Agonus cataphractus, Liparis liparis en Limanda limanda
[Redeke (1906); Todd (1907); Blegvad (1917); Larsen (1936); Hertling
(1938); Gilis (1952); Tiews (1961),(1965a,b); Kuhl (1961), (1963),
(1964), (1973); Hovart en De Clerck (1967); Boddeke en Daan (1971) en
Redant (1975a,b)].

Dasrnaast zijn er nog enkele visspecies die zich minder frequent
met Crangon crangon voeden, namelijk (in systematische volgorde)
Anguilla anguilla, Conger conger, Rhombus maximus, Rhombus laevis,

Pleuronectes platessa, Pleuronectes flesus en Drepanopsetta platessoides
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[Redeke (1906); Todd (1907); Blegvad (1917); Gilis (1952) en Braber en
De Groot (1973)1].

Slechts enkele van de visspecies, die als belangrijke predatoren
van Macropipus holsatus en Crangon crangon worden vermeld, komen niet
of slechts zeer zleden langs de Belgische kust voor, namelijk Osmerus
eperlanus, Pholis gunellus en Zoarces viviparus [Leloup en Gilis (1965)
en Redant (1975c)].

2.2.1.3.- Asterias rubens (L.)

Asterias rubens heeft zeer weinig natuurlijke vijanden [Blegvad
(1915)]. Deze species komt slechts uiterst zelden in de masginhouden van

demersale predatorische vissen voor.

2.2.1. 4.~ Ophiura species

Ook Ophiura species speelt slechts een geringe rol in de voeding
van andere organismen, Slechts enkele species worden als okkasionele
predatoren van Ophiura species vermeld, namelijk Gadus callarias, Gadus
merlangus, Limanda limanda, Pleuronectes platessa alsmede de inverte-
braten Actinia species, Lepidonotus squamatus, Pagurus bernhardus, Hyas
araneus en Asterias rubens [Blegvad (1915); Gilis (1952); Hertling (1938);
Hovart en De Clerck (1967) en Redant (1975b)1].

2.2.1.5.- Besluit

Uit deze bespreking volgt dat Crangon crangon en Macropipus holsatus
een aanzienlijke rol spelen in de samenstelling van de voeding van vele
demersale predatoren. Ophiura species wordt okkasioneel gepredeerd ter-—
wijl Asterias rubens haast geen natuurlijke vijanden heeft. Deze laatste

species staat dus blijkbaar aen de top van een voedselpyramide.

fig. 2.
Rol van de dominante epibenthische species in de voeding van demersale predatoren.

Origineel schema, gecompileerd aan de hand van bibliografische gegevens.

# : commercieel ge8xploiteerde species.
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De voornaamste trofische relaties, die in deze paragraaf werden
behandeld, zijn schematisch in figuur 2 weergegeven.

2.2.2.~ Visseri]

2.2.2.1.- De aanvoer van commerciéle epibenthische species

Crangon crangon is de enige epibenthische species die van groot
belang is voor de visserij in de Belgische kustwateren. Daarnaast is
er, vooral gedurende de lente en de zomer, een kleine aanvoer (gemiddeld
ongeveer U5 ton per jaar) van Sepia officinalis en Loligo species uit
de kustwateren, maar deze is, in verhouding tot de aanvoer van Crangon
erangon, verwaarloosbaar klein.

Voor de periode 1964-1973 bedroeg de gemiddelde jaarlijkse aanvoer
van Crangon crangon in de Belgische havens ongeveer 1270 ton vers
gewicht. Dit cijfer komt met 300 mg drooggewicht/me.jaar of
60 mg C/mg.jaar overeen. In deze waarde is een korrektie (+ 15 %
ten opzichte van de offici&le statistieken) voor de niet-geregistreerde
aanvoer inbegrepen.

Uit berekeningen gemaakt voor de Crangon-populatie in de Duitse
Bocht blijkt echter dat de predatie-martaliteit (in aantal individuén)
jaarlijks 2,5 tot 12,9 maal groter is dan de visserij-mortaliteit
(in aantal individuén) [Tiews (1965a,b)]. Deze wasrden kunnen niet
direkt op de Crangon-populatie in de Belgische kustwateren getransponeerd
worden omdat de quantitatieve samenstelling van de Crangon-predator-

fauna in beide gebieden sterk van elkaar verschilt [Redant (1975c)].

2.2.2.2.- Mortaliteit van de epibenthische species tengevolge van de

visserij-aktiviteit

Fen gedeelte van de vangsten, namelijk de niet—commercié&le species
en de ondermaatse individuén van de commerciéle species, wordt, na de
behandeling van de vangsten aan boord van de vissersvaartuigen, terug
overboord geworpen. Deze fraktie wordt gewoonlijk als bijvangst betiteld.

De manipulatie van de bijvangst heeft bepaalde gevolgen op de over-—
levingskansen van de epibenthische organismen. Uit experimenten aan

boord van vissersvaartuigen is namelijk gebleken dat 15 tot 25 % wvan
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de ondermaatse Crangon crangon een verblijf van 30 minuten buiten zee=
water niet overleven [Mistakidis (1958)]. Voor de andere epibenthische
species zijn dergelijke cijfers niet bekend. Het staat alleszins vast
dat een gedeelte van de bijvangst onder de vorm van dood dierlijk mate-
riaal in het ecosysteem gerecycleerd wordt, ofwel door de nekrofagen,
ofwel door de bacteria.

Een deel van de bijvangst zal, zodra deze overboord is geworpen,
door de Laridae worden opgevreten. De talrijkst voorkomende vertegen-—
woordigers van deze groep zijn Larus argentatus en Larus ridibundus.
Deze species komen het ganse jaar door in grote aantallen langs de kust
voor. Vooral gedurende de trekperiode (maart-mei en juli-november)
worden daarenboven nog vrij grote aantallen Larus fuscus, Larus canus
en Sterna hirundo waargenomen. Waarschijnlijk is de invloed van deze vorm
van predatie, in vergelijking met de overige fluxen van het epibenthos,
zeer klein of zelfs te verwaarlozen.

Het resterende deel van de bijvangst, bestaande uit de organismen
die de behandeling aan boord van de vissersvaartuigen overleven en
die aan de predatie door de Laridae ontsnappen, keert in ongewijzigde

vorm in het ecosysteem terug.

2.2.2.3.- Besluit

Crangon crangon is de enige epibenthische species die intensief
door de commerciéle kustvisserij geéxploiteerd wordt. De visserij-mor-
taliteit van deze species werd op 300 mg drooggewicht/m2.jaar of
60 mg C/mg.jaar geschat.

Als gevolg van de visserij—aktiviteiten valt een gedeelte van het
epibenthos ten prooi aan de predatie door Laridae en wordt een gedeelte
als dood dierlijk materiaal in het ecosysteem gerecycleerd. De grootte-

orden van deze fluxen zijn echter onbekend.

In fig. 3 wordt een qualitatieve systhese van alle fluxen, die het
kompartiment epibenthos met de overige kompartimenten uit het ecosysteem

verbinden, gegeven. Hierin zijn zowel de trofische fluxen (consumptie en
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produktie) als de metabolische fluxen (faeces, excretie en respiratie)
vervat. De quantitatieve interpretatie van deze fluxen wordt in het ver-

volg van deze bijdrage behandeld.

3.~ Biomassa en fluxen van het epibenthecs

3.1.~ Biomassa van het_epibenthos

In volume 7 (Faunistiek) wordt zeer ruime aandacht besteed aan de
biomassa's van de verschillende epibenthische species en aan de wijze
~waarop deze biomassa's werden ge€valueerd. Volledigheidshalve werd de
tabel met de schattingen van de epibenthische biomassa in deze bijdrage

overgenomen (tabel 1).

Tabel 1

{overgencmen uit volume 7, partim Epibenthos)
Schattingen van de gemiddelde jaarlijkse densiteit en de totale biomassa
van het epibenthos in de Belgische kustwateren (= zone 1250 km<)

Gem. densiteit Totale biomassa
Species -
(1 | @ | (3) (4) (5) (6)
Macropipus holsatus (Fabr,) 3,10 § 1,12 | 0,22 | 3879,0 | 1396,5 | 279,5
Crangon crangon (L.) 1,231 0,36 | 0,07 } 1531,5 | 444,0 | 89,0
Asterias rubens (L.} 0,54 { 0,19 | 0,04 673,0 235,5 47,0
Ophiura species 0,811} 0,45 | 0,09 | 1012,0 556,5 | 111,5
Dominante species (totaal) 5,68 y 2,12 | 0,42 | 7095,5 | 2632,5 { 527,0
Epibenthos (totaal) 6,31 | 2,36 | 0,47 | 7884,0 | 2925,0 | 585,5
(1) gram vers gewicht/m® (4) 106 gram vers gewicht
(2) gram droog gewicht/m? (5) 108 gram droog gewicht
(3) gram C/m? (6) 108 gram C

Hierbij dient opgemerkt dat de vermelde waarden enkel betrekking
hebben op het epibenthos in de Belgische kustwateren, met name in een
zone met een totale oppervlakte van 1250 km2 (ef. volume T, partim

epibenthos).
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3.2.~ Fluxen van_het_ epibenthos

3.2.1.~ Begrippen en symbolen

Voor de aanduiding van de verschillende fluxen werd gebruik ge-
maskt van de nomenclatuur die door IBP werd aanvaard : C is de
consumptie (de ingestie), R de respiratie, F de faeces, U de
excretie en P de produktie.

Vermits de som van de <mputs gelijk is aan de som van de outputs
is

C=R+F+U~+P.

De symbolen C en P werden van indices voorzien, met volgende bete-

kenis : C_, de consumptie van organische materie, C , de consumptie

van meiobenthos, C_, de consumptie van makrobenthos; P =~ het ge-

deelte van de produktie dat door natuurlijke mortaliteit of door

visserij-mortaliteit in organische materie gerecycleerd wordt, P,

het gedeelte van de produktie verbruikt door de visserij, P, het

gedeelte van de produktie verbruikt door de Laridae, ¥y het gedeelte

p
van de produktie verbruikt door de demersale predatoren.

Uit figuur 3 volgt dat C=C, + C + C_ en dat

om

Pp=P, +P; + Py, + Pdp . De introduktie van deze onderverdelingen

betekent niet dat het momenteel reeds mogelijk is een schatting te

geven van al deze fluxen.

3.2.2.~ Crangon crangon (L.) als type-organisme

Crangon crangon is de enige epibenthische species waarvoor in de
litteratuur voldoende gegevens werden gevonden die verantwoorde schat-

tingen van de trofische en metabolische fluxen mogelijk maken.

3.2.2.1.~ Consumptie

Aan de hand van (1) de resultaten van aquariumproeven over de cu~
mulatieve voedselopname en de groei van Crangon crangon [Meixner (1966,
1967 en 1969)]1, (2) de groeikurven van mannelijke en vrouwelijke exem-—
plaren in funktie van de tijd [Tiews (1954); Redant (1972)1, (3) de

relatie tussen de totale lengte en het gewicht van Crangon crangon
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(Redant, nietgepubliceerde gegevens) en (U4) de geschatte re&le samen-
stelling van de Crangon-populatie, was het mogelijk de gemiddelde dage-
lijkse consumptie (zgn. daily food rate) van Crangon crangon te bepalen.
Uit deze berekeningen (tabel 2) volgt dat de consumptie van Crangon

crangon 20 mg drooggewicht/dag.gram drooggewicht bedraagt.

Tabel 2
Berekening van de "daily food uptake" van Crangon crangon {(L.)

Lengte- Opgenomen Ouderdom 6 | Consumptie Gemiddelde
kategorie voedsel consumptie

m (1) (2) j(3) 14 g (5) (6} 1 (7) | (8) | (9) (10)
Wijfjes

10,5 -20,0 { 19,4 | 19,4 | 60 {105 | 45 | 0,02 | 0,43 | 74,1
20,5 - 30,0 | 106,9 | 87,5 | 105 | 180 | 75 | 0,10 | 1,17 | 40,3
30,5 - 40,0 | 223,8 | 116,9 {180 | 230 | 50 | 0,28 | 2,34 | 29,0 25
40,5 - 50,0 | 378,4 | 154,6 | 230 | 285 | 55 | 0,59 | 2,81 | 16,6
50,5 - 55,0 | 600,7 | 222,53 {285 | 375 { 90 | 0,94 | 2,47 | 9,0

Mannetjes 20

10,5 - 20,0 | 21,2 | 21,21 60 | 105 | 45 | 0,02 { 0,47 | 81,0
20,5 - 30,0 | 130,9 | 109,7 {105 | 195 | 90 | 0,10 | 1,22 | 42,4
30,5 - 40,0 | 252,4 | 121,5 {195 | 345 | 150 | 0,28 | 0,81 | 10,0 15
40,5 - 50,0 | 447,1 | 194,7 | 345 | 615 | 270 | 0,59 | 0,72 | 4,1
50,5 - 55,5 | 770,5 | 323,4 { 615 | 705 | 90 | 0,94 | 3,59 | 13,1

(1) : totale hoeveelheid opgenomen voedsel om, vertrekkende van een lengte van 10,5 mm , de eind-
lengte van de overeenkomstige lengte-kategorie te bereiken (in mg droog gewicht).

(2) : totale hoeveelheid opgenomen voedsel om, vertrekkende van de begin-lengte van de lengte-
kategorie, de eind-lengte van de overeenkomstige lengte-kategorie te bereiken {in mg droog
gewicht),

(3) : ouderdom bij de begin-lengte van de lengte-kategorie (in dagen).

(4) : ouderdom bij de eind-lengte van de lengte-kategorie (in dagen).

{5) : verschil in ouderdom tussen begin- en eind-lengte van de lengte-kategorie (in dagen) .

{6) : gemiddeld gewicht van de individudn van de overeenkomstige lengte-kategorie (in gram vers ge-
wicht).

(7) : V"Food uptake" per dag en per individu.

(8) : "food uptake" per dag en per mg droog gewicht.

(9) : gemiddelde consumptie, rekening houdend met de samenstelling van de populatie (mg droog ge-
wicht/dag/gram droog gewicht).

(10) : idem als (9) mear voor alle Crangon crangon.

(1) : naar originele gegevens van Meixner (1966 en 1969).
(3), {4) : op hasis van de groeikurven opgesteld door Tiews (1954) en Redant (1972},
(6) : naar originele gegevens van Redant (niet-gepubliceerde gegevens).
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De totale consumptie C wvan de Crangon—populatie wordt dan bekomen

C=Cuy-B. 365 .

Hierin is C g 9e gemiddelde dagelijkse consumptie en B de gemiddelde
biomassa, berekend op jaarbasis (tabel 1). De waarde van C bedraagt
2630 mg drooggewicht/mg.jaar of 525 mg C/me.jaar (figuur u4).

Uit de qualitatieve voedselanalyses van Crangon crangon blijkt
dat deze species zich met organische materie (onder de vorm van de-
tritus), meio- en makrofauna voedt (cf. hoofdstuk I, § 2). Daar quanti-
tatieve gegevens over de voedselsamenstelling van Crangon crangon ont-
breken is het vooralsnog niet mogelijk een schatting van de fluxem C__

C en C_  te maken. De rol van de meiofauna in de voeding van

me
Crangon crangon is echter zeer beperkt [Gerlach (1969)]. Deze auteur
besluit trouwens dat de meiofauna enkel een aanvullende voedselbron
voor Crangon crangon vormt, net voldoende om de populatie voor ver-
hongering te behoeden maar onvoldoende om de groei van de organismen te

bestendigen [Gerlach (1969)].

3.2.2.2.- Produktie

De gross growth efficiency (X, of %) [Ivlev (1938) in Daro
(1975)1 van Crangon crangon verschilt naargelang het geslacht. Voor de
mannetjes is K, = 0,32 en voor de wijfjes is K, = 0,46 [Meixner
(1966), (1969)]. Voor de berekening van de totale produktie van de
Crangon—populatie werd voor K, eengemiddelde waarde van 0,40 ge-
bruikt.

De totale produktie P van de populatie volgt uit
P=% .C.

Hierin is X, de gemiddelde gross growth efficiency (0,40) en C de
totale consumptie van de populatie. De waarde van P bedraagt
1050 mg drooggewicht/mz.jaar of 210 mg C/mg.jaar (fig. 4).
De waarde van Pvi is 300 mg drooggewicht/m?.jaar of
60 mg C/mz.jaar (ef. § 2.2.2.1, blad. 206). De som van de overige P,

(namelijk P, P, en Pla) bedraagt dan 750 mg drooggewicht/m2
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per jaar of 150 mg C/mg.jaar (fig. 4). De waarde van P;, is waar-
schijnlijk verwaarloosbaar (cf. § 2.2.2.2). Vermits Crangon crangon
een intermediaire plaats inneemt in de trofische keten en zeer inten-
sief door verschillende demersale visspecies gepredeerd wordt (ef.

§ 2.2.1.2) mag worden verondersteld dat Pdp veel groter is dan Pom .
Uit deze laatste hypothese volgt dan dat de invlced van de demersale
predatoren op de Crangon-populatie groter is dan de invloed van de
visserij. Deze vaststelling is volledig in overeenstemming met de be-
vindingen voor de Crangon-populatie in de Duitse Bocht [Tiews (1965a,
1965b) 1. .

De turnover van de Crangon-populatie %- [0dum (1971)] is 3,00 .
De turnover-tijd (reciproke waarde van de turnover of g) bedraagt

0,33 jaar.

3.2.2.3.- Respiratie, faeces en excretie

Het verschil tussen C en P geeft de totale hoeveelheid materie
die door de metabolische processen (respiratie, faeces en excretie) van
Crangon crangon verloren gaat. De som van R , F en U is dus gelijk
aan 1580 mg drooggewicht/m?.jaar of 315 mg C/m?.jaar (fig. 4).

Een schatting van de afzonderlijke fluxen R , F en U is
momenteel nog niet mogelijk. Er bestaan weliswaar gegevens over de
respiratie van juveniele Crangon crangon (lengte tot 20 mm , gewicht
tot 0,5 gram vers gewicht) afkomstig uit de Baltische Zee [Hagerman
(1970)] maar deze zijn niet naar Crangon crangon uit de Noordzee extra-

poleerbaar (Hagerman, persoonlijke mededeling).

De fluxen die de Crangon-populatie met de overige kompartimenten

uit het ecosysteem verbinden werden in figuur U4 samengevat.

3.2.3.~ Schattingen van de fluxen van het epibenthos

In tegenstelling tot Crangon crangon zijn voor de overige dominante
epibenthische species slechts zeer weinig of zelfs helemaal geen biblio-
grafische gegevens beschikbaar die direkte schattingen van de fluxen

mogelijk maken. Het enige supplementaire gegeven dat als basis voor de
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. . . P
verdere berekeningen kan dienen is de waarde van de turnover B voor

Ophiura species. Deze bedraagt namelijk 0,80 [Arntz (1971)].

