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Successionsstudier i et havrendingsomrade,
Skomagersletten, Skallingen.

Af Ellinor Bro Larsen.

Med store mellemrum gennembrydes klitriekken langs Skallin-
gens vestkyst af stormfloder, og der dannes de sdkaldte ,,havren-
dinger”, der smtter Vesterhavet i forbindelse med Ho Bugt, Talrige
steder bzrer klitsystemet spor af gamle havrendinger, som med
adrene er groet til og blevet til ,,slunner®,

Den sterste havrending pd Skallingen ligger i halveens nordligste
del, den kaldes Skomagersletten. Brudet i klitrsekken var her meget
stort, og for at forhindre nye oversvemmelser byggede man flere
diger efter hinanden, det storste 1 1932, dette har siden spaerret af
for Vesterhavet. (Fig. 1).

Den normale udvikling vilde da have vaeret, at overskylningerne
opherie, og havrendingen fik et mere og mere fersk praeg; fra
siderne blieste sand ned i lae, en tilgroning begyndte, som endte
med at gere havrendingen til en Calluna-Empetrum eng eller slunne.
Denne udvikling fulgtes ogsi de forste ar; der skete en udsalining
af de rene sandflader, og en tilgroning begyndte, bredende sig fra
tuer og sméiklitter pa fladen; dette var isser udpreeget i den syd-
vestlige del af havrendingen, hvor der nu nasten aldrig kom vand
ind. I den astlige del bevaredes det salte praeg liengere, idet der isaer
om vintrene, nir marskengene var oversvemmede, kom havvand
ind over sletten fra Ho Bugt.

Efter nogle ars forleb skete der imidlertid et brud pi denne ud-
vikling, idet de loer, som afvander ,,indervaden®, havde eroderet sig
baglens og var niet gennem hejere liggende partier ind til sletten,
sfiledes at store hejvander oftere og oftere darkkede Skomagerslet-
ten; vderligere byggedes en cementvej tveers over sletten, som for-
sinkede afvandingen af dens vestlige del. Felgen heraf var, at der
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aflejredes et tyndt lag klaeg pd den hvide sandflade, og at tilgro-
ningen skiftede karakter og blev mere saltpracget.

I 1934 undersogte jeg forste gang Skomagerslettens dyreliv. Hav-
rendingen var da pricget af en tiltagende udferskning, der fortsatte
ogsil i de nweste ir. Krigen gjorde, at der kom en mere end ti-irig
pause i observationerne. I 1949 sfis en tydelig forandring i vegeta-
tionen, og udpraeget salttolerante dyr fandtes ikke alene i den ost-
lige del, men ogsé spredt langt mod vest pd sletten, og 1 1952, hvor
en generel analyse af Skomagersletten blev pibegyndt, var den vie-
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Fig. 1. Nordlige del af Skallingen med Skomagerslettens prevelinjer og prave-

flader: Linje I og II, 1, BL diota lokalitet, 2, Bl, arenarius lokalitet, 3. Prave-

flade med 10 prever fra blandingspopulation af Bl dicta og Bl arenarius,

4. Praveflade fra BI tauras, Bl dicfa zone (se tabel IID), 5. Seks praveflader
langs Skomagerslettens nordrand (se tahel II).

Fig. 1. Northern part of Skallingen with the sample-lines and sample-areas
of Skomagersletten: Sections I and 11, — 1. Bl diota lecality, 2. Bl. arenarius
localily, 3. Sample area with 10 samples from mized Bl diota and Bl. arena-
rius pepulation, 4. Semple area from Bl taurus, Bl. diota zone (see fable I1I),
3. Six sample arcas along the northern border of Skomagerslietien (see table I1).

sentlig befolket af ,halobionte” dyr, ofte i tmette populationer; de
ferske faunaelementer havde kun holdt sig pa terre tuer, som ikke
udsmettes for vanddiekning, selv ikke om vinteren,

De iagttagelser, som hermed forelmgges, drejer sig om forandrin-
ger, der er sket med sammensxtningen af sandlevende billesamfund
som felge af udviklingen, samt om hvilke barrierer de nyindvan-
drede ,halobionte” dyr har medt pd de jomfruelige lokaliteter, Det
sidste sporgsmél har en vis interesse; man kan ved en analyse af
de fysiske faktorer opstille en rekke forskellicheder mellem for-
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Fig. 2. Overvintringstuer for Skomagerslettens insektfauna. @verst tuerne i
1934, bevokset med hjelme, nederst tuerne i 1952, bevokset med Puccinellia.
Fig. 2. Hibernation guarlers for the insectfanne of Skomagersleften, Upper

picture from 193% showing hillocks with turfts of Psamma arenaria, lower
picture from 1852, the hillocks now covered with Pucecinellia.