3.2.3.1.- Schattingen van de produktie van het epibenthos

Bij de schattingen van de produktie van het epibenthos werd van
de veronderstelling uitgegaan dat de turnover %' van Macropipus
holsatus gelijk is san deze van Crangon crangon (namelijk 3,00) en
dat de turmover van Asterias vubens gelijk is aan deze van Ophiura
spectes (namelijk 0,80). Op basis van deze hypothesen is het mogelijk
de produktie P van de verschillende dominante epibenthische species
te berekenen en tenslotte, door extrapolatie, een schatting van de

totale produktie van het epibenthos te maken (tabel 3).

Tabel 3

Schattingen van de produktie P van het epibenthos

] Biomassi Produktie Turnover Turnover—tijd
Species B P P .

mg C/m2 | mg C/n°.jaar B jaren
Crangon crangon (L.) 70 210 3,00 0,33
Macropipus holsatus {Fabr.) 220 660 3,00 0,33
Asterias rubens (L.) 40 32 0,80 1,25
Ophiura species 90 72 0,80 1,25
Dominante species (totaal) 420 974 2,32 0,43
Epibenthos (totaal) 470 1082 2,32 0,43

* Cf. tabel 1.

De turnover van het epibenthos is 2,32 en de turnover-tijd is
0,43 jaar (ongeveer 160 dagen) (tabel 2).

Zoals reeds eerder werd aangestipt (fig. 3) gaat de produktie van
het epibenthos naar vier andere kompartimenten van het ecosysteem,
namelijk naar de kompartimenten organische materie P , visseri]
P,y » Laridae P, en demersale predatoren P, . In figuur 5 wordt
voor de dominante epibenthische species een semi-quantitatieve — en
indien mogelijk een quantitatieve — benadering van de grootte-orden

van de fluxen P; gegeven. Deze zeer arbitraire benadering steunt op
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op volgende vaststellingen en hypothesen :

1) Crangon crangon is de enige epibenthische species die commercieel
gedxploiteerd wordt (ef. § 2.2.2.1);

2) Crangon crangon en Macropipus holsatus spelen een belangrijke rol
in de voeding van de demersale predatoren (ef. § 2.2.1.1 en 2.2.1.2);

3) Asterias rubens en Ophiura species hebben geen of slechts zeer
weinig natuurlijke vijanden (ef. § 2.2.1.3 en 2.2.1.k4);

4) de invloed van de predatie door de Laridae is zeer klein of zelfs
te verwaarlozen in verhouding tot de overige fluxen van het epibenthos
(ef. § 2.2.2.2);

5) de fluxen P o en B, voor Macropipus holsatus zijn van
dezelfde grootte—orde. Er bestaat voor het ogenblik geen enkel argument

om aan te nemen dat één van deze fluxen groter zou zijn dan de andere.

3.2.3.2.- Schattingen van de consumptie en van de metabolische aktivi-

teit (respiratie + foeces + excretie) van het epibenthos

Na de schatting van de produktie P blijven er in de vergelijking
C=R+F+U+P (cf. § 3.2.1.) nog vier onbekenden over. De kennis
over het metabolisme van de epibenthische species is zeer gering (cf.
§ 3.2.2.3) zodat het niet mogelijk is afzonderlijke schattingen voor
de fluxen R, F en U te formuleren. De som R + F + U wvan deze
drie parameters werd daarom als &&n geheel beschouwd. Deze variabele
kan als de metabolische aktiviteit van de organismen worden omschreven.
Dit herleidt het aantal onbekenden in bovenstaande vergelijking tot
twee, namelijk C en R+ F + U .

Aan de hand van verschillende hypothesen waarbij werd verondersteld
dat de verhouding tussen &&n van beide onbekenden (C of R + F + U)
en één van de bekende populatie-parameters (B of P) voor de verschil-
lende epibenthische species gelijk is aan de verhouding tussen de over-
eenkomstige parameters voor Crangon crangon, is het mogelijk de waarde
van één van deze onbekenden (C of R + F + U) te schatten. De waarde
van de overblijvende onbekende (R + F + U of C) volgt dan respektieve-
lijkuit (R+F +U) =C =P of C=P+ (R+F +1U) .,
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In totaal kunnen vier dergelijke hypothesen geformuleerd worden.
A priori geniet geen enkele van deze hypothesen de voorkeur.

1)‘% = konstant = waarde van %- voor Crangon crangon (= 7,50) .
Hierbij wordt verondersteld dat de daily food uptake per gewichtseen-
heid Cgoy gelijk is voor alle species.

2) @tt%}tg)= konstant = waarde van iﬂi%gj;gl voor Craongon crangon
(= 0522) . Een vereenvoudigd geval van deze hypothese is ‘% = konstant
waarbij wordt verondersteld dat het O,-verbruik per gewichtseenheid
van alle species hetzelfde is.

3) % = konstant = waarde van %' voor Crangon crangon (= 0,L0) .

Hier luidt de hypothese dat de gross growth efficiency K, van alle
species gelijk is.

h) Tﬁ:f%:TGT = konstant = waarde van TE?;%;:737 voor Crangon
erangon (= 0,67) . Deze laatste hypothese komt in feite neer op de ver-
onderstelling dat %’ konstant is en is dus enkel een andere formulering
van de vorige hypothese.

fAan de hand van deze hypothesen werden de consumptie C en de
metabolische aktiviteit (R + F + U) van de dominante epibenthische
species berekend. De waarden van C en (R + F + U) voor het epibenthos

in zijn geheel werden door extrapolatie verkregen (tabel 4).

Tabel 4

Schattingen van de consumptie C en de metabolische aktiviteit (R+F+U) van het epibenthos

Hypothese : % = cte B—L—g—+—g = cte % = cte
Species Biomassa | Produktie c R+ F+ U C R+F«+U C R+F+U
Crangon crangon (L.) 70 210 525 315 525 315 525 315
Macropipus holsatus (Fabr.) 220 660 1650 990 1650 990 1650 990
Asterias rubens (L.) e} 72 300 268 212 180 " 80 48
Ophiura species 40 32 675 603 477 405 180 108
Dominante species (totaal) 420 974 3150 2176 2864 1890 2435 1461
Epibenthos (totaal) 470 1082 3500 2418 3182 2100 2705 1623

Biomassa in mg C/m° ; produktie in mg C/mz.jaar ;C en R+F+U inmg C/m2.jaar.
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Fen verantwoorde schatting van de fluxen Cm, C% en Cma (ef.

fig. 3) is niet mogelijk. Rekening houdend met de vaststellingen dat

1) de meiofauna, alleszins voor Crangon crangon en waarschijnlijk ook
voor de overige epibenthische species (ef. § 3.2.2.1 en fig. 1), slechts
een aanvullende voedselbron is en

2) de voeding van de dominante epibenthische species hoofdzakelijk
uit dierlijk materiaal en slechts voor een klein aandeel uit detritus
bestaat (e¢f. fig. 1), mag worden verondersteld dat C, > C 2 C

of Cma > Com 2 Cme *

In tabel 5 wordt een overzicht gegeven van de schattingen van de
biomassa B , de consumptie C , de produktie P en de metabolische
aktiviteit (R + F + U) van de dominante epibeﬁthische gpecies en van
het epibenthos in zijn geheel (tabel 5). De waarden voor de consumptie
en voor de metabolische aktiviteit zijn gemiddelden van de overeen-—

komstige waarden in tabel 4. De waarden van de gross growth efficiency

Tabel 5

Overzicht van de schattingen van de biomassa en van de fluxen van het epibenthos

Species B C p R+F+U K9 % g
Crangon crangon (L.) 70 | 525 1 210 35 0,40 | 3,00 | 0,33
Macropipus holsatus (Fabr.) | 220 | 1650 660 990 0,40 | 3,00 | 0,33
Asterias rubens (L.) 40 195 30 165 0,16 | 0,80 | 1,25
Ophiura species 90 445 70 370 0,76 { 0,80 | 1,25
Dominante species (totaal) 420 | 2815 975 1840 0,3% | 2,32 | 0,43
Epibenthos (totaal) 470 1 3130 ; 1080 2050 0,3 | 2,32 | 0,43

B : biomassa in mg C/rn2

C : consumptie in mg C/m2.jaar

P : produktie in mg C/m?.jaar

R+ F + U : respiratie + faeces + excretie in mg C/m2.jaar
K1 ¢ gross growth efficiency ( = P/C)

P/B : turnover

B/P : turnover-tijd in jaren

De waarden van de fluxen werden tot op vijf eenheden afgerond.
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K, , de turnover -% en de turnover-tija %- werden eveneens in deze
tabel opgenomen (tabel 5).

Een algemeen overzicht van de trofische en metabolische fluxen
die het kompartiment epibenthos met de overige kompartimenten uit het
mariene ecosysteem verbinden werd in fig. 6 samengevat. Deze figuur

geldt tevens als sluitstuk en als besluit van deze bijdrage.

4,- Pelagische en demersale vissen — niet-commercigle species

h.1.- Inleiding

In deze bijdrage worden de qualitatieve samenstelling van de
ichthyofauns in haar geheel en de quantitatieve samenstelling van de
niet-commercidle fraktie van de ichthyofauna behandeld.

Bij de bespreking van de quantitatieve samenstelling gaat de aan—
dacht onder meer uit naar de maandelijkse evolutie van de densiteit en
de geografische verspreiding van de belangrijkste niet-commerciéle
species en naar de schattingen van de gemiddelde densiteit en de totale
biomassa van deze species in de Belgische kustwateren.

Tenslotte wordt een bondig overzicht van de trofische relaties

van de dominante niet-—commercidle species gegeven.

4.2.~ Schattingen van de biomassa van_de niet—commercigle ichthyofauna

in de Belgische kustwateren

De schattingen van de biomassa van de niet-commerciéle visspecies
hebben betrekking op een gebied met een totale oppervlakte van
1.250 km2 . Dit gebied wordt in het zuid-ocosten begrensd door de kust-
1ijn, in het zuid-westen en in het noord-oosten door respektievelijk de
Belgische-Franse en de Belgische-Nederlandse grens en in het noord-
westen door een parallel met de kustlijn op een afstand van 10 zeemijl
(fig. 7).

4.2.1.~ Representativiteit van de maeandeli jkse bemonsteringen

Zowel uit de resultaten van de maandelijkse quantitatieve analyses

in het Westdiep, de Vlakte van de Rasn en de Thornton Bank (tabel 6) als
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fig. 7.

Posities van de staalname-stations van het Westdiep {Q), de Vlakte van de Raan (@),
de Thornton Bank (k) en van de halfjaarlijkse bestandsopnamen (alle aangeduide stations).
Opmerking : station 25 (Westdiep) werd vanaf juni 1975 door station 91 vervangen.

uit de resultaten van de halfjaarlijkse bestandsopnamen langsheen de
ganse Belgische kust, blijkt dat niet alle species homogeen verspreid
zijn in de Belgische kustwateren. Dit is ondermeer zeer duidelijk het
geval voor Trisopterus luscus en Callionymus lyra (tabel 6) en figuren
8 en 9.

De schattingen van de gemiddelde jaarlijkse densiteit en van de
totale biomassa moeten dan ook in funktie van de geografische verspreiding

ven deze species gebeuren.
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Tabel 6

Gemiddelde. waargenomen densiteiten (in gram vers gewicht per 10,000 m2) van de niet-commerci&le
visspecies in het \Westdiep, de Vlakte van de Raan en de Thornton Bank, gedurende de periode
juli 1973 - juni 1975

Westdiep Vlakte van de Raan | Thornton Bank
Niet-commerci&le species (totaal) 1432 1733 7259
Pelagische species 1 2 4
Demersale species 1431 1731 7255
Trisopterus luscus (L.) 134 1244 6683
Ciliata mustela (L.) 15 14 14
L]
Callionymus lyra (L.} . 10;2 616 90 141
Pomatoschistus minutus (Pallas) 476 322 314
Agonus cataphractus (L.) 63 36 77
Liparis liparis (L.) 24 23 22
Overige demersale species 104 4 8

Westelijk deel van het Westdiep (= stations 23, 24 en 25).
*% Qostelijk deel van het Westdiep (= stations 17 en 19).

4.2.1.1.~ Geografische verspreiding van “risopterus luscus (r.)

De populatie van Trigopterus luscus vertoont gemiddeld een veel
hogere densiteit op de Vlakte van de Raan en de Thornton Bank dan in het
Westdiep (tabel 6). De reden hiervan dient gezocht in de habitat-voorkeur
van deze species. Trisopterus luscus verkiest namelijk dieper water
[Poll (1947)] en komt daarom veel talrijker voor in de open zee dan in
de ondiepe wateren nabij de kust. Deze vaststelling stemt trouwens
volledig met de waarnemingen in de Duitse Bocht overeen. In de ondiepe
waddengebieden van de Duitse Bocht en de Elbemonding wordt Trisopterus
luscus immers slechts zeer sporadisch aangetroffen [Meyer-Waarden en
Tiews (1965) en Kuhl (1973)7.

Voor de berekening van de gemiddelde densiteit en de totale bio-
massa van Trisopterus luscus werden de Belgische kustwateren in twee
zones verdeeld (fig. 8). Beide zones worden van elkaar gescheiden door
een parallel aan de kustlijn, op een afstand van ongeveer 5 zeemijl

van de kust. Zone A stemt overeen met het gebied waarin Trisopterus
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luscus zeer vaak in grote aantallen wordt aangetroffen; zone B stemt
overeen met het gebied waarin deze species slechts zelden en dan meestal
in kleine aantallen wordt gevangen (fig. 8). Voor de verdere berekeningen
van de gemiddelde densiteit werd verondersteld dat

1) de maandelijkse bemonsteringen op de Vlakte van de Raan en de
Thornton Bank representatief zijn voor zone A en

2) de maandelijkse bemonsteringen in het Westdiep representatief
zijn voor zone B.

Het overlappingsgebied tussen zone A (respektievelijk zone B) en

de zone van 1.250 T bedraagt 640 - (respektievelijk 610 kmz) .
De schatting van de gemiddelde densiteit van Trisopterus luscus in de

Belgische kustwateren (= 1.250 kme—zone) volgt dan uit

= . 640 q, + 610 dg
BK ™ 1250 '

Hierin zijn .EBK 5 EA en 'EB de gemiddelde densiteiten van Trisop-—
terus luscus in, respektievelijk, de Belgische kustwateren, zone A en

zone B. 'EA en aé werden op basis van de waarden in tabel 6 berekend.

h.2.1.2.~ Geografische verspreiding van Calltonymus Lyra L.

Callionymus lyra werd in het Westdiep het frequentst aangetroffen
(tabel 6). De distributie van deze species in het Westdiep is echter
verre van homogeen : 98,5 % van alle exemplaren werden in het westelijk
deel van het Westdiep (stations 23, 24 en 25) gevangen, tegenover
slechts 1,5 % in het oostelijk deel (stations 17 en 19) [figuur 9 en
Redant (1975a)]. Tot nu toe werd voor dit verschijnsel nog geen ver-
klaring gevonden.

Callionymus lyra is, in het algemeen, zeer talrijk in de westelijk
gedeelte van de Belgische kustwateren. In de centrale en oostelijke
kustwateren komt deze species veel minder frequent voor (figuur 9).

Bij de schatting van de gemiddelde densiteit en de totale biomassa
van Callionymus lyra werd op analoge wijze als bij Trisopterus luscus
te werk gegaan. De Belgische kustwateren werden in twee zones verdeeld

(figuur 9). Zone C omvat de westelijke kustwateren en komt overeen met
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het gebied waarin Callionymus lyra zeer talrijk voorkomt; zone D omvat
de rest van de kustwateren en komt overeen met het gebied waarin deze
species minder frequent of slechts zeer zelden werd waargenomen.
Voor de berekeningen werd van de hypothese uitgegaan dat
1) de maandelijkse bemonsteringen in het westelijk deel van het
Westdiep representatief zijn voor zone C en
2) de maandelijkse bemonsteringen in het oostelijk deel van het
Westdiep, de Vlakte van de Raan en de Thornton Bank representatief
zijn voor zone D,
Het overlappingsgebied tussen zone C (respektievelijk zone D) en
de zone van 1.250 km2 bedraagt 375 km2 (respektievelijk 875 kmz).
De gemiddelde densiteit van Callionymus lyra in de Belgische kust- '

wateren (= 1.250 km2~zone) volgt dan uit

_ 3753, + 8753,
B¢ 1250

In deze formule zijn 'EBK . ‘EC en 'ED de gemiddelde densiteiten van
Callionymus lyra in, respektievelijk, de Belgische kustwateren, zone C
en zone D, 'EC en ‘&D werden aan de hand van de waarden in tabel 6

berekend.

4.2.2.3.- Geografische verspreiding van de overige species

De verspreiding van de overige demersale en pelagische species in
de Belgische kustwateren is relatief tot zeer homogeen. Dit blijkt zowel
uit de resultaten van de maandelijkse analyses (tabel 6) als uit de
resultaten van de halfjaarlijkse bemonsteringen [De Clerck, Cloet en
Redant (1973), (19Tka,b) en (1975)]. De berekening van de gemiddelde
densiteit en van de totale biomassa van deze species stelt dan ook geen

verdere problemen.

L.3.- Schattingen van_de biomassa

De schattingen van de gemiddelde jaarlijkse densiteit en van de
totale biomassa van de niet—commerci&le ichthyofauna in de Belgische

kustwateren (tabel 3)‘zijn gebaseerd op
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1) de gemiddelde jaarlijkse waargenomen densiteiten van deze species

in het Westdiep, de Vlakte van de Raan en de Thornton Bank (tabel 6);

2) de gemiddelde conversie-faktor voor de omrekening van vers gewicht

naar droog gewicht, namelijk 0,50 (Herman, persoonlijke mededeling) en

3) de conversie-faktor voor de omrekening van droog gewicht naar ge-

wicht in gram koolstof, namelijk

0,20 .

De gemiddelde densiteit van de niet—commerciéle pelagische ichthyo-

fauna bedraagt slechts 0,02 mg~C/m? . Deze waarde is, in vergelijking

met de gemiddelde densiteit van de demersale species (28,0 mg C/mg)

(tabel T7) verwaarloosbaar klein.

Tabel 7

Schattingen van de gemiddelde jaarlijkse densiteit en de totale biomassa van de niet-commerci&le

demersale visspecies in de Belgische kustwateren (= zone 1250 )

Gemiddelde jaarlijkse densiteit

Totale biomassa

Species Vers gewicht | Droog gewicht Vers icht { D icht
2 ewich roog gewic 6
mg/m° mg/m° ng C/m 10g g ']O8 g 1079 C

Trisopterus luscus (L.) 194,0 97,0 19,5 242,5 121,0 24,0
Callionymus lyra (L.) 37,0 18,5 3,5 46,0 23,0 4,5
Pomatoschistus minutus 37,5 18,5 3,5 47,0 23,5 4,5
Overige niet-— erciél

J commercisie 13,5 7,0 1,5 17,0 8,5 1,5
demersale species
Niet-commerciBle demer- 282,0 141,0 28,0 352,5 176,0 34,5
sale species (totaal) ! ’ ’ ! 4 !

De gemiddelde densiteit van de commerciéle demersale ichthyofauna

in de kustzone is ongeveer 21,0 mg C/m2 (De Clerck, persoonlijke

mededeling). De gemiddelde densiteit van alle demersale species samen

is dan ongeveer 49,0 mg C/m2 . Hieruit volgt dat de niet-commerciéle

species ongeveer 5T %

vertegenwoordigen.

Trisopterus luscus is met een gemiddelde densiteit van

van de totale biomassa van de demersale vissen

19,5 mg C/m2 één van de belangrijkste demersale species (tabel 3). De

relatief hoge waarde van de gemiddelde densiteit van Pomatoschistus

minutus is wel enigszins verrassend. Deze kleine visspecies (maximale

lengte 10 cm , maximaal gewicht 3 +tot 3,5 g) heeft een gemiddelde
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densiteit van 3,5 mg C/m2 en is daarmee quantitatief even belangrijk
als Callionymus lyra en zelfs belangrijker dan alle overige niet-com-

merci&le species samen (tabel 7).

5.- Inventaris van de trofische relaties van de dominante niet-commercié&le

species

In dit hoofdstuk wordt een bondig overzicht gegeven van de voeding
van de belangrijkste niet—commerci&le species en van hun betekenis voor

de hogere trofische niveau's.

5.1.— De_voeding van de_dominante niet-commerciéle species

5.1.1.~ Trisopterus luscus (L.)

De voeding van Trisopterus luscus bestaat hoofdzakelijk uit De-
capoda (Crangon, Portunus en Carcinus), Mysidacea (Neomysis, Gastrosac-
cus en Paramysis), Amphipoda en kleine vissen (Pomatoschistus) [Todd
(190T7); Gilis (1952); Kuhl (1973) en Redant (1975c)].

Crangon crangon is veruit de belangrijkste prooi van Trisopterus
luscus. Deze species werd in 60 tot 80 % van de maaginhouden van
Trisopterus luscus, afkomstig uit kustzones (Duitse Bocht en Belgische
kust) teruggevonden [Gilis (1952); Kuhl (1973) en Redant (1975¢)]. In
de exemplaren afkomstig uit de Belgische kustwateren vertegenwoordigt
Crangon crangon gemiddeld 35 % van het gewicht van de maaginhouden
[Redant (1975¢)].

De overige Decapoda die min of meer frequent in de magen van
Trisopterus luscus worden genoteerd zijn (in systematische volgorde)
Pandalus montaguti, Pandalina brevirostris, Hippolyte varians, Processa
spectes, Crangon allmanni, Pontophilus trispinosus, Pagurus bernhardus,
Porcellana species, Galathea species, MUcrbpipus (Portunus) holsatus,
Carcinus maenas en Macropodia species [Todd (1907); Kuhl (1973) en
Redant (1975¢)].




5.1.2.~ Callionymus lyra L.

De voeding van Callionymus lyra werd nog niet in detail bestudeerd
[Poll (1947) en Wheeler (1969)]. Deze species zou zich ondermeer met
Decapoda voeden [Wheeler (1969)] maar momenteel bestaan hiervoor geen

tastbare bewijzen.

5.1.3.~ Pomatoschistus minutus (Pallas)

Pomatoschistus minutus voedt zich met Polychaeta (o.a. Lanice),
Decapoda (Crangon en eieren van Brachyura), Mysidacea en Amphipoda
[Blegvad (1917) en Kuhl (1961)].

De voeding van Pomatoschistus minutus vertoont een duideliuke ver-
schuiving nasrmate dit organisme groeit. Tot een lengte van 25 tot
30 mm voedt Pomatoschistus mimutus zich bijna uitsluitend met Copepoda.
Van 25 - 30 mm tot 50 mm bestaat de voeding uit Copepoda, Poly-
chaeta, Amphipoda en Crangon (lengte tot 10 mm) en vanaf 50 mm worden

geen Copepoda meer in de maaginhouden aangetroffen [Kuhl (1961)1.

5.1.h.,~ Besluit

Uit dit overzicht blijkt zeer duidelijk dat de belangrijkste niet-
commercidle species zich in hoofdzaak met epibenthische organismen
voeden. De trofische relaties die in deze paragraaf werden behandeld

zijn schematisch in figuur 10 weergegeven.

i e e e ) s e e e

trofische niveau's

5.2.1.— Trisopterus luscus (L.)

Trisopterus luscus wordt sporadisch aangetroffen in de voeding
van piscivore demersale predatoren zoals Gadus morhua, Gadus merlangus,
Rhombus maximus en Rhombus Laevis [Todd (190T7) en Braber en De Groot
(19713)1.

De verwante species Trisopterus minutus werd herhaaldelijk terug-
gevonden in de magen van Gadus morhua uit de Centrale en Noordelijke Noord-
zee [Rae (1967)].
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F—————— Gadus merlangus
Polychaeta |+
— Gadus morhua
s Trisopterus . — — Ciliata mustela
Crangon = luscus o
erangon —
o Cottus scorpius
' s Agonus cataphractus
Overige
Decapoda E
- Liparis liparis
4 Pomatoschistus
1 minutus .
Trigla species
Mysidacea 2=
Rhombus species
= Pleuronectes flesus
Ampht i .
mphtpoda e Callionymus
? . lyra - Limanda limanda
S—— Carcinus maenas
Copepoda |,
w1 Macropipus holsatus

fig. 10.

Inventaris van de trofische relaties van de belangrijkste niet-commercisle visspecies.
Origineel schema, gecompileerd aan de hand van bibliografische gegevens.
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5.2.2.~ Callionymus lyra (L.)

Callionymus lyra komt bijna nooit in de voeding van andere orga-—
nismen voor. Voor zover aan de rapporteur bekend is werd deze species,
tot nu toe, slechts é8n maal in de maaginhoud van Rhombus maximus waar-

genomen [Braber en De Groot (1973)1.

5.2.3.- Pomatoschistus minutus (Psllas)

De populatie van Pomatoschistus minutus is een belangrijke voedsel-
bron voor verschillende demersale predatoren. Deze species werd zeer
frequent aangetroffen in de maaginhouden van (in systematische volgorde)
Gadus merlangus, Trisopterus luscus, Gadus morhua, Ciliata mustela,
Cottus scorpius, Agonus cataphractus en Liparis liparis [Redeke (1906);
Todd (1907); Blegvad (1917); Hartling (1938); Gilis (1952); Kuhl (1961)
en (1973) en Redant (1975c) en (1975a) 7.

Pomatoschistus mindtus komt eveneens, zij het dan in veel mindere mate
dan bij de vorige species, voor in de voeding van Trigla spectes, Rhom~
bus maximus, Rhombus laevis, Pleuronectes flesus en Limanda limanda
[Blegvad (1917); Gilis (1952) en Braber en De Groot (1973)1.

Alle zopas vermelde predatoren komen, met uitzondering van Rhom—
bus species, frequent of zeer frequent in de Belgische kustwateren voor
[tabel 2 en Redant (1975a)l.

Tenslotte dient nog vermeld dat Pomatoschistus minutus door Car—

etnus maenas en Portunus species gepredeerd wordt [Blegvad (1915)1.

5.2,4,- Besluit

Trisopterus luscus en Callionymus lyra worden slechts zelden door
predatoren van hogere orde gegeten. Pomatoschistus minutus daarentegen
speelt een zeer belangrijke rol in de voeding van verschillende demer-
sale en epibenthische species.

De belangrijkste trofische relaties die in deze paragraaf werden

besproken zijn eveneens in figuur 10 samengeveatb.
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Hoofdstuk IX

Mikrobiologische aktiviteiten in de sedimenten

Door dé sedimentatie van de dode planktonische organismen en hun
uitwerpselen, door de uitwerpselen en het afsterven van benthische orga-
nismen en de sedimentatie van terrigeen materiaal in suspensie, wordt
particulair organisch materiaal toegevoerd aan de sedimenten.

De sedimenten van de Noordzee bevatten tussen 0,5 en 16 %
organisch materiaal. De horizontale verspreiding voor de Belgische en
Nederlandse kust is weergegeven in figuur 1.

De bakteriéle sktiviteit in de sedimenten épeelt een grote rol
bij de degradatie van het organisch materiaal. Nutrienten, als resultaat
van deze degradatie, worden opgestapeld in het interstitieel water en
diffunderen naar de waterkolom.

Het schatten der snelheden van de microbiologische aktiviteiten
in de sedimenten en de flux van de nutri&nten naar de waterkolom worden

in onderstaande paragraaf behandeld.

1.~ Methodologie

1.1.~ Meten van _het zuurstofverbruik

De meest gebruikte experimentele methode om de sktiviteit van
benthische gemeenschappen te bepalen is het meten van het 0, verbruik
der sedimenten in situ [Hargrave (1969); Pamatmat en Fenton (1968)].

Deze methode bezit nochtans een aantal nadelen :

- zijn technische moeilijkheid, voornamelijk in de Noordzee, waar
het werk voor de duikers moeilijk is door de aanwezigheid van sterke

stromingen;
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~ de moeilijkheden om binnén in een klok of een "carot" met sedi-
menten de <n sttu bestaande turbulenties te realiseren die mede bepalend
zijn voor de biologische aktiviteiten en de uitwisselingen tussen inter—
stitieel en bovenliggend water;

- het feit dat de methode geen onderscheid maakt tussen de aktivi-
teiten van de benthische fauna en de bakteri&n, terwijl het toch twee
kompartimenten zijn met een totaal verschillende funktie, zoals blijkt
uit het trofische web dat naar de demerssle vissen leidt (de waarde van
het gebruik van antibiotica blijft controversieel):

~ het feit dat deze methode niet toelaat de regenerstie van nutriénten
qualitatief te bepalen, zoals bv. het deel stikstof te onderscheiden
dat geregenereerd wordt onder de vorm van ammonium of nitraten., Deze
twee vormen hebben echter een totaal verschillend belang voor de pri-
maire produktie. We hebben hier dus een totaal andere methode toegepast
om de fluxen der stoffen, gebonden aan de verschillende microbiologische
aktiviteiten in de sedimenten, te bepalen : ze bestaat uit de analyse
der vertikale profielen van de concentraties der nutri&nten in het inter-
stiti€le water, ogenblikkelijk gekoppeld aan de typische microbiologische
aktiviteiten. We hebben ons hierbij moeten beperken tot de studie van

de recyclage van de stikstofelementen (ammonium en nitraten).

1.2.- Wiskundige analyse der vertikale profielen van de concentraties

der opgeloste nutriénten

De vertikale verspreiding van de concentraties der opgeloste
nutri&nten in het interstitieel water is het resultaat van de diffusie
en dispersie &n van de microbiclogische aktiviteiten in de sedimenten.

De =nalyse van deze vertikale verspreiding (statische gegevens)
laat toe de intensiteit van de betrokken fluxen (dynamische grootheden)
te evalueren indien ten minste &&n dynamische grootheid bekend is. Deze
laatste kan bestasn uit de direkte meting van een bijzondere bakterigle
aktiviteit of in de schatting van de transfert snelheid.

Volgens de benadering van Berner (1971, 1974) kan het gedrag van
een scheikundig element, opgelost in het interstitieel water, beschreven

worden door de volgende diagenetische vergelijking :
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(1) g% =D g;g - g§-+ r(Z)

Hier is 7 de diepte, C de concentratie der beschouwde stof, w de
snelheid der sedimenten, r(%Z) de produktiesnelheid van een microbiolo-
gische of scheikundig gebeuren. D is een transfertcoéfficiént.

De vergelijking en der experimentele profielen van de concentraties
van ammonium en van nitraten met de aktiviteitsmetingen der ammonifi-
katie en nitrifikatie tonen aan dat in de meeste gevallen de turnover
tijd van de opgeloste stikstof in het interstitieel water van de bovenste
20 em sedimenten maximaal enkele dagen bedraagt.

De variatieterm van de concentraties, in vergelijking met de
andere termen ven de vergelijking (1) is te verwaarlozen en men kan
dus de profielen, bekomen in de bovenste 20 centimeter als stationair
beschouwen. Dit is in detail aangetoond voor de nitraatprofielen door
Vanderborght en Billen (1975). In het grootst aantal gevallen is de
sedimentatiesnelheid zo klein [van een grootte-orde van maximaal
1 em/jaar in de Noordzee volgens MacCave (1973)] zodat de tweede term
van de vergelijking (1), die het resultaat van de sedimentatie uitdrukt,
te verwaarlozen is in vergelijking met de twee andere, die de dispersie
en de biologische aktiviteit uitdrukken. De diagenetische aktiviteit
wordt dan

2
(2) pLC 4 r(z)=0.

ng
De overeenkomst van de oplossing C - C(z) met het experimenteel
bekomen profiel laat toe een ven de twee parameters D of r(z) te

bepalen als de andere bekend is. De kennis van deze parameters.laat

Vervolgens toe de flux te bepalen van de biologische aktiviteit

fmr(z) dz

0
en de transfert naar het bovenliggende water (D %%) 0
Z=!

De toepassing van deze methodologie voor enkele typische gevallen

-

voor de sedimenten der Noordzee is in detail uiteengezet in volume L,
hoofdstuk IV.
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1.3.~ Transfert van opgeloste _voedingsstoffen in het interstitieel

water

De coéfficiént D , in de vergelijkingen (1) en (2) stellen een
transfert-coéfficient voor die karakteristiek is voor het sediment en
de hydrodynamische omstandigheden waaraan ze onderworpen zijn, zodanig
dat de flux F , doorheen een horizontale laag met een diepte 2Z' , ge-
geven wordt door

(4L,

F=-D az’

De moleculaire diffusie bepaalt een minimale waarde voor deze
codfficient (1 tot 5 x 10-6 cm?/s) . In de oppervlaktelagen is er
echter interaktie met een aantal hydrodynamische en biologische fenomenen,
't zij in het interstitieel water, 't zij met de gesedimenteerde parti-
kels zelf (bioturbatie, percolatie en terug in suspensiec brengen der
deeltjes) die de massa transferten sterk versnellen.

Experimentele studies hebben vastgestled dat de druk der golfbe-
weging percolaties veroorzaken van het water in de interstiti&le ruimten
[Webb en Theodor (1968), (1972); Steele et al. (1970)]. Ook theoretisch
is dit aangetoond [Reid en Kojiwra (1957); Reidl et al. (1972)]. In be-
paalde zandsedimenten dringen deze bewegingen minstens 20 cm diep door
[Steele et al. (1970)]1. Het gevolg is dat men transfert-codfficidénten
kan verkrijgen die één & twee grootte—orders de moleculaire diffusie
kunnen overtreffen.

In fijn slib, weinig doorlaatbaar en een belangrijke kohesie be-
zittende, dringen deze waterbewegingen minder diep door.

Tevens wordt een belangrijke porositeit en een zekere turbulentie
onderhouden in de bovenste centimeters der sedimenten door de shear
stress aan de grenslaag water-sediment.

Het uitzicht van de profielen der concentraties en de profielen
der porositeit suggeren ons om deze sedimenten te beschouwen als
samengesteld uit twee lagen, ieder met hun eigen transfert-coéfficient.

\ Het profiel van het opgelost silicium heeft toegelaten de waarde

van deze twee transfert-coéfficiénten te bepalen [Vanderborght et al.

(1976a)1.
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-1

o]
D, =10 em” /s in de bovenste 35 cm ,

D, = 10‘6 cme/s in de dieperliggende lagen.

2.- Direkte meting van de mikrobiologische aktiviteit

De verschillende microbiologische processen die de afbraak van
organisch materiaal tot nutriénten als gevolg hebben kunnen, voor wat
betreft de organische stikstofverbindingen, door het volgende schema

voorgesteld worden :

0X. —+ Red.

Ammonifikatie \\\& Nitrificatie

biomassa
bakt.

Org. partic.
N

Oplosbaarheid Org. opgelost

N

hydrolyse

Voor de interpretatie van de vertikale profielen van de concen-—
tratie in ammoniak en in nitraten, aanwezig in het interstitieel water,
volstaat het de snelheid te meten van de ammonifikatie, de nitrifikatie
en de denitrifikatie in de sedimenten.

Dit houdt echter niet noodzakelijk in dat een van deze drie akti-
viteiten limiterend zou zijn voor de degradatie van het organisch mate-

riaal in de sedimenten.
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2.7.- Ammonifikatie

De snelheid van de ammonifikatie én een staal sediment kan op een
direkte wijze gemeten worden door de verhoging van de concentratie
ammonium te meten in het interstitieel water van een vers verzameld
staal, dat gedurende enkele uren van de Zn situ-temperatuur geincubeerd
wordt in asanwezigheid van een nitrifikatie-inhibitor.

Enkele waarden, op deze wijze bekomen, zijn weergegeven in tabel
1 om de grootte orde weer te geven van dit proces in de sedimenten der

Noordzee.

Tabel 1
: Temperatuur Ammonifikatie
S Dat
tation um (oc) (umole/omZ) sed.s)
M4 | 11-12-1975 9,5 2,5 1076
M1 | 12-12-1975 8 1,7 107°

Er zijn weinig informaties beschikbaar in verband met de ammoni-
fikatie in funktie van de diepte in de sedimenten. Totaaltellingen der
heterotrofe bakterién en het uitzicht van de kurven die de concentra-
ties van ammonium weergeven, doen echter veronderstellen dat deze akti-

viteiten in de eerste 20 cm sterk afnemen.

2.2.~ Nitrifikatie

Verschillende methoden zijn gebruikt geworden om de nitrifikatie
snelheid in de sedimenten der Noordzee te meten.

De eerste methode bestaat erin door de verhoging te meten van de
concentratie aan nitrast in het interstitieel water van een vers genomen
staal, geincubeerd bij de Zn situ temperatuur. Het gebruik van een ge-
tuige, waarbij de nitrifikatie geinhibeerd wordt door 5 ppm Nserve
[Goring (1962)] laat toe de zekerheid te hebben dat de gemeten toename

wel degelijk te wijten is aan de nitrifikatie.
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Deze methode is echter omslachtig en weinig nauWkeurig. Ze vereist
daarenboven een belangrijke hoeveelheid sediment (ongeveer 200 cc), zo-
dat het onmogelijk is metingen uit te voeren op een juist omschreven
diepte.

Fen tweede methode, speciaal uitgewerkt voor dit onderzoek, bestaat
erin om het verschil te meten van de incorporatie van gemerkt bicar-
bonaat in aanwezigheid en afwezigheid van 5 ppm Nserve per staal
(5 cm>)
temeratuur [Billen (1976)1.

sediment, vers genomen en enkele uren geincubeerd bij in situ

Nitraat-concentratie Ammonium=concentratie
(umoles/R) (umoles/L)
200 - N .. 300

‘ NHy + Nserve/
X
X
/cg;
0"
100 | y A/+ 1 200
NHg
o
’ o /
[ QTR
- e
4 e
o” NOz + Nserve
0 i i L i ; \ i | 100
0 5

Incubatietijd {uren)

fig. 2.