holdene pa sletten i 1934 og i 1952, og man kan iagttage, at fau-
naen har skiftet, siledes at dyr, der oftest findes under forhold,
der ligner dem, der nu hersker pé sletten, er begyvndt at vandre ind;
endvidere kan man experimentelt udskille de enkelte faktorer og
se, at de pigmldende dyr stillet overfor valget i en gradient samler
sig under forhold, som svarer nogenlunde til dem, der nu hersker
nogle steder pi sletten (og pa dyrenes typiske bopladser), Man kan
heraf slutte, at fra at vaere sub-optimal tenderer biotopen i retning
af at byde de pag=ldende arter oplimale kir og siledes begunstige
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en persisteren af de til enhver tid med mellemrum invaderende
pionérarter.

Det, man direkte méaler, er imidlertid kun dette, at hvis . ex.
saltholdigheden stiger, bliver teetheden og bestandigheden af en eller
anden arls population storre; men hvad et stigende saltindhold i
virkeligheden betyder for en arts trivsel, siger sidanne milinger
ikke noget om. Derimod vil der pi overgangsomriderne, hvor en
mindre ,saltkrevende” fauna viger for en mere ,saltkravende,
ofte afsleres forhold, som giver fingerpeg om de fronter, hvorpi
kampen for tilvicrelsen fores.

Faunaelementerne, som er behandlet i denne undersegelse, er
hillesamfund tilherende de fugtige sandflader. De vigtigste med-
lemmer tilherer slicgten Bledius, som er repriesenteret med en halv
snes arter og Heferocerus med tre arter. De enkelte medlemmer
lever oftest nedgravede i tunneler og gange i sandet, de ernserer sig
afl sandets alger og diatomeer, og de forckommer sammen med
andre Coleopterer, som er specielt tilpassede predatorer. Her teenkes
iseer pa de mange arter af Dyschirius, men ogsi Bembidion og
Dichirotrichus optraeder.

Noermere oplysninger om de enkelte arter, der omtales nedenfor,
vil vaere at finde i to af forfatterens tidligere arbejder (Bro Larsen,
1936, 1952).

Forandringen i retning af ¢n sterre saltpraegning fra 1934—1952
ses isar tydeligt pa en riekke prever fra overvintringslokaliteterne,
hvor individtaetheden er steorst. Da sletten i det sene efterfir og om
vinteren ofte er oversvemmet i1 lange perioder, ma de fleste dyr, der
om sommeren lever pi den, sege hojere op pa tuer og knolde indtil
fordret. Der er i den folgende tabel skelnet mellem tmtbevoksede
tuer med Armerin, Sagina, Festuca, mos o. s. v. og mere sandede
tuer, som i 1934 vaesentlig bestod af sandede smaklitter med lidt
hjelme og marehalin og i 1952 af paddehatformede tuer med Pucci-
nellia og Festuca., (Fig. 2). I tabel I er mostuer fra 1934 sammen-
lignet med mostuer fra 1952 (p. 186).

Det fremgar af fordelingen pa tabel I af de overvintrende gaster,
at sfivel med hensyn til arter som med hensyn {il individer, er der
sket en forskydning i1 retning af storre salipragning; udelades an-
tallet af de to Dyschirius arter, D. obscurus og D. thoracicus, som
er vanskelige at placere, fordi de forekommer baide pi salte og
ferske lokaliteter, omend aldrig pa extremt salte (se side 194), hliver
forholdet mellem 1934 og 1952 endnu grellere. PA de mere sandede
tuer, som 1 1934 vaesentlig var overvintringspladser for Bledius are-
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Tabel I. Sammenligning mellem billefaunaen i vinterkvarter
1934 og 1952.
Table I. Comparison of composition of the beelle fauna in the
hibernation localities — hillocks — in 1934 and 1952.
Armeria-Mostuer I-Iijcln'_lo. F_estuca.
"necinellia-tuer
1934 1952 w3 | 1852
15 prover | 32 praver | 