Evolutie van de nitraat en ammonium concentratie in het interstitieel water
in een sedimentstaal geincubeerd bij 9,5 °C met en zonder nitrificatie-
inhibitor (M14, 11-12-1975),
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Aangezien de belangrijkste nitrifikatie te wijten is aan de akti-
viteit van autotrofe bakteridn, is het duidelijk dat de hoeveelheid
geTncorporeerd bicarbonaat, gecorrigeerd voor de asn andere processen
te wijten incorporatie dank zi]j de getuige die met Nserve specifiek
geinhibeerd is, een relatieve maat geeft van de aktiviteit der nitri-
ficerende bakterién.

Ten aboslute maat van de snelheid der nitrifikatie kan bekomen
worden in de mate dat bij de natuurlijke populaties van nitrificerende
bakteridn een konstante verhouding bestaat tussen de snelheid van op-—
name van het bicarbonaat en het oxyderen der stikstof.

7o0als Gundersen (1968) al heeft doen opmerken, is de fysiologische
betekenis van deze verhouding gebonden aan de spreiding van de reduk-
tiemogelijkheden veroorzaakt door de oxydatie van het anorganisch subs-—
traat, te wijten aan de reduktie van CO, in de Calvin—~Benson cyclus
aan de ene kant en aan de reduktie van zuurstof, in een elektronen-
transfert ATP vormend, aan de andere kant.

Uit de literatuur handelend over de oorzaken die deze spreiding
beinvloeden, schijnt men te mogen afleiden dat de incorporatie van
koolstof en de oxydatie van ammonium in natuurlijke omstandigheden met
elkaar gekoppeld zijn met een konstante faktor, alhoewel ze in extreme
1aboratorium-omstandigheden ontkoppeld kunnen zijn. ‘

Deze konstante wordt op ongeveer 10 moleculen geoxydeerde ammo-—
nium in NO, geschat per molecule gefixeerde CO, voor de nitraat
bacteridn, op 50 moleculen geoxydeerde NOE tot NO% per molecule
gefixeerde CO, door nitriet bakterién.

Fen in evenwicht zijnde populatie van nitrificerende bakterién van
deze twee types geeft dus %§-= 8,3 molecules ammonium tot nitraat per
gefixeerde CO, molecule.

Het meten van de gefixeerde e gebeurt volgens een methode die
de bakterién van hun vast substraat isoleert door selektieve centrifuga-
tie en Ffiltratie, 't zij door de methode beschreven door Smith et al.
(1972) waar het rendement duidelijk beter is.

De met deze twee methoden bekomen resultaten op verschillende

types van sedimenten in de Noordzee is hernomen in tabel 2.
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Tabel 2
. Temperatuur Nitrificatie
Station Datum (°c) (10-—6 unoles/cm?’.s) Methode
Mo 15-03-74 - 5,5 Billen (1976)
16-06-74 - 2,4 Billen (1976)
11-08-75 19,5 2,7 Billen (1976)
2,08 Verschijnings-cinetiek NO%
10-12-75 7,5 2,45 - 0,65 Billen (1976)
Smith et al. (1972)
M149 | 12-03-74 - 1,6 - 0,8 Billen (1976)
13-08-75 19,5 6,2 Billen (1976)
2,1 Verschijnings-cinetiek N0
M1 10-06-74 - 2,9 Billen (1976)
22-04-75 9 3,6 Verschijnings-cinetiek NO3
12-12-75 8 0,7 Verschijnings-cinetiek NOz
1,0 Billen (1976)
Smith et al. (1972)
06 10-06-74 - 0,49 - 0,98 Billen (1976)
9-12-75 7,5 1,0 Billen (1976)
Smith et al. (1972)
M1230 | 23-04-75 12 4,3 Verschijnings-cinetiek NO
M4 11-12-75 9,5 1,2 Verschijnings-cinetiek NOs
2,1 Smith et al. (1972)
M1323 9-12-75 7,5 0,26 Billen (1976)
Smith et al. (1972)
13-06-74 14,5 0,7 - 0,15 Billen (1976)
M3 11-12-75 10 1,16 Billen (1976)
Smith et al. (1972)

Hieruit blijkt dat de nitrifikatiesnelheid in de bovenste lagen
der sedimenten gelegen 1s in de grootte-orde van 0,2 tot
5 x 10—6 umoles N/cm3 sed.s .

De autotrofe nitrificerende bakteridn gebruiken de oxydatie wvan

ammonium als energiebron. Dit sluit in dat hun metabolisme slechts
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mogelijk is bij redox omstandigheden waar het ammonium thermodynamisch
stabiel is ten opzichte van de nitrieten en nitraten.

Een studie over de nitrifikatie in het Schelde estuarium heeft
aangetoond dat het mogelijk is om empirisch een limiet te bepalen, uit-
gedrukt in redox-potentieel, waaronder geen nitrifikatie plastsgrijpt
[Billen (1975a)].

Deze limiet bevindt zich rond 210 mV bij een pH 7,5 als de
Eh gemeten wordt met een platina—electrode.

Zobell (1935) vermeldt dat in zuivere kulturen van nitrificerende
bakterién, geIsoleerd uit mariene sedimenten, nitrieten slechts ver-
schijnen bij een FEh van ongeveer 250 tot 300 mV bij een pH 8 .

Het schijnt dus vast te staan dat de nitrifikatie slechts kan

- plaatsgrijpen in deze sedimentlagen waar de Th hoger 1s dan
200-250 nV .

In deze sedimenten, die relatief rijk zijn aan organisch materiaal
en waar een heterotrofe aktiviteit heerst die hoger is dan de mogelijk-
heid tot oxygenisatie, daalt de redox potentieel zeer snel met de
diepte waardoor de nitrifikatie beperkt blijft tot de oppervlakte

lagen van het sediment.-

2.3.- Denitrifikatie

De denitrifikatie snelheid kan gemeten worden op vers genomen
sedimenten waarbij men de vermindering van toegevoegde nitraten in het
interstitieel water volgt, waarbij de FEh +van het milieu zo weinig
mogelijk mag beinvloed worden door de toevoeging.

De resultaten tonen aan dat de denitrificerende aktiviteit ten
opzichte van de concentratie aan nitraat een Michaelis-Menten wet volgt
(fig. 3).

De km kan geschat worden op 50 umoles/f . De maximale snelheid

(V,ax ) die op de bovenste sedimenten is wasrgenomen varieert volgens
het type sediment en de temperatuur tussen O en

- 2
1,3 % 10 > umoles N/em”.s .

Denitrifikatie wordt geinhibeerd door de aanwezigheid van zuur-

stof [Wheatland et al. (1959), Brown et al. (197L4)] en meer in het




Denitrifikatie 3
(107" umoles/cm”.s)

1,5

] i )
0 100 200 300
Nitraatconcentratie (umoles/f)

a,~ Rechtstreekse codrdinaten

1
denitrifikatiesnelheid

3 |

1
nitraatconcentratie

b.= Onrechtstreeckse co8rdinaten

fig. 3.

Denitrifikatiesnelheid in funktie van de nitraat-concentratie
(M1149, 5-6-1975) ‘
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Effekt van zuurstof en redox potentieel op denitrificerende aktiviteit van een sedimentsuspensie

algemeen door een redox potentiaal dat hoger is dan 210 mV (pH 7,5)
(fig. L).

De denitrifikatie gebeurt dus vanaf een bepaalde diepte en in
sedimenten die rijk genoeg zijn aan organisch materiaal opdat de re-
ducerende mogelijkheden er kunnen voorkomen.

In deze sedimenten volgt de denitrifikatie de nitrifikatie op in

de diepte, maar de twee processen grijpen niet gelijktijdig plaats.
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3.- Schatting van de hercydlering;van het organisch materiaal in de

'sedimenten van de zuidelijke bocht der Noordzee

De hierboven beschreven methoden zijn toegepast voor de verschil-
lende typen ven sedimenten in de zuidelijke bocht van de Noordzee. Een
globale schatting van de benthische recyclage van het organisch mate-

riadl kan er uit afgeleid worden.

We bezitten een aantal experimentele profielen van ammonium in
funktie van de diepte voor een aantal stations die voor de belgische
kust gelegen zijn en waarvan de sedimenten uit zand bestaan. Ook hebben
we hier de profielen der nitraten en een maat van de nitrifikatie in de
oppervlakkige sedimenten.

Deze laatste gegevens laten ons toe de transfert-coéfficiént te
bepalen. Dit gekend zijnde, laat het ammonium profiel ons toe de snel-
heid der ammonifikatie te berekenen.

Enkele voorbeelden van simulatie der vertikale profielen van de

concentraties van NH, en NO; zijn weergegeven in de fig. 5 en 6.

Tabel 3
Verlies bij 550 ©C Ammonifikatie ' Nitrifikatie ; Denitrifikatie | Transfert-co&fficignt
Station Datum -6 2 -5 2
(%) (107° umoles/cm®.s) (1077 em®/s)
m4 11-12-75 - 7,5 3,6 0 8,3
22-04-75 0,5 2,3 0,6 0 10
M13 11-12-75 0,8 6,0 3,0 0,25 10
M1323 9-12-75 0,7 2,2 1,9 0,2 7
13-06-74 0,75 1,8 1,9 0,2 8,5
Mo6 10-06-74 2,1 4,0 3,5 1,1 8,5
9-12-74 1,2 4,4 3,0 0,5 7
12-06-74 3,0 7,5 4,8 1,1 5
10-12-75 2,5 8,8 5,0 1,4 12
11-08-75 2,8 13,5 6,0 1,6 12
10-06-74 1,1 5,4 4,35 0,35 8
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fig. 5.
Typische nitraatconcentratieprofielen in het interstitieel water van
zandsedimenten uit de Noordzee en hun mathematische simulatie.
(a) M14, 22-4-75 (b) MO1, 12-6-74
N = 0,15 1070 ymoles N/emd. s N=2,4 1076 gmoles N/em3.s
z, =5 cm z, =2 cm
D = 1074 cnl/e D =510 cgz/g1

kg = 0,4 10°

N stelt de nitrifikatie voor, experimenteel gemeten en als konstant verondersteld voor de diepte z, .
D is de transfertco&fficiént,

kq is de kinetische konstante der denitrifikatie, in vergelijking met de concentratie aan nitraten
verondersteld van de eerste orde te zijn.

Op bepaalde stations is verschillende malen verzameld geworden ge-
durende een jaarcyclus. Jammer genoceg is er geen seizoenvariatie kunnen
vastgesteld worden in de microbiologische aktiviteit : dit is te wijten
aan de sterke heterogeniteit van de bodem en de moeilijkheden voor een

zeer preciese plaatsbepaling voor de sampling.
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Concentratie (1073 umoles/c;m3 sed.)
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fig. 6.
Typische ammoniumconcentratieprofielen in het interstitieel water
van zandsedimenten van de Noordzee en hun mathematische simulatie.
MO6, 10-6-74 (b) MO1, 10-12-75
A = 0,05 1076 pmoles Nfem3.s A = 0,76 1076 umoles N/emS.s
z, =10 cm z, =5 cm
D =8,5107° cn?/s D =12 1072 cn/s

waar A : netto ammonium produktie, verondersteld konstant te zijn op een diepte z,

D : transfertco&ffici&nt.

Het schijnt echter zeker dat de amplitude tussen zomer en winter

niet met een faktor 1,5 3 2 verschilt.
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3.2.~ Sedimenten bestaande uit slib

Een zone met geaccumuleerd slijk strekt zich uit vanaf de Schelde-
monding voor de Belgische kust (fig. 1) en komt overeen met een zone van
zwakkere residuele stroming [Nihoul (1975)].

We hebben gezien dat de sedimenten van deze zone beschouwd kunnen
worden als bestaande uit twee lagen, elk gekenmerkt door een eigen
transfert-coéfficiént. Deze twee lagen zijn ieder totaal verschillend
voor wat betreft de microbiologische aktiviteiten die er zich afspelen,
aangezien de beschikbare hoeveelheden oxydanten, limiterende faktor
voor de biologische aktiviteiten in de sedimenten die rijk zijn aan
organische stoffen, sterk beinvlioed wordt door de eigenschappen der
massa~transferten : de bovenste laag blijft aeroob en er grijpt nitri-
fikatie plasts; de diepere laag wordt gekenmerkt door de sulfast-reduk-
tie en de denitrifikatie.

De stoéchiometrische en cinetische hypothesen, uitgewerkt voor
het model, zijn in detail besproken door Vanderborght et al. (1976b),
waar ook de vergelijkingen zijn opgelost. De berekende profielen van de
concentraties aan sulfaten, nitraten en ammonium zijn weergegeven in
fig. 7. De hieruit af te leiden fluxen zijn weergegeven in tabel L. Deze
gegevens zijn afkomstig van een staalname in maart 197k.

Over de endogene of exogene oorsprong van het gedegradeerde orga—
nisch materiaal in deze sedimenten moet het volgende opgemerkt worden :
De juiste ligging van de zone met geakkumuleerd slijk voor de Belgische
kust (fig. 1) en de kennis van de residuele stroming in dit deel van de
Noordzee [Nihoul (1975)] tonen aan dat de aanvoer door de Schelde voor
het grootste deel verantwoordelijk is voor deze slib-akkumulatie.

Het afvoeren in zee van suspensiemateriaal door het Schelde-
estuarium kan geschat worden op ongeveer O,4 - 0,5 x 10~ t/jaar
[Wollast (1971), McCave (1973)]. De totale oppervlakte van de akkumula-
tiezone bedraagt ongeveer LOO km2 .

Als men een porositeit van 60 % en een densiteit van 2,3
aanvaardt voor het vast materiaal waaruit het is samengesteld, dan komt

men tot een gemiddelde slib-akkumulatie van 0,5 tot 0,7 cm/jaar ,
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Sulfaat, ammonium en nitraatconcentratieprofiel in het interstitieel water van de slijksedimenten
in de Noordzee en hun mathematische simulatie volgens het model van Vanderborght et al. (197G},

Waarde van de parameters

0<z<3,5cm z> 3,5 cm
Dy = 1074 en?.s7! D = 1070 cn?.s7
-6 -3 -1 -8 -1
kNHZ =210 gmoles.cm .; 1 kSOZ' =2,5 20 15
kNOg =1,510 "~ umoles.cm ~.s k&oa =510" s
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Tabel 4
Verlies bij 550 °C Laag Ammonifikatie | Nitrifikatie i Denitrifikatie { Transfertco¥fficisnt
Station Datum w : -6 2 5 0
(%) (cm) (107° pmoles/cm”.s) (10™ cm“/s)
M1149 | 12-3-74 6,4 0-3,5 6,9 5,2 0 10
3,5- 0,8 0 2,4 0,1
Totaal 7,7 5,2 2,4

Stalen genomen in april en juni 1975 vertonen echter geen signifikatieve verschillen die verklaard
zouden worden door seizoenvariaties der microbiologische aktiviteit,

wat overeenkomt met de schattingen van Bertine (1972) [aangehaald door
McCave (1973)] en bepaald met de methode Lood 210 (0,4 tot
0,6 cm/jaar).

Als men als maximaal gehalte aan organische stof 10 % beschouwd
in het in suspensie zijnde materiaal afkomstig van de Schelde [Wollast
(1975)], kan men het langs deze weg aangevoerde organisch materiaal
schatten op maximum 50 - 62 ¢ C/mg,jaar .

Onze schatting van de microbiologische sktiviteit in dit slijk
komt overeen met 270 g C/mz.jaar . Hieruit blijkt dus dat slechts
maximum -% van het gedegradeerd organisch materiaal in deze sedi-
menten, die nochtans het sterkste onder de invloed staan van de toe-
voer van de kusten, afkomstig is van het estuari. De rest komt waar-

schijnlijk van het plankton.

3.3.- Schatting van_de hercyclering in de 3 zones, behandeld door het

wiskundig model

De resultaten der tabellen 3 en L4 zijn uitgedrukt in funktie van
het gehalte aan organisch materiaal van de sedimenten (geschat volgens
gewichtsverlies bij 550 °C) in figuur 8. Het valt op dat er‘een rela-
tieve goede korrelatie bestaat tussen deze laatste parameter en de
intensiteiten der verschillende microbiologische aktiviteiten, be-
trokken bij de hercyclering. Dit laat ons toe de horizontale versprei-

ding van gewichtsverlies bij 550 °C [Math. Modelsea (1973), figuur 1]
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Verlies bij 550 °C (%)

fig. 8.

Microbiologische aktiviteiten in de sedimenten
in funktie van het gehalte aan organisch materiaal.

te gebruiken als basis voor de extrapolatie tot de zuidelijke bocht van

de Noordzee, vertrekkende van de gegevens bekomen door onze sampling.
Het geheel der hypothesen en berekeningen die leiden tot deze

extrapolatie zijn weergegeven in tabellen 5a en b. De bekomen waarden

zijn te beschouwen als grootte—orden.
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Tabel 5a

Aktiviteiten en gemiddelde flux per sedimenttype

{volgens de gegevens in figuur 8)
Verlies Ammonifikatie | Nitrifikatie | Denitrifikatie NHX Flux NO% Flux
bij 850 °C
(%) (g N/mg.jaar)
0 -1 8,8 5,3 0,88 3,5 4,4
1 -2 21,0 14,5 3,5 6,4 11,0
>2 35,3 22,9 8,8 12,4 14,1
Tabel 5b
Gemiddelde flux per zones
Verlies o + -
Zone | bij 550 °C . er,:l b NHg  flux ! NOgz flux
(% PP ax (g N/m2.jaar‘)
18 0 -1 20 0,7 0,9
1-2 20 1,3 2,2
> 2 60 7,4 8,4
Totaal 100 9,4 11,5
N 0 -1 50 1,7 2,2
1-2 15 0,9 1,6
> 2 35 4,3 4,9
Totaal 100 6,9 8,7
2 0 -1 80 2,8 3,5
1 -2 10 0,6 1,1
>2 10 1,2 1,4
Totaal 100 4,6 6,0
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Hoofdstuk X

Kompartiment pelagische vissen

Volume 7 behandelt uitgebreid de visstand der demersale en pela-—
gische vissen in het onderzochte gebied. Zowel de er voorkimende stocks
als de visserijsterfte worden erin behandeld.

We trachten hier een, voor het door het programma onderzochte ge-—
bied, een eerste interaktie te vinden met de andere trofische niveau's
voor de pelagische soorten. De pelagische vissoorten hebben, volgens
hun verschillende ontwikkelingsstadia, totaal verschillende voedsel-
regimes : de jongste stadia kunnen zich voor een deel voeden met fyto-
plankton en met nauplii van Copepoda. De oudere stadia voeden zich o.a.
met adulte Copepoda en Tunicata (Oikopleura). We trachten de kwantita-
tieve predatie van het kompartiment uit te drukken langs verschillende

benaderingen.

1.~ Berekening uitgaande van het voedselregime

Miller (1968 en 1969) heeft vastgesteld dat jonge schollen 25 %
van hun eigen lichaamsgewicht dagelijks tot zich nemen, maar dat deze
hoeveelheid snel vermindert met het ouder worden.

Petersen (1918) schat de dagelijkse voedselhoeveelheid van een
schol van 300 g versgewicht op 30 g versgewicht. We nemen aan dat
een jong dier een dagelijkse hoeveelheid voedsel tot zich neemt, gelijk
aan 20 % van zijn lichaamsgewicht en een adult van 10 % van zijn
lichaamsgewicht.

Volgens de gegevens van De Clerck (zie vol. 7, Vissen, tabel 5)

zijn er, in het door ons onderzochte gebied,
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0,025 g C/m? gemiddeld jonge dieren
en 0,0625 g C/m? gemiddeld adulte dieren.
Dit zou een predatie tot gevolg hebben van
jonge dieren : 0,16 g C/m?.jaar .

adulten : 1,28 g C/me.jaar ,
totaal : 2,44 g C/mg.jaar .

2.- Berekening uitgaande van de produktie der vissen

Schattingen over de kwantitatieve predatie der vissen zijn mogelijk
als men de produktie der vissen kent en deze vergelijkt met de ingestie
of met de produktie van het zooplankton [Cushing (1975)]. We beschikken
helaas niet over de gegevens der produktie der vissen in het door ons
onderzochte gebied.

Lassher (1970) heeft aangetoond dat de Sardien 18,5 % van zijn
energie gebruikt voor zijn produktie gedurende zijn eerste levensjaar.

De percentages vallen tot 9,8 ; 6,53 3 ; 1,8 en 1 % gedurende
de volgende jaren.

Met de gegevens der produktie zou het dus mogelijk geweest zijn

predatie te berekenen.

3.- Berekening uitgaande van de ecologische efficiency

Deze term is bepaald als [Slobodkin (1960)]

B
By = B1 5, C

waar C 1is het laagste voedselniveau, B 1is het hieropvolgend niveau,
gy 1is de verhouding die getransfereerd wordt vanaf niveau B , g, is
de verhouding die getransfereerd wordt vanaf niveau € . g, , B en

C kennende, is het mogelijk g, terug te vinden. C is de netto pro-
duktie fytoplankton, B de produktie zooplankton, E, 1ligt tussen
0,55 en 0,25 [Cushing (1975)]1, &, (grazing) = 70 , secundaire
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produktie = 16 .

Indien E; = 0,05 , g4 = 0,218 of 3,5 ¢g C/me.jaar » L, =0,25,
g1 = 1,093 of 17,5 g C/m?.jaar .

Indien E; = 0,25 zou de ganse produktie van het zooplankton naar
het niveau der karnivoren gsaan.

We kunnen dus besluiten dat, volgens deze gegevens, de predatie
van de pelagische vissen op het zooplankton gelegen is tussen 2,5

en 17,5 g C/mz.jaar .







Hoofdstuk XI

Jaarlijkse bilan over de funktie van het ecosysteem der Noordzee

1.- Koolstofecometabolisme

De voornaamste wegen waarlangs de transferten van het koolstof
tussen de verschillende kompartimenten van het ecosysteem verlopen,
zoals ze in detall bepaald en besproken zijn in de voorgaande paragrafen,
zijn hernomen in de fig. 1a en b, respektievelijk voor de zones 1 S en
2,

Bij dit type van voorstelling worden de gemiddelde jaarlijkse
waarden der biomassa's of de stocks van ieder kompartiment voorgesteld
door een cirkel waarvan de grootste de belangrijkheid van deze biomassa
of stock voorstelt.

De verschillende aktiviteiten waarbi]j deze kompartimenten betrokken
zijn worden weergegeven doof pijlen, waarvan de dikte eveneens het
quantitatief belang van de massa transfert weergeeft. De uitwisseling
van de stof met de buitenwereld wordt door onderbroken pijlen weergegeven;
de uitwisselingen te wijten aan advektie en diffusie wegens de residuele
stromingen, en waarvan de quantitatieve invloed zeer groot is in het be-
schouwde gebied, zijn niet weergegeven in fig. la en D.

Wat de plankton-kompartimenten betreft worden dus enkel deze
transferten weergegeven die plaats vinden in de watermassa's gedurende

hun verblijf in de gzone.

1. Door het feit dat zone 1 N veel onregelmatiger bezocht is geworden dan de andere zones, is de dis-
persie van de waarden der gemeten parameters veel groter en de jaarlijkse gemiddelden van zekere
parameters van jaar tot jaar variabel. Hieraan is het te wijten dat de resultaten van de zone 1 N
geen aanleiding geven tot eenzelfde figuur en ook niet zo diepgaand besproken worden,
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Het is vanzelfsprekend dat dit type van voorstelling een zekere
graad van schematisatie en vereenvoudiging noodzakelijk maakt en voor
de kompartimenten en voor de beschouwde trofische relaties.

Het belang is niet dat er een vereenvoudigd maar wel een globale
structuur en funktionering van het ecosysteem gegeven wordt, waarbi]
duidelijk aangetoond wordt :

- de transferten van de belangrijkste stoffen die de werking van het
ecosysteem kontroleren en het relatief belang der verschillende recyclage-
kringlopen;

— de veranderingen in elk kompartiment : de turnover tijden, quotiént
van de grootte van de stoek op de intensiteit van de totale flux van de
produktie of het verbruik van dit kompartiment is dadelijk af te leiden
van dit type van figuren en geeft de karakteristieke tijden van de
verandering van het kimpartiment.

Het is op basis van dit figuur dat we nu enkele algemene punten
van de werking van het Noordzee—ecosysteem zullen bespreken en enkele

verschillen die in de verschillende zones te voorschijn komen.

1.1.- Vergelijking tussen de kustzones en de open zee

De onderverdeling in zones is ingevoerd op basis van de hydro-
dynamica in § 2.1.1.

Het is interessant vast te stellen dat deze onderverdeling weer-
spiegeld wordt bij een aantal scheikundige en biologische parameters
en alzo de invloed van de kust op de biotopen weergeeft.

In de paragrafen 2.1 tot 2.10 is duidelijk gebleken dat de onder-
verdelingen die men kan vaststellen in de bestudeerde zone, en dit op
basis van de quantitatieve en qualitatieve samenstelling van de verschil-
lende kompartimenten (plankton en benthos) nauw samenvallen met de onder-
verdeling in hydrodynamische zones.

Het is echter opvallend dat, als men de globale werking (uitgedrukt
in g C/mg.jaar) van deze struktureel verschillende ecosystemen vergelijkt,
de verschillen sterk afgezwakt worden.

' Zo is, indien men de primaire produktie uitdrukt in m2 (voor gans

de waterkolom) ze praktisch gelijk in de twee zones. Hetzelfde geldt voor
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de andere kompartimenten van het plankton. Deze gelijkheid verbergt een
aantal belangrijke verschillen, gezien het verschil in diepte tussen de
twee zones (gemiddelde diepte in zone 1 S, 15 m ; zone 2, 35 m).

Hierbij moet opgemerkt worden dat enkel de concentraties (biomassa's
per m3) biologisch reageren en dus enkel deze belangrijk zijn voor de
regulaties der interakties.

Tabel 1 vergelijkt de aktiviteiten en de biomassa's per m? en

per m3 van het plankton in de twee zones.

Tobel 1
~Zone 1S Zone 2
Biomassa fytoplankton : g C/m? 3,60 3,80
g C/md 0,24 0,11
Bruto primaire produktie : g C/me.jaar 220 ~ 370 | 232 - 394
Biomassa zooplankton : mg C/m2 212 236
mg C/m> 14 7
Ademhaling zooplankton : g o/m. jaar 37 35
g C/m3.jaar 2,5 2,3
Biomassa bakterisn ; 1010 bakt./mz 29,5 5
1010 bakt,/m3 1,9 0,14
Totaal organisch materiaal : g C/m2 22,5 28,4
g C/m3 11,25 0,81

‘ De zone 1 S is dus biologisch gezien (produktie, verbruik en
recyclage) aktiever. De gelijkheid van de primaire produktie per opper-
vlakte-eenheid, en dus van de andere aktiviteiten, komt enkel door de
kleinere diepte van de eufotische zone, te wijten aan een grotere tur-

bititeit langs de kust.

e e oy e e . . e P

Het is de aktiviteit van het fytoplankton die in de twee zones het
belangrijkste proces is voor de toevoer van organische materie aan het

ecosysteen.
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In de zone 1 S moet echter rekening gehouden worden met de toevoer
van organische stof ven terrigene oorsprong. Wollast (1976) schat de
toevoer van organisch materiaal door de Schelde naar zee op 9.000 ton C
per jaar. De toevoer van organische stof van de Belgische kust is veel
zwakker (3.700 ton C/jaar op basis van een BOD van 55 g 0,/dag per
inwoner en 500.000 inwoners, 't zij 0,9 g C/me.jaar).

Voor de ganse zone 1 S is deze terrigene toevoer te verwaarlozen,
maar in de nabijheid van het uitstoten van deze organische stof of in

de zones van accumulatie kan er lokaal een invloed zijn.

1.3.- De_relatieve rol van de benthische en_pelagische fase bij_de

recyclage

In de trofische struktuur van een water-ecosysteem moet een eerste
onderscheid gemaakt worden tussen de recyclage mechanismen van de pela-
gische fase en de benthische. Deze twee typen van recyclage hebben
verschillende funktionele karakteristieken, die voornamelijk liggen in
de grote verschillen der turnover tijden.

Bij het plankton zijn deze turnover tijden meestal van de grootte-
orde van een dag. Ze zijn van de grootte—orde van een maand of van een
jaar voor het benthisch kompartiment.

Wegens de kleine turnover tijden kunnen snelle en sterke variaties
optreden in het volume der plankton-kompartimenten die kleine, tijdelijke
onevenwichten veroorzaken tussen de verschillende fluxen, dit brengt de
grote seizoenvariaties voor deze kompartimenten met zich mee alsook voor
de fluxen die hier in betrokken zijn, in de mate dat de fluxen zelf be-
paald worden door het volume van de kompartimeﬁten.

Voor de benthische kompartimenten zijn de turnover tijden integen-—
deel lang en de seizoenvaristies van het volume van deze kompartimenten
zeer traag en hun smplitudes, in vergelijking met deze die bij het
plankton worden waargenomen, relastief klein.

De seizoenvariaties die optreden bij de fluxen die gekontroleerd
worden door de benthische bacterién zijn voornamelijk te wijten aan de
fysiologische invloed van de temperatuur, en niet zozeer aan quantita-—

tieve of qualitatieve veranderingen van de aanwezige populaties.
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De belangrijke hoeveelheid opgeslagen materiaal aan detritus in

de sedimenten "buffert" de benthische aktiviteit ten opzichte van de

variaties in de aanvoer van organisch materiaal vanuit de waterkolom en

geeft aan de recyclage in het benthos een stabiliserende rol voor het

ecosysteem. Een dergelijk buffer-effekt uitgeoefend door grote stocks

op ecosystemen is reeds gesuggereerd geworden door Golley (19Th4) voor

terrestrische ecosystemen.

Tabel 2

Rol van de sedimenten in de hercyclering
van het organisch materiaal in mariene milieu's en verschillende diepten

s Heterotrofe o s
Diepte | I rimaire akbiviteit | © Prim.
Ecosysteem (m) prodgktie vw/h benthos produktie Methode Auteurs
3 +#
(g C/m".jaar) (g C/n.jaar) (%)
Sargasse Zee 4000 0,4 Riley (1970)
Zwarte Zee 2200 100 10 8 * isotopische ver- Deuser (1971)
+ 7 aanv, houding €13/C14
+ 15
chemosynth.
Loch Thurnaig 20 - 30 111 34 31 verbruik Oo Davies (1974)
sediment-vallen
Harrington Sound 25 22 - 3 profielanalyse Thorstenson en
van de concentra~ | Me Kenzie (1974)
tie in het inter=
stitieel water
Puget Sound 30 - 99 17 = 25 | verbruik O Pamatmat (1971) en
Banse (1969)
New York Bight 17 55 79 100 verbruik 0o Rowe et al, (1975)
Chesapeake Bay 15 336 33 10 , door verschil Biggs en Flemer (1971)
5 73 62 28 door verschil Biggs en Flemer (1971)
+ 190 aanv.
Spuikom te 1,5 264 200 75 verbruik 0O Podamo (1975)
Oostende profielanalyse
van de concentra-
tie in het inter—
stitieel water
* % van de endogene en exogene aanvoer van organisch materiaal,
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De rol van de recyclage van de organische stof door het benthos
is ongeveer twee maal belangrijker in de zone 1 8 (% 150 g C/me.jaar)
dan in de zone 2 (% T0 g C/mg.jaar) .

Dit kan gedeeltelijk te wijten zijn aan de sedimentatie van orga-
nisch materiaal van terrigene oorsprong in de zone 1 §, maar weerspiegelt
voornamelijk een algemene tendens van alle water-biotopen waarbij een
steeds groter deel van de primaire produktie ontbondeh wordt in de sedi-
menten naarmate de diepte vermindert (tabel 2).

Het belang ven de aktiviteit van de degradatie van het organisch
materiaal in de sedimenten van de twee zones schept het probleem van
de aanvoer van het organisch materisal aan de sedimenten.

De faecal pellets van het zooplankton en de afgestorven zooplankton
die sedimenteren maken zeker een belangrijk deel uit van het organisch
materiaal voor het benthos. De schattingen aangasnde de exkretie en
produktie van het zooplankton tonen ons echter dat ze voor minder dan
de helft tussenbeide komen voor de aanvoer van organisch materiaal aan
de sedimenten. Men moet dus vaststellen dat ook het fytoplankton een
direkt aandeel heeft bij deze toevoer. De bestaande turbulentie in dit
deel van de Noordzee moet echter de bezinkingstijd van dode fytoplankton-
cellen sterk vertragen.

Een aantal benthische organismen kunnen een belangrijke rol spelen
bij het vastleggen van organisch materiaal in de sedimenten : het zijn
de suspensie-feeders (waarvan de biomassa echter slechts 7 % uitmaakt
van de totale macrobenthische fauna in de zone 1 S en tussen 1,6 en
3 % in zone 2) maar voornamelijk de selektieve deposit—feeders (Poly-
dora e.a.) waarvan de biomassa meer dan 60 % van de benthische fauna
bedraagt in de zone 1 S en tussen 12 % en 24 % in de zone 2) met de
vorming van slijmfilms, kokers, enz.

Het binnendringen van het zeewater in de interstitiéle ruimten van
de sedimenten onder invloed van de golfbeweging kan ook, zoals vermeld
door Steele et al. (1970) en Reidl et al. (1972) organisch materiaal aan

de sedimenten toevoegen (als basis voor meiobenthosgemeenschappen).
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Zowel in de pelagische als in de benthische kringlopen bestaan en
in principe twee wegen om het organisch materiasl te verbruiken : een
korte weg die langs de micro-organismen verloopt en een lange weg langs
de hogere organismen, leidend tot de vissen.

Het is buitengewoon belangrijk om het relatieve belang van elke
weg te kennen, niet enkel uit oogpunt van de fundamentele ekologische
kennis, maar ook omdat hier een basisgegeven zit voor elk toegepast
onderzoek voor de biologische ontginning der zeeén : de produktie van
ekonomisch belangrijke soorten én door visseri] &n door maricultuur
hangt inderdaad voornamelijk af van de "herbivoren" in de cyclus, en
de hercycleringsweg langs de bakterién om kan, vanuit dit standpunt,
een verlies betekenen van bruikbare organische stoffen.

In de pelagische fase worden de twee kringlopen gevormd door aan
de ene kant de aktiviteit van de heterotrofe planktonische bakterién die
zich afspeelt ten koste van de opgeloste organische stoffen in het zee-
water, aan de andere kant door de voedselketting die start met de
grazing van het herbivoor zooplankton of het fytoplankton.

Afgaande op de schattingen die gemaakt zijn van de primaire pro-
duktie en de ingestie van het zooplankton, en op vecorwaarde dat dit
laatste exklusief herbivoor is, kan het deel dat verbruikt wordt van
de primaire produktie door grazing geschat worden op 45 +tot 70 % in
beide zones.

Het belang van de grazing t.o.v. de netto primaire produktie
wordt als kenmerkend beschouwd voor mariene ecosystemen, in tegenstelling
tot terrestrische [Crisp (1964); Odum (1972)] en is theoretisch gein-
terpreteerd geworden door Wiegert en Owen (1971) als mogelijk zijnde
wegens de hoge vermenigvuldigingssnelheid van hét fytoplankton in verge-
lijking met het zooplankton.

De door ons bepaalde waarden én van de netto primaire produktie
én van de grazing komen overeen met de gegevens der literatuur.

Toch blijft er een probleem bestaan op het niveau van de produktie
en van het verbruik van de enorme stock aan dood organisch materiaal,

zowel het particulaire als het opgeloste, waarvan het bestaan door onze
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Tabel 3
Zone 1S Zone 2
Totale benthische aktiviteit 150 g C/mz.jaar 70 g C/mz.jaar

Aktiviteit van meio~ en macrobenthos
{assimilatie = respiratie + produktie)

% 10 % 15 %

15,9 g C/m?.jaar | 10,2 g C/m?.jaar

In dit geval zou de microbiologische aktiviteit een eerste obligate
stap kunnen zijn in de demersale voedselketen, eerder dan een kompetitieve
kortsluiting der kringloop.

Hetzelfde geldt voor de pelagische fase. Indien inderdaad een
belangrijk deel van de primaire produktie langs de bakterién om wordt
afgebroken, dan vormt echter de produktie van de biomassa der bakterién
een belangrijke voedselbron voor het zooplankton. Het is dus zeker niet
uitgesloten dat de aktiviteiten die de degradatie van het organisch
materiaal tot gevolg hebben en waarvan we het kwantitatief belang hebben
aangetoond, zowel voor de pelagische als voor de benthische fase een
belangrijke schakel uitmaakt tussen de primaire produktie en de pro-

dukties van hogere niveau's.

2.- Stikstof ecometabolisme

Volgens hetzelfde type van voorstellen als figuur 1, tonen de
figuren 2a en b de transferten van de stikstof aan tussen de verschillende
kompartimenten van het marien ecosysteem, respektievelijk in de zones
1 S en 2.

Omwille van de duidelijkheid zijn er minder details aangehaald
dan in het figuur 1, o.a. voor de hogere trofische niveau's, waar de
bijdrage van deze niveau's tot de recyclage relatief klein is.

De opgeloste nutriénten en deze van terrigene herkomst (hoofdstuk II),
de stikstofbiomassa van het fytoplankton (hoofdstuk III) en de verschillende
kompartimenten der benthische aktiviteiten (hoofdstuk IX) met uitsluiting

van het zoobenthos zijn direkt bepaald geworden.
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De andere kompartimenten en aktiviteiten zijn afgeleid van de
gegevens van de koolstof-balans, waarbij als hypothese de verhouding
%’ als gemiddeld 5.5 genomen werd voor het kompartiment fytoplankton
en detritus (dat er dadelijk van afhangt) en U4 +voor het kompartiment
zooplankton.

Dit is een realistische hypothese voor de jaarlijkse gemiddelden
zelfs indien er seizoenvariaties in deze verhouding voorkimen bij het

fytoplankton (hoofdstuk III) en het zooplankton (hoofdstuk IV).

2.1.~ Limitatie_van de primaire produktie

De kleine waarde der turnover tijden van het opgelost mineraal
stikstof (voornamelijk gedurende de maanden april, mei en juni) en de
kleine concentraties van dit element in vergelijking met de andere bio-
gene elementen (hoofdstuk II) maken voor de stikstof een limiterend
element voor de primaire produktie.

Het zijn de o.a. remineralisatie fluxen en de eventuele toevoer
van stikstof die dus de primaire produktie reguleren.

Een belangrijke terrigene toevoer van nutriénten gebeurt in de
zone 1 S (hoofdstuk II). De gevolgen van deze toevoer op de primaire
produktie-verbruik zal in detail onderzocht worden in de § 3.

We willen hier vaststellen dat de toevoer van stikstof onder
minerale vorm ongeveer 1 grootte—-orde hoger is dan de toevoer van or-—
ganisch materiaal, zodat de direkte stimulatie van de primaire produktie
als gevolg van de toevoer van nutriénten belangrijker kan zijn dan de
stimulatie van het heterotroof metabolisme door de organische stoffen
van terrigene oorsprong.

De denitrifikatie, die vooral belangrijk is in de sedimenten van
de zone 1 S waar reducerende omstandigheden regelmatig voorkomen,
veroorzaakt een niet te onderschatten verlies van stikstof voor het
ecosysteem. Inderdaad zet dit proces de nitraten om tot moleculaire
stikstof : deze vorm is, zowel in de waterkolom als in de sedimenten,
veel minder toegankelijk voor biologische aktiviteiten. In de zone 1 S
is dat verlies waarschijnlijk van dezelfde grootte—orde als de toevoer

van terrigeen mineraasl stikstof.
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2.2.~ De_kwaliteit van de_stikstof recyclage

De twee belangrijkste vormen, onder de welke het opgelost mineraal
stikstof voorkomt, zijn de nitraten en de ammonium. Als voedselbron voor
het fytoplankton bezitten ze verschillende eigenschappen.

De regulatie van de stikstofassimilatie van een santal fytoplankton-
soorten is, onder omstandigheden die zeer dicht de Zn situ omstandigheden
in zee benaderen, in detail bestudeerd geworden : men heeft vastgesteld
bij een groot aantal soorten dat het assimilatief nitraat reductase, een
induktief enzym is dat gesynthetiseerd wordt in aanwezigheid van
nitraten en geinhibeerd door ammonium bij concentraties die hoger liggen
dan 5 uM [Eppley et al. (1969)]. Bij deze soorten is nitraatassimilatie
enkel mogelijk bij zeer lage ammoniumconcentraties (van 0,5 tot 1 M),
bij hogere concentraties wordt het ammonium preferentiel opgenomen. Bij
andere soorten is een gelijktijdige assimilatie van nitraten en ammonium
mogelijk, zelfs bij relatief hoge ammoniumconcentraties : de nitraat re-
ductase is er waarschijnlijk constitutief [Eppley et al. (1971); Conover],

In de natuur kunnen zich dus omstandigheden voordoen waarbij het
nitraat enkel een "reservebron” van stikstof vormt, enkel bruikbaar bij
ammoniumuitputtingen én omstandigheden waarbij het geheel van het
nitraat en de ammonium de op ieder ogenblik de beschilbare pool vormt
van het stikstof. In hetzelfde milieu kan men fytoplanktonpopulaties
aantreffen die onderling een totaal verschillend gedrag vertonen t.o.v.
nitraat.

Van uit ecologisch standpunt is het dus niet hetzelfde onder
welke vorm de stikstof geregenereerd wordt aan het milieu. Het is belang-
rijk er hier nogmaals op te wijzen dat de zone 1 8 wel nitraat maar geen
ammonium exporteert (hoofdstuk II, § 2) wat doet veronderstellen dat
het ammonium inderdaad in de kustzones van de Noordzee sneller geassi-
mileerd wordt dan de nitraten.

Zowel bij de terrigene input als bij de recyclageprocessen wordt
de vorm onder dewelke de stikstof gevormd wordt bepaald door de inten-
siteit van de nitrifikatie, proces dat alleen verantwoordelijk is het

ammonium of de groep ~NH, om te vormen tot nitraten.
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De omstandigheden die bepalend zijn voor de aktiviteiten van de
nitrifidrende bakterién in de terrigene toevoer zijn uitgebreid besproken
geworden in het vol. 10 voor het Schelde-estuarie.

Het blijkt dat in de zee de nitrifikatie beperkt blijft tot de
sedimenten, en niet—of in veel mindere mate — voorkomt in de waterkolom.
Inderdaad werden de tellingen van de nitrifiérende bakterién steeds
uitgevoerd dicht langs de Belgische kust. Het aantal getelde nitrifié-
rende bakterién dat in zout water geteld wordt is altijd minstens met
een faktor 10 kleiner dan hetgeen in zoet water geteld wordt, wat er
op wijst dat de in de kustwateren voorﬁomende nitrifiérende bakterién
van terristrische oorsprong zijn en in het zeewater inaktief [Somville
(1975)1.

Deze waarnemingen werden al gedaan door Carey (1938) die besloot
dat nitrifikatie in zee enkel in de sedimenten gebeurde. Watson (1963)
denkt echter dat dit enkel het geval is voor de werkelijke kustzones
maar niet voor de oceanen, waar nitrificerende bakterién zeker voorkomen.

In de bestudeerde sedimenten van de Noordzee is de nitrifikatie
echter zeer sterk en zorgt voor * 65 % van de stikstof die gerecycleerd

wordt in het benthos.

3.- Balans tussen produktie en verbruik — Eutrofikatie van de Noordzee

Indien het geheel heterotroof verbruik (in het onderzochte gebied
voornamelijk de ademhaling van het zooplankton, het fytoplankton, de

planktonische en benthische bakteri&n) samengebracht worden, dan kan het

heterotrofe aktiviteiten

3

Organische materie Nutriénten

\

autotrofe aktiviteiten
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ecometabolisme van een gans ecosysteem door het schema geresumeerd
worden.

In een stabiel ecosysteem is een evenwicht tot stand gekomen tussen
autotrofe produktie en totaal heterotroof verbruik als men een voldoende
tijdsperiode in acht neemt (nl. 1 jaar).

In voornamelijk aquatische biotopen kan de toevoer van exogene
nutriénten de primaire produktie zodenig stimuleren dat dit evenwicht
verbroken wordt : het is, sensu strictu het verschijnsel der eutrofikatie,
dat gekenmerkt wordt door een te grote primaire produktie ten opzichte
van het lokael verbruik [Odum (1961)].

We stellen voor om een biotoop in eutrofikatie te beschouwen als
een milieu waar de primaire produktie voor een belangrijk deel gebeurt
ten koste ven nutriénten die niet afkomstig zijn van de lokale minerali-
satie van het organisch materiaal.

Volgens deze definitie is er bij een milieu waar eutrofikatie op-
treedt ofwel een uitvoer naar de aanpalende biotopen van organisch
materiaal, ofwel is er een verhoging van zijn stock biogene elementen.

In dit laatste geval gaat deze verhoging, in extreme gevallen, ge-
paard met een verkorting van de voedselketen, zodat een steeds groter
deel van de primaire produktie verbruikt zal worden door de saprofage
micro~orgenismen [Hooper (1968)].

De gevaren der eutrofikatie schuilen dus niet op zichzelf in de
verhoging van de primaire produktie, maar vooral in de gevolgen die
deze verhoging met zich meebrengt op de ganse struktuur en de werking
van het ecosysteem.

In het kader van de Noordzee laat de studie van de concentratie
aan opgeloste zuurstof ons toe een qualitatieve diagnose te geven over
het evenwicht dat bestaat tussen de autotrofe produktie en de hetero-
trofe consumptie in de Noordzee. Deze diagnose, in de huidige stand
van het onderzoek, kan nog niet gemaakt worden aan de hand van het ge—
detailleerde bilan, uiteengezet in §1 van deze hoofdstuk, wegens de te
grote onzerkerheden over zekere margen van bepaalde fluxen.

De concentratie van de zuurstof in het zeewater wordt uitsluitend

geregeld door twee verschijnselen :
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1) de netto produktie of het netto verbruik in de waterkolom, d.w.z.
het verschil tussen de produktie van de zuurstof door de primaire pro-
duktie en het verbruik door de ademhaling;

2) de uitwisseling van de zuurstof met de atmosfeer; dit is gebonden
aan het verschil tussen de concentratie van de opgeloste zuurstof en
de verzadigingsgraad.

Het is door Kanwisher (1963) en Bolin (1960) aangetoond dat, bi]
afwezigheid van sterke turbulentie en overvloedige belvorming, de limi-
terende stap bij de uitwisseling van gas tussen het water en de atmos-
feer, de diffusie van het gas is doorheen de dikte van een oppervlakte-
film in dewelke zich een lineaire gradiént van de concentratie instelt.
In deze omstandigheden wordt de flux van het gas uit het water naar de

atmosfeer gegeven door

F =

o g

(c -c.) .

Hierbij is D de moleculaire diffussieco&fficient van het gas

(x 2 x 10“'5 cm?.s—1) , a is de dikte van de oppervlaktefilm, C 1is
de concentratie van het opgeloste gas, C_ 1is de concentratie bij ver-
zadiging.

De dikte van de oppervlaktefilm hangt sterk af van turbulenties
met kleine afmetingen in het water en de lucht, dus, in laatste instantie
van de windsnelheid.

Proefnemingen uitgevoerd in tanken [Kanwisher (1963)] hebben aan-
getoond dat deze dikte van de oppervlaktefilm afneemt, omgekeerd even—
redig aan het kwadraat van de windsnelheid boven de 3 m/s .

Experimentele bepalingen over uitwisselingscoéfficienten of over
de dikte der oppervlaktefilmen zijn zeldzaam in mariene milieu's.

De enkele gemeten waarden op verschillende plaatsen in de wereld
[Broecken en Peug (1974)] vari8ren tussen 25 en 200 u .

De vergelijking over het verloop van de opgeloste zuurstofconcen-

tratie kan men schrijven :

p o

(c -c,) + 2P met k
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met 2 als diepte van de (homogeen veronderstelde) waterkolom, P is
de netto-produktie van zuurstof in de waterkolom (per oppervlakte —
eenheid).

Wegens het verlichtingsrythme schommelt deze netto-produktie

periodisch gedurende de dag rond zijn gemiddelde waarde :

AP = AP + o cos wt

\*]

1

T =0,06u .

u

net w =

=

2

In het geval waar de begintoestand water is dat verzadigd is aan

zuurstof, is de oplossing van de vergelijking :

C-¢C, = ~%§— L1 - exp(g‘t)] + é&-sin wt + gag
Z w

cos wt .

De eerste term duidt het algemeen gemiddelde gedrag aan van de
oplossing : met een karakteristieke tijd %- is er neiging om een quasi
stationnaire toestand te verkrijgen met een afwijking van de verzadiging

die gelijk is aan i?

De volgende twee termen duiden op het bestaan van periodische
oscillaties met een amplitude éﬁ- rond het gemiddeld gedrag.

Deze oplossing is grafisch voorgesteld in fig. 3 voor het volgende
numerische voorbeeld, dat representatief is voor een zomerperiode langs

de kust van de Noordzee.

AP = 50 mg 02/m2.u .

Hi

2
o = T5 mg Op/m".u ,

N
1]
8
=
-

k=g=2x10'5 cm2.5—1=01mu-1
a 60 u ’ R

Dit geval toont aan dat voor de omstandigheden die gekend zijn in
de Noordzee :
1° de amplitude der variaties van de opgeloste zuurstofconcentraties,
te wijten aan het dagelijks rhytme der verlichting zeer zwak is (en in

feite niet waarneembaar);
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2° het ongeveer 14 dagen duurt voor zich een stationnaire toestand
van onder— of overversadiging instelt.

Dit houdt in dat de toestand van over- of onderverzadiging die
gedurende een kruisvaart gemeten wordt ons inlichtingen verstrekt over
het verschil tussen de primaire produktie en de globale consumptie ge-
integreerd over een pertode die enkele weken voorafgaat aan de meting.

Figuur 4 stelt de zeizoenvariaties voor van het percentage verza-
diging der opgeloste zuurstof in de kustzone aan de ene kant en in open
zee aan de andere kant (gemiddelde per zone en per kruisvaart, metingen
van 1971, 1972 en 1973).
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Van april tot september is het water in de twee zones oververzadigd,
voornamelijk in de kustzone. Dit wijst op een overschot van primaire pro-—
duktie t.0.v. het heterotroof verbruik en doet veronderstellen dat in
de kustzone het stimulerend effekt van de toevoer van terrigene nutriénten
voor de primaire produktie sterker is dan het effekt op de verhoging van
het heterotroof verbruik.

Van oktober tot maart treedt er integendeel een onderverzadiging
op a@an zuurstof in de twee zones, wat erop wijst dat het verbruik er
sterker is dan de primaire produktie.

Om verder te gaan met deze conclusies, in het bijzonder om een
waarde te kunnen geven aen deze "overproduktie", d.w.z. om het verschil
tussen de primaire produktie en het heterotroof verbruik in een jaarba-
lans te kunnen uitdrukken, is het nodig een hypothese naar voor te
brengen over de uitwisselingsco&fficient k , voornamelijk over zijn
relatieve zomer en winterwaarden.

Voor de Noordzee staat ons geen enkele waarde van k ter beschik~
king, maar als we als eerste benadering aanvaarden dat er een verhouding
bestaat tussen k en het vierkant van de windsnelheid, dan laten de
gegevens over de windsnelheden, verzameld door het Station West-Hinder
in het jaar 1974, ons toe te schrijven :

k winter .
K zomer 0

Dit laat ons dan toe om het winterdeficiet van de produktie te
vergelijken met het zomer teveel om een jaarbalans op te stellen.

In de zone 2 verkrijpgen we

september
f . (c-c,) dt
v april

= 1,3 .

maart
(c - cg) at
oktober
Tn deze zone heerst er dus praktisch een evenwicht voor wat de
jaarbalans betreft voor wat betreft de primaire produktie en het

totaal verbruik.
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In de kustzones hebben we echter :

september
f (c -c,) at
a

pril =2,2.

maart
f (c - c,) at

J oktober
Dit wijst erop dat er op Jjaarbasis een duidelijke overproduktie

is.

Wegens het ontbreken van preciese waarden voor de uitwisselings-
codfficient in de Noordzee, is het gevaarlijk een cijfer aan deze over—
produktie te geven.

Op basis van de spreiding der waarden die gegeven worden aan de
dikte van de oppervlaktefilm (tussen 25 en 200 u) kan de grootte-
orde van de overproduktie tussen 10 en 70 g C/m?.jaar geschat worden.

Dit komt vrij goed overeen met de grootte—orde van de aanvoer
van nutriénten langs de Belgische en Hollandse kust en de estuaria in
de kustwateren.

De kustwateren van de Noordzee kunnen dus beschouwd worden als
gedutrofieerd endogeen organisch materiaal wordt ofwel gedxporteerd

naar het Noorden, ofwel opgeslagen in de sedimenten.







Introduction

La philosophie de 1l'utilisation des mod&les mathématiques pour la
simulation de la dynamique des &cosystimes marins a été clairement dé-
finie dans le volume 1 du présent rapport de synthdse. Il semble toute-
fois opportun de rappeler ici les étapes nécessaires de tout essai de
modélisation.

1.- Il faut d'abord démarquer physiquement 1'écosystéme &tudié de
1l'ensemble du monde extérieur et quantifier les relations de fermeture
qui expriment les influences externes sur cet &cosystdme et réciproquement,
qu'il s'agisse de flux d'advection ou de diffusion vers ou & partir des
mers adjacentes, des interactions air-mer et mer-sédiments, de 1'injection
d'eaux estuariennes, de l'effet des cOtes, etec.

2.— Doivent ensuite &tre choisies quelques grandeurs caractéristiques
supposées nécessaires et suffisantes pour représenter 1'état de 1'éco-
systéme. Ce choix — essentiellement pragmatique — dépend du but de la
simulation (circulation d'azote, transfert de métaux lourds dans la
chaine alimentaire, eutrophisation, hétérogéndité spatiale du blancton,
etc.) et des données disponibles pour ajuster et vérifier le moddle
proposé.

3.- Un schéma des interactions qui lient ces varisbles d'état doit
alors &tre €tabli et les expérimentateurs ont 3 fournir, tant pour les
variables d'état que pour les flux qui les connectent, les valeurs
moyennes sur une période caractéristique.

h.- Les modélisateurs doivent finalement déceler les grandeurs qui com-
mandent les interactions et assurent leur régulation,et déterminer les
&quations d'évolution des variables d'dtat qui sont en fait des équations
de conservation expriment que,dans un volume donné, la variation tempo-
relle d'une variable est égale 3 la somme de ce qui y entre ou en sort

et de ce qui y est créé ou consommé. L'effet de toutes les grandeurs

dont on ne veut (ou ne peut) pas tenir compte explicitement et qui donc
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ne font pas 1'objet d'une équation d'évolution est introduit, dans le
modéle mathématique, sous la forme des paramdtres.

Les trois premiers points ont été le théme de la premiére partie
du présent volume qui a été synthétisée par des figures telles que
chapitre VI, figure tla,b,c, chapitre VII, figures 3 d 6, chapitre VIII,
figures 1 & 6, chapitre XI, figures la,b et éa,b. Le quatridme, consacré
3 la régulation des interactions et 3 la modélisation, est développé dans

cette seconde partie.

1.- Régulation des interactions

Il existe, entre une variable-donneur X; et une variasble-récepteur

i
flux peut &tre commandé (fig. 1) par X; et X; , par d'autres variables

X. , un flux (une translocation) de matiéres ou d'énergie Fij - Ce

a'état X; , X, , ... et des paramétres d'excitation M , T ., ...

(1) F.. = F.. (X,

i i x.,xl,xm,...,nr,ns,...).

i273

Dans la plupaft des cas, [e.g. Kelly (1973), Chen (1970), Wihoul (1975)1,

F;; peut se mettre sous la forme d'un produit de fonctions :

Fi
X: AUONNCSSNNNN X
[ LS

fig. 1.
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(2) By =X, £;(X) £,(%) £,(X) oo £.(1) £,(0) ...

Supposons, pour simplifier, que F;; ne dépende que de X; et Xj

(3) Fyo= X, £ (X)) .

Deux situations peuvent &tre envisagées
- lorsque la variable X, a des valeurs élevées, la grandeur qu'elle
représente se trouve 3 satiété dans 1'&cosystime et ses variations n'ont

aucune influence sur 1l'interaction. Aussi X, ne commande plus F

ij
et f.(X;) se réduit & une constante;
- pour les petites valeurs de X; , cette variable commande linéaire-

ment 1l'interaction. £, s'écrit :

(%) £ = oy X
et Fyj devient la célébre relation de Lotka-Volterra :
(5) Fy; = o4 X X5 .

T1 est évident que ces deux situations opposées se raccordent
continliment et la fagon la plus usuelle d'exprimer le passage d'une dé-
pendance linéaire correspondant aux petites valeurs de X; 4& une
constante pour les grandes valeurs de X, est la relation de Michaelis-
Menten-Monod : ' v

_ O X;
(6) £, (X,) = B X,

ol a;; est le taux de consommation meximum de X; par Xj et B,
la constante de demi-saturation.

Ce raccord peut &tre effectué quelque peu différemment par une
relation proposée par Ivlev et Parsons pour exprimer notamment 1'inter-

action du broutage du phytoplancton par le zooplancton

ij
D'autres formes, souvent plus sophistiquées, peuvent &tre trouvées dans

la littérature. Ainsi par exemple Lassen et Nielsen (1972) ont proposé,
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pour exprimer la consommation de phosphore X; par le phytoplancton

lors de la photosynthése, la relation suivante :

I I 1EE
(8) £,(%;) = — ]ﬁ expl ( )] du .

Gi ‘2’” - 00 l

Trds souvent, 1'interaction est inhibée pour les trés petites ou

les trds grandes valeurs de X, . Dans le premier cas, on utilise des

relations 3 seuil dont Steele (197h) a mis en évidence 1l'effet stabili-

sateur :

< x°

1

£,(%;) =

I
@]

" pour X

1

0
0ij (Xi - Xi)
AT, =)

(9) £,(X,) =
pour X. > X? .

Dans le second, on emploie des relations empiriques appropriées. Par
exemple, Vollenweider (1965) utilise, pour simuler 1l'influence de la

lumiére X; sur la photosynthése, la relation

X B
X b
1 t
(10) £(Xy) =0y D = 3 1 n/2
(1 + ( ) ] [1 + (a X ) ]
X opt
ol n, b, a sont des constantes et Xiopt est 1l'énergie lumineuse

conduisant & un maximum de productivitd primaire. f; tend vers zéro

pour X; tendant vers 1l'infini.
Les relations qui viennent d'&tre écrites pour la fonction f,(X;)

de la forme simplifide (3) de Fij peuvent. &tre étendues, mutatis

mutandis, 8 toutes les autres fonctions f£(X;) , f£,(X.) , ... ,
fr(Hr) , £,(I.) , ... de la forme générale (2) de Ty -
Si toutes ces fonctions f; , ... 5 I présentent des paliers de

1
saturation et que toutes les variables d'état X, , X X

L)

1 2
(ou les paramdtres d'excitation) sauf une ont atteint des valeurs satu-

m 2

rantes, c'est cette derniére seule qui commande l'interaction et qui

joue le rdle d'élément limitant.
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En particulier, s'il est possible de prouver qu'une variable (ou
paramdtre) garde, pendant toute la période &tudiée, des valeurs saturantes,
celle-ci n'influence jamais 1'interaction considérée et peut donc &tre
&liminée de 1l'expression Fi; -

Plus généralement, si les variables d'état (ou paramdtres) ne sont
pas nécessairement & saturation, c'est celle qui révéle le plus petit
taux de croissance spécifique qui contrdle effectivement la cinétique
de 1l'interaction. Aussi les écomodélistes [e.g. Vinogradov et al. (1972),
Belyaev et al. (1975), Walsh (1975)] ont-ils de plus en plus tendance 2

remplacer 1'expression (2) de F;; par

(11) Py o= % minlf (X)), £.(X) , £ (X)), v, £ (0 ), £, (1), ... ]

1.2.~ Application : Etude_expérimentale des facteurs assurant la régula-

tion de la_production primaire

Plusieurs flux d'interactions &cologiques comme le broutage et la
respiration du zooplancton, la diffusion des nutrients 3 partir des sédi-
ments, etc. ont &té mesurés dans le cadre de ce programme. Mais c'est
sans conteste la production primaire qui a fait l'objet de 1'&tude la
plus fouillée quant aux facteurs qui assurent sa régulation.

Pour cette &tude, deux démarches étaient possibles, soit 1l'isole-
ment et la mise en culture des espéces phytoplanctoniques dominantes et
l'observation de leurs comportements vis-d-vis des facteurs de régulation
potentiels par des expériences en chemostat, soit 1'étude Zn situ des
caractéristiques physiologiques du phytoplancton.

Mommaerts a choisi la seconde qui a l'avantage d'éviter tout arte-—
fact de laboratoire, mais 1'inconvénient de la grande variabilité expé-
rimentale et de 1'effet de mélange des espéces.

La production primaire PP dépend évidemment de la biomasse du
phytoplancton B et est principalement contrdlée par la lumidre I ,

les nutrients N et la température T . D'ol

(12) PP = k... £,(I) £,(N) £,(T) B .
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1.2.1.- Relation production primaire — biomasse phytoplanctonique

Des mesures préliminaires ont permis de mettre en évidence deux
sous-compartiments que 1'on sépare sur le critére de la taille :

- le netplancton (> 25 u) assez bien identifiable aux Bacillarophycées
silicifides et 3 une forme coloniaire de chrysoplycées ;

- le nannoplancton (< 25 u) assez bien identifiables aux flagellates
se répartissant entre plusieurs classes mais montrant souvent de grandes
similitudes de comportement.

T1 a semblé judicieux de rechercher les caractéristiques propres
3 chacun des deux groupes, en mesurant séparément leurs rendements
photosynthétiques et en cherchant & les interpréter en fonetion des-
facteurs du milieu.

Ces rendements appelés productivité primaire pp

(13) PP = EBE =k  T1(I) £, (W) £5(T)

sont d'autant plus grands que le rapport surface/volume des organismes
est élevé. Aussi la productivité du phytoplancton cOtier relativement
pauvre en nannoplancton est-elle plus faible de celle du large relative—
ment riche en nannoplancton, bien que la zone cStiére soit beaucoup plus
riche en &léments nutritifs dissous (fig. 2). Par contre, en période de
bloom printenier, le nannoplancton semble moins actif et des filtrations

sélectives ont révélé la relation suivante

~ T B netpl

Pp nanno Bnanno

(1h) DPDnetpl

avec F de l'ordre de 4 .

La figure 3 relative au bloom d'avril-mai 197k illustre le genre
d'information synthétique qu'il est possible d'extraire de telles données.
On peut y suivre 1l'évolution temporelle des caractéristiques de certaines
stations expérimentales, les variations qualitatives dans 1'espace
(transect cdte-large) et 1l'identité fonctionnelle d'un groupe de stations.

La station MO1 a été particulilrement suivie (tableau 1). Ce

tableau montre que le rapport
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Production potentielle
Tableau 1
P =pgoy en mg C/m3.h ; B : chlorophylle a en mg/m3
F : facteur exprimant la plus grande production du netplancton
P P P P B
total netpl nanno netpl netpl
Date P B F
total total Biotal Bnetpl Branno | Pnanno | Bnanno
19-4-74 75,51 3,18 23,75 47,49 11,87 2 0,5 4
29-4-74 | 122,66 8,28 14,81 22,29 10,30 1,3 0,6 2,17
6-5-74 | 178,44 | 28,37 6,29 3,14 7,86 0,2 0,5 0,40
10-5-74 | 111,14 5,70 19,50 30,48 18,95 0,08 0,05 1,60
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PPiotal
B total

usuellement utilisé pour discuter les caractéristiques physiologiques
de la communauté entidre est peu représentatif de la réalité biologique
et donc difficilement interprétable. Il serait plus opportun d'utiliser

une moyenne géométrique du type

PD+ot Nwrppnanno PP netpl . PPnanno
(15) B ot B B B vF

nanno netpl nanno

1.2.2.~ Régulation de la production primaire par la lumidre

La lumiére joue un rdle essentiel dans le contrdle de la production
primaire.

La relation (12) peut s'écrire sous la forme

(16) PP = PPy, Ty (I) .

Jassby et Platt (1975) ont fait la revue critique de toutes les £ (I)
qui ont &té proposées dans la littérature et Mommaerts a estimé que la
relation qui représente au mieux 1'effet de la lumidre sur la photosyn-

thése est celle de Vollenweider (1965).

I
I} 1
(17) £,(1) = . ‘
! 1+ (I,Ib)f [1+ (o 1)1
k

ol I} est la valeur saturante de la lumilre incidente et « et n
les paramétres d'ajustement de la photoinhibition.
Les données ont permis d'affecter aux paramétres les valeurs

suivantes :

pour le Bassin de Chasse (fig, 4) et n =2 et b = 2,6 pour la baie
sud de la mer du Nord. Ce qui semble montrer une photoinhibition sous
la surface dans le second &cosystéme plus importante que dans le pre-
mier.

I} est de l'ordre de 20 a 30 Joules/cme.heure mais fluctue

d'un minimum en début et fin d'année 3 un maximumen été, en permettant
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mg ¢/m3.h (en accord avec le modéle)

200

100

100 200 mg G /m2.h
(mesurés)

fig. 4.

3 la photosynthdse d'&tre plus efficace quand il y a moins de lumiére.
Cette fluctuation est probablement liée & la température de 1l'eau de

mer.

1.2.3.~ Relation entre la productivité primaire optimum et les rapports

carbone/chlorophylle a et carbone/azote du phytoplancton

La productivité primaire optimum se calcule i partir de la produc-—
tion optimum exprimée en mg C/m3.heure et de la concentration en
chlorophylle a active prise comme index de la biomasse du phytoplancton.

La conversion en carbone se falt habituellement par le rapport

1mg C =45 mg Chl.a . Mais la réalité est certainement moins simple.
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En effet, les conditions de croissance influencent fortement le comporte-
ment physiologique des cellules phytoplanctoniques et se traduisent par
des variastions dans la teneur en chlorophylle et dans la composition

métabolique.

N ¢ :
Gla ® hia St y (voir tableau 2) et

leurs variations saisonniéres pourraient &tre indicateurs de la facon

Aussi, les rapports

dont les facteurs extérieurs, principalement les nutrients, agissent sur

le phytoplancton.

Tableau 2

Rapports N/Chl , C/Chl et C/N caractéristiques du phytoplancton
pour différents milieux marins

3 9.0 N ALY ;
Ecosysteme g Chl a g Chi a g N Références
Upwelling NO africain ’ 5,5
Packard et Dortch (1975)
Centre de 1'Atlantique nord 39,5
Ouest de 1'Atlantique nord 35 4,2 | Janiter 12'2 Menzel et Ryther (1964)
?
Mer du Nord
Large d'Aberdeen ?:Zﬁ;ne 21; Steele et Baird (1962)
Baie sud
. Bloum 36 5,4 5,5
Zone cbtigre sud Non bioom 47 5.5 3
Zone cBtidre nord zizogloom Zg 3,6 413 Van Beveren (1975)
Bloom M 2,8 3,8
Zone du large Non bloom 120 | 16 -

Les valeurs caractéristiques de ces rapports pour la zone 1 sud
du méme ordre que ceux d'un upwelling et leurs variations saisonniéres
peu importantes suggdrent que cette zone est riche en nutrients toute
1'année et que sa population est homogéne.

Pour la zone 2 du large, ces rapports illustrent une succession
et o €levés en période non favo-

N
Chl.a Chl.a
rable 4 la croissance phytoplanctonique, diminuant avec 1'augmentation

normale 4'événements

de l'activité photosynthétique, lors du bloom printanier. Ceci s'accorde
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au fait que la teneur en constituants biochimiques diminue rapidement
lorsque la division cellulaire devient plus rapide.

Les rapports caractéristiques de la zone 1 nord révélent une
région enrichie en période de croissance phytoplanctonique su méme titre
que la zone 1 sud maismoins favorable & la croissance pour les périodes

de "repos".

1.2.4.- Régulation de la production primaire par les &léments nutritifs

dissous. Détermination des nutrients limitants

Le carbone, le phosphore, l'azote, la silice, certaines vitamines
et oligoéléments en solution dans 1l'eau sont autant de constituants
nécessaires & la production de matiére organique.

I1 est important de distinguer parmi eux ceux qui, se trouvant a
satiété dans le milieu, n'ont aucune influence sur la production pri-
maire et ceux qui, su contraire, assurent sa régulation.

Pour cela, deux méthodes sont possibles.

Vsi
7 0.7
6- 0.6+
5- 05+
4- 0.4-
3- 0.3
2- 0.2+
1 01-
0 0

fig. 5. fig. 6.
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D'une part, on peut rechercher 1'élément régulateur dont 1l'ajoute
stimule de maniére mesurable 1'assimilation chlorophyllienne. Les expé-
riences réalisées dans ce but n'ont gudre €té concluantes car il
fallait des temps trés longs pour voir une accé&lération du taux de
croissance. Toutefois, on a observé quelques réponses nettes dues 3
1'addition d'azote.

D'autre part, on peut prendre en considération des aspects stoechio-~
métriques. Si le rapport des concentrations du phosphore, de 1l'azote et
de la silice dissous est égal & P : N : Si=a : B : v et que celuil
de ces mémes éléments incorporés dans la matidre organique phytoplanc-
tonique vaut a' : B' : y' , une série d'inégalités permet de déceler
quel est 1'élément limitant.

Ainsi, le rapport atomique P : N : Si caractéristique des popu-
lations cOtidres est de l'ordre de 1 : 16 : 32 [Van Bennekom (1975)]
et 1'on peut estimer que, dans la phase dissoute, 1'azote est plus 1li-
mitant que le phosphore pour N : P < 16 et plus limitant que la silice
pour N : Si < 0,72 .

Les figures 5 et 6 donnent 1'&volution des rapports N : P et
N : Si pendant le bloom du printemps 1974, pour deux stations cOtidres
(1 et 55) et une station au large (9). Ce qui prouve assez clairement
que, dans cette circonstance, 1'azote est limitant.

I1 faut encore déterminer la relation liant la productivité pri-
maire optimum aux différentes formes d'azote inorganique. Par exemple,
celle-ci a été bien &tablie pour la station MO9 (au large) (fig. 7).
3i le taux maximum observé correspond & la saturation, on calcule une
constante de demi-saturation de 1,5 ug at N-NHZ/Q , qui est dans le
domaine des valeurs situes entre 0,1 et 5,7 observées pour le
phytoplancton néritique a flagellates [Eppley et al. (1969)7.

Pour d'autres stations, les choses sont beaucoup moins nettes et
le phénoméne de régulation de la productivité primaire par 1'azote in-
organique (en particulier, la détermination de constantes de demi-satura-
tion adéquates) nécessitera la continuation des &tudes et expériences

en cours.
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3

o8t | PPopt
chl a

‘Station M 09

0,5 0l PPopt = 0525 x (ug at N)
20

10

......

3 ug at/ %
{

T
10 20 30 40 ng N/m> NHj ~ N total

fig. 7.

2.- Modélisation du cycle de 1'azote dans la baie sud de la mer du Nord

2.1.- Répartition_géographique des &cosystemes de la baie sud de la mer

du Nord — Définition_des boites

Plutdt que de tenter de simuler 1'évolution temporelle des varia-
bles d'état en tout point de 1'espace considéré, on préfére &étudier
leurs valeurs moyennes sur certaines zones caractdristiques supposées
homogeénes.

Les expérimentateurs ont pu mettre en évidence 1l'existence de
telles zones, en accord avec les résultats fournis par les mod&les
hydrodynamiques de circulation résiduelle [Nihoul et Ronday (1975)1.

T1s ont pu distinguer (fig. 8) une zone au large, caractéristique
d'eaux océaniques et comprise entre les fonctions de courant 100

et 200 x 103 m3/s , une zone cdtiére sud ou l'existence d'un gyre
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augmente le temps de résidence des eaux de 1'Escaut et une zone cotidre
nord fortement influencée par 1l'estuaire Rhin-Meuse.

Pour la modélisation, ces zones écologiques ont été subdivisées
en sept boites dans le but de mieux localiser l'effet du gyre, celui des
estuaires, et de mettre en évidence un éventuel déphasage de boite A
boite.

La variation temporelle d'une variable dans une boite donnée est
égale aux flux d'advection et de diffusion entre cette boite et les
boites adjacentes, plus une somme d'interactions biochimiques respon-
sables de la production oude la consommation de la variable & 1'intérieur

de la boite considérée.

2.2.- Flux d'advection et de diffusion_entre les boites

Si entre deux boftes i et j de surface S; et §; et de pro-

de 1 vers j , le flux
Qij X3 e
H, 5; au déficit de la

. ij X PO ~ . ~
boite 1 et %ﬁLE;i au bénéfice de la boite j ou X; et Xj sont
iP]

les moyennes sur la profondeur.

fondeur H; et H; , existe un débit Qy;

d'advection d'une variable X est égal &

Pour estimer le coefficient de mélange d'une grandeur entre deux

boites par effet de diffusion, on peut utiliser une analogie unidimen-

sionnelle

X

) I—

\\\ X(X’t)

X e e e e e e S |
| |
|
| |
| |
| |
] |
Li L X
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La solution de 1'équation

_a_yg_K 82X
9t T Tx 2
9x

ayant comme conditions initiales X =X, pour O < x <L, et X= Xj

pour x > L, permet d'exprimer le taux de transfert My de X de 1

vers J sous la forme :

Lj .
(18) m..:fLi (x5 %) _Xi]dXNL\/K_x
1 (Xi - Xj) Ly Li Ll

avec t; , 1'unité de temps choisie par exemple 1 Jjour. Aussi, le flux
de X diffusant de la bolte i vers laboite j rapporté & 1l'unité de

surface J peut s'écrire

D.. = - (Ei__}_%‘_)v__L\}K_ E(i_z{_i)_}z}'._}‘.i_&j_
i T8 M 'y, TR TN TR L. L.,
J 1 J 1 ¥ i i j i3
(19) .
- _x. 2y yk
- Ll (Xl XJ HJ)\j"

avec V., le volume de la bofte i , L; et L; la longueur caractéris-
tique des boites 1 et j dans le sens du flux de diffusion et %5

la longueur de 1l'interface des boites i et j . Les flux d'advection

et de diffusion se répartissent comme suit (fig. 9).

Les boites 1 & 5 d'une part et 6 , 7 d'autre part sont par-
courues par un débit d'eau égal respectivement & LO x 103 m3/s et
100 x 1O3 m3/s . Par définition, il n'y a pas de transport d'eau &
travers une ligne de courant, donc pas de flux advectifs entre 1 , 2 ,
3 et T ,nientre 4,5 et 6, ni entre 6 , 7 et la partie ouest
de la mer du Nord.

Le tableau 3 donne les surfaces et profondeurs des 7 boites,
ainsi que les valeurs de 1'expression E%—g%' relatives aux flux de dif-
fusion pris en considération dans le modéle et od K est une moyenne
des coefficients de tZdal stress estimés par Nihoul et Runfola (197h).

I1 existe une diffusion entre 1,2,3 et 7 et entre 4,5 et 6.
Celle-ci est négligeable par rapport a 1l'advection dans le sens du cou-
rant moyen. De plus, les faibles gradients observés au centre de la mer
du Nord permettent de ne pas tenir compte du flux de diffusion entre les

boites 6,7 et la partie ouest de la mer du Nord.
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Tableau 3
Surface Profondeur _1_{]_("
Bolte Qc moyenne Taux de diffusion Ly ¥m
. (km ) . -1
(m) {(jour)
1 1119 15,8 1 vers 7 5,8 x 1074
2 2028 16,5 2 vers 7 7,6 x 1074
3 1958 16,6 3 vers 7 5,3 x 1074
4 2727 15,1 4 vers 6 2,9 x 1072
5 979 9,5 5 vers 6 2,1 x 1073
6 2797 28
7 6958 27,5
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2.3.- Circulation 4'azote

Quand on &tablit le modsle mathématique d'un écosystéme, il y a
intérét &vident 3 exprimer toutes les variables dans la méme unité.

La teneur en azote a &té choisie comme unité de base pour deux
raisons. D'abord, il a &té clairement montré plus haut que 1l'azote est
plus limitant que le phosphore et la silice dans 1'interaction fonda-
mentale de la photosyntheése.

De plus, l'azote est plus intéressant que le carbone, car il est
1ié 3 la teneur en protéines dont la distribution en acides aminés aif-
fére peu d'une espdce phytoplanctonique 3 1'autre quand elles grandissent
dans des conditions similaires et qu'ensuite, elles sont incorporées
dans les tissus du zooplancton et des poissons. D'autre part, ces pro-
téines, plus rapidement détruites que les lipides et les hydrates de
carbone, constituent un meilleur indicateur du turnover de la matidre
organique.

Malheureusement, les données disponibles ne sont pas toutes expri-
mées en azote. Ce qui requiert plusieurs changements d'unités, opération
délicate, puisque le rapport des éléments biogénes constitutifs des
organismes vivants peut varier dans le temps et 1'espace, suivant
leur &tat physiologique.

Les flux annuels moyens d'azote entre différents compartiments ont
&té établis pour la zone cbtidre sud et la zone du large (voir chapitre
XI, figures 2a,b de la premiére partie du présent volume). A ce propos,
quelques remarques s'imposent

Dfabord, les valeurs moyennes des flux et des variables de la
zone cGtiére sud et de la zone du large sont d'un méme ordre de grandeur.
L'écométabolisme de ces deux zones n'est donc pas radicalement différent.
Toutefois, le flux d'azote dissous & partir des sédiments est presque
deux fois plus grand dans la zone cOtiére qu'au large. Si l'on suppose
que la concentration en azote dans les sédiments est stationnaire, il
faut justifier, pour cette zone ctiére, un flux de sédimentation plus
importent. Comme 1'apport des matidres organiques terrigénes réparties
sur la surface de cette zone est relativement peu important
(1 g N/m?.an), il faut admettre le fait d'une mortalité phytoplanctonique

plus importante.
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Ensuite, on constate que le temps caractéristique des variables
pélagiques est de l'ordre du jour et que celui des variables benthiques
est de 1'ordre de 1l'année. Les deux écosystémes pélagique et benthique
peuvent donc se découpler et leurs interactions réciproques peuvent
s'exprimer par des termes de puits-sources.

Enfin, les matidres organiques dissoutes posent un probléme encore
mal 8claireci. A un stock de U g N/m2 et 5 un flux d'entrée (ou de
sortie)de 8 g N/me.an correspond un turnover d'une demi-ann&e alors
que le temps usuel de dégradation de la matiére organique dissoute est
de quelques jours. Il est vraisemblable que le stock soit surestimé.
Aussi, en attendant que les expérimentateurs aient précisé leurs mesures
et leurs hypothéses, les modélisateurs doivent provisoirement considérer
1'ensemble matidre organique dissoute-bactéries marines comme une bolte
noire.

Compte tenu de ces remarques, il est possible de proposer, comme
hypothése de travail, deux schémas vraisemblables de la circulation
d'azote dans la zone cOtidre sud et au large (fig. 10a,b), ol 1l'on sup-
pose en outre que le broutage du zooplancton se fait exclusivement sur
du phytoplancton vivant, que l'excrétion liquide du zooplancton est
essentiellement constituée d'ammoniaque et que les matiéres organiques
détritiques finissent par sédimenter sans &tre recyclées dans la colonne

d'eau.

2.4, - ygdéle mathématique du cycle de 1l'azote

Une fois ces flux annuels moyens fix&s, il est possible de simuler
la circulation de l'azote i travers les compartiments de la chalne péla-
gique dans les sept boites décrites a4 la figure 8.

On admet que la circulation d'azote &tablie pour la zone cOtiére
sud (fig. 10a) est caractéristique des boites 1 4 5 et que celle repré-
sentée par la figure 10b est valable pour les boftes 6 et T.

En outre, les boites se différencient entre elles par leur géomé-
trie (profondeur), certains facteurs physiques (coefficients d'extinction
de la lumidre) et 1'apport des estuaires (Rhin-Meuse pour la boite 2;

Escaut pour la boite U4).
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Les variables d'état choisies sont les nutrients dissous (nitrates
et ammoniague) X, le phytoplancton Xy, 5 le zooplancton X, et les
matidres organiques dissoutes X, , toutes exprimles en g N/m2 . Elles
sont lifes par des interactions dont les commandes sont schématisées
(£ig. 11).

Les équations d'évolution relatives & la boite i sont les sui-

vantes :
0, . . . .
i . @i i i _ ni
Xy =By *Fgy * Ty ~ Fyp
(20) + les termes d'advection et de diffusion
+ &ventuellement 1'impact d'un estuaire ;
0; _ pi pi i ri
(21) Xo = Fp = Fpy = Iz = Fp
+ les termes d'advection et de diffusion ;
%i-mi -Fi -pi - g
(22) 3 23 31 30 30p
+ les termes d'advection et de diffusion
i i i i
(23) Xg =By —Fp = Fyp

+ les termes d'advection et de diffusion

ol F;, représente le flux supposé constant de nutrlents dissous 2
partir des sedlments. 381 est égal & 0,06 g N/m .jour pour i =1 &
5 et d 0,033 g N/m Jjour pour i =6 et T, F:Q est la production
primaire qui s'exprime par

x4

i

(24) ri, = C; ) ot

£(t) T(t) X; ( 1
K'ls H +X

La production primaire dépend lin€airement de la biomasse du
phytoplancton X; , de la température T(t) et de la photopériode
(c'est-3-dire la fraction de la journée pendant laquelle la lumiére inci-
dente est disponible pour la photosynthdse) f£(t) . ’

Cette réaction est contrSlée par les nutrients dissous Xi sui-
vant une loi de Michaelis-Menten dont la constante de demi-saturation
K,, est prise égale & 0,02 g N/m3 . Cette valeur est conforme aux ex-

périences de Mommaerts décrites précédemment et bien caract@ristique des
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écosystémes cOtiers tempérés. Comme 1'unité des variables d'état est en
g N/m2 » cette constante K, ~ doit &tre multipli€e par la profondeur
Hi

| L'effet de la lumiére I est exprimé par la relation de Steele
intégrée sur la profondeur :

0 1 Hi
(25) et = —.—f
H' Y0

I(z)
I

1 az

1(z) expl1 -
1 opt

opt

ol I,y est la quantité de radiation incidente conduisant & un maximum
de photosynth&se. Mommaerts (197L4) estime qu'elle est de 1'ordre de

105 J/m?.heure . ‘

Comme le profil vertical de la lumiére sult la loi

(26) L--xlin,
(25) devient
; Tay Kint T,,(t
(27) Pt = {exp[ﬂ~—f_££l e 1 - expl- -—¥£~l]}
Kl Hl opt Iopt

e

ol TI,, (t) est la radiation disponible, en surface, pour la photosyn-
thése et K, le coefficient d'extinction de la lumidre dans 1'eau. Ki
est exprimé par la relation de Riley qui tient compte de 1'inhibition

due a4 1'ombrage du phytoplancton X; .

‘ s . . 2/3 -
(28) K, =K, +0,1X,=0,283 (X,) en w ! .

e

Des mesures de l'extinction de la lumiére d'eau faites en hiver
lorsque X; ~ 0 permettent de chiffrer KZ' . I1 est de l'ordre de
0,3 n ! pour i=1,...,5 et de 0,12 n pour i=6 et T.

I1 faut encore ajouter deux remarques 2 propos de ce coefficient
d'extinction.

D'abord le terme de self shading 0,1 X; + 0,283 (X;)Q/3 est 3
peu prés‘égal, en période de bloom et pour toutes les boites, au
double de Ki' . Cet effet n'est donc pas négligeable, méme dans des

eaux trds turbides, comme la zone cdtidre sud.




- 324 -

Ensuite, comme les zones peu profondes sont souvent plus turbides,
le produit Ki Bl est pratiquement égal pour toutes les boltes. Comme
la lumidre joue un rdle essentiel dans la commande de la production pri-
maire et que celle-ci est la réaction fondamentale de la circulation
d'azote dans la chalne pélagique, c'est peut-&tre par la constance du
produit K. H

' que cette production intégrée sur la profondeur est du

méme ordre de grandeur pour toutes les boites et que, partant, leurs
dcomftabolismes ne sont pas radicalement différents.

Des données météorologiques et ocdanographiques permettent d'expri-
mer f£(t) , T(t) et I,,(t) , supposé en premidre approximation iden-

tiques pour toutes les boltes, par

(29) £(t) = 0,5 (1 - 0,33 cos wt)' sans unité,
(30) T(t) = 13 [1 - 0,38 cos w(t - 60)] en °C,
(31) I,,(t) =24 (1 - 0,78 cos wt) en kcal/mg.jour .

avec t en jour et w = %%g . F;@ représente la production de matiéres
organiques dissoutes par le phytoplancton. Mommaerts estime gu'elle vaut

approximativement 20 % de la production primaire brute. D'ol
(32) F, = 0,2 F,

E; est le terme de broutage du phytoplancton par le zooplancton. Il

dépend linéairement de la tempdrature et de labiomasse duzooplancton. Il

est contrdlé par le phytoplancton suivant la loi de Michaelis-Menten :
i C m(t) X3 X3

(33) F23 - i i a
KZS H 4+ X2

La mesure de K, a fait l'objet de nombreuses expériences et on peut
trouver dans la littérature des valeurs de K,, allant de 0,55 3
0,008 g N/m3 . Toutefois, si on fait la moyenne de ces valeurs proposées
pour des écosystémes comparables 2 la mer du Nord [e.g.Kremer et Nixon
(1973)1, on obtient un K,, &égal & 0,04 g N/m3 .

F3°A représente les faecal pellets , c'est-i-dire 1l'excrétion
solide du zooplancton. Il est proportionnel & la biomasse du zooplancton

et & son grazing. Cette commande directe de 1l'excrétion solide du
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zooplancton par le flux de broutage a été suggérée par Cushing (1969),
Parsons et al. (1967) et appliquée dans la simulation d'écosystémes par
O'Brien et Wroblewski (1973),

(34) Fi, = C3 Tz X3 .

E; R Fé%a ’ F§1 s FL et Fio représentent respectivement la mortalité
naturelle du phytoplancton, la consommation du zooplancton par les
poissons, 1'excrétion soluble du zooplancton, la reminéralisation de la
matiére organique dissoute et la mortalité des bactéries marines. Elles

sont exprimées par

. =
(36) Faop = Cs X

(37) Fgy = Cg T(t) X}
(38) Fy o= Ch 0(t) X,
(39) N S

Les paramétres Ci s eee s Cé qui apparaissent dans les &quations (24)
et (33) ... (39) sont estimées par optimisation [Pichot et Runfola
(1974)] de telle fagon qu'aprés intégration des équations d'évolution,
on retrouve les valeurs moyennes des flux proposées en figure 10a pour
i=1,...,5 et en figure 10b pour i = 6,7 . Les valeurs de ces parsa-
métres sont données au tableau k.

3t‘N/an

Ajoutons encore que le Rhin et la Meuse fournissent 315 x 10
a4 la bolte 2, ce qui correspond & un flux moyen de O,hQ g N/me.jour .
D'autre part, 1'Escaut fournit 8,5 x 103'tN/an a la boite 4, c'est-a-
dire un flux moyen de 0,009 g N/me.jour . Ces deux apports varient

sinusoidalement au cours de 1'année.
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Tableau 4

Paramétres biologiques

Valeurs estimées
Notation Description pour Unité
i=1,...,8 4 i=6,7
Ci Taux de croissance maximum 0.17 0.15 (i °C)_1
L du phytoplancton ! ! Jour.
i Taux de croissance maximum . ory 1
Co du zooplancton 0,07 0,12 (jour.oC)
Taux d'excrétion solide 21

C
3 du zooplancton 5 3 g /n%)
i Taux de mortalité naturelle -1
c :
4 du phytoplancton 0,13 0,06 (Jour)
i Taux de prédation des . -1
G poissons sur le zooplancton 0,13 0,13 | (jour)
i Taux d'excrétion soluble . oy~
Cs du zooplancton 0,016 0,016 | (jour.oC)
i Taux de minéralisation de la : oyt
€7 matidre organique dissoute 0,021 0,021 | (jour.C)
i Taux de mortalité des . -1
K bactéries 0,38 0,38 (jour)

2.5.- Discussion des résultats

Les résultats de la simulation sont donnés aux figures 12a,b,c
pour les nutrients dissousﬁxi , aux figures 13a,b,c pour la biomasse du
phytoplancton X; et aux figures 1ka,b,c pour celle du zooplancton.

Sur certaines figures, ont &té reportées les mesures, prises prin-
cipalement en 1974, lorsqu'elles étalent disponibles en nombre suffisant,
On peut constater qu'il y a un bon accord entre la simulation et les

ordres de grandeur et 1'évolution moyenne des données expérimentales.

2.5.1.- Les nutrients dissous Xj

Pour la zone océasnique, on remarque que 1'é&volution de la concen-—
tration en azote dissous est identique pour les boltes 6 et 7. La diffu-
sion des boites 1 et 2, pourtant fortement chargées en nutrients, n'in-
fluencent pas significativement la boite 7.

Pour la zone cStidre, on voit que la teneur en azote (et donc le

risque d'eutrophisation, ...) double de la boite 5 & la bolte 1. ILa



ozy
SnossIp 9%

‘ezl b1y




snossTp 830Zy

‘gzl b1y




L

d

|

N | O |

SNOSSTP 9302y

~ogL bty

29

—S0




uojouedojAyd np esseuwoig

‘el *BTy

20




uogoueTdogAyd np ssseworg

*qg) bty

6] U se9nlesqo

w._3®_0> mmmu mchEOT

—€0



/6| US SOQAISSQO SINS|OA

uojouedogAyd np essewoig

*ogl b1y

1

NB




—L00

uogoueTdooz np esseuorg

eyl “bry

—¢c0'0

i a NB L-goo



uojoueTdooz hp ossBUOTY

*ayl BTy

3

,a_z_o_m_,«_ﬂ_ﬁbz_ 1

:__,____4_______,__:____ I ::E | :::::A:::::E

|

Tl_.oo

e o

v/6] U m®©>‘_®mﬂo m.5®_0> mw_u mc_UEO*U

NB L-goo



uojouerdooz np osseworg

"oyl b1y

W | (
100
i
200
ew |
NB l-go0



- 336 -

concentration en azote dans 4 qui cerne le gyre et recoit les apports

de 1'Escaut n'est pas trds différente de celle de 5, tandis que celle de
la boite 2 ol se déversent les eaux du Rhin et de la Meuse semble essen-
tiellement commandée par 1'évolution saisonnidre de la décharge de ces
deux fleuves.

A ce propos, il faut bien comprendre que la mise en évidence de
1'impact d'un estuaire dépend de la dimension de la boilte considérée.
Ainsi, si 1'on compare 1lfapport dfun estuaire au flux fourni par les
sédiments, on a

4
Foq 0,16 F (Bscaut) ,

et Fo =TF (Rhin-Meuse) .

Autrement dit, une bofte pour laguelle le flux moyen de 1l'Escaut serait

~

comparable 3 celui des sédiments, devrait avoir une superficie de

0,16 5, = 410 Ka® .

2.5.2.~ La biomasse du phytoplancton X;

Pour les boites 6 et 7 du large, le phytoplancton présente un
seul pic au printemps, puis garde des valeurs trés basses pendant le
reste de 1l'année. Ceci indique que le phytoplancton est consommé au
fur‘et a mesure de sa production et contribue donc peu au stock de
matidres détritiques.

Pour les bolites cOtiéres, le pic printanier est suivi par un pla-
teau — d'autant plus élevé que le milieu est riche en azote — pendant
lequel la biomasse non consommée va mourir et constituer un apport de
matiéres organiques pour les sédiments. On peut observer en outre un
décalage de quelques jours entre les maximums de biomasses des boltes

53 1, di aux phénoménes d'advection.

2.5.3.~- La biomasse du zooplancton

Comme la constante de demi-saturation du broutage zooplanctonique
a té choisie égaled 0,0k g N/m3 , on comprend que le phytoplancton joue

un role direct dans la commande du zooplancton.



- 337 -

Cet effet est particulidrement net pour les boites 6 et T ol la
biomasse phytoplanctonique est faible et s'estompe progressivement de
la boite 5 3 la boite 1 ol le zooplancton garde des valeurs élevées
d'avril 3 septembre conformément & la figure 6 du chapitre IV dans la

premiére partie de ce volume.

Conclusions

1.-~ Le modeéle mathématique proposé ici simule de fagon satisfaisante
la circulation d'azote d travers la chaine pélagique de la baie sud de
la mer du Nord, compte tenu des hypothéses choisies, de la simplicité
relative du systéme d'équations et de la variabilité des données dis-—

ponibles.

2.~ ILa Zone du large semble assez homogéne et peut raisonnablement
8tre étudiée par des modéles boites. Par contre, comme les apports
cbtiers (par exemple, 1l'estuaire de 1'Escaut) ont des effets locaux,
leur &tude approfondie nécessite une subdivision de la zone cStiére en
boites plus petites et peut-&tre le développement d'un modeéle spatial

continu.

3.~  Pour perfectionner ces modeéles, un effort expérimental doit &tre
maintenu pour suivre dans le temps 1'évolution des variables d'état et
des translocations. Une attention toute spéeciale devrait &tre accordée

a8 la détermination de la valeur des principaux paramdtres d'interactions

écologiques (constante de demi-saturation, etc.).
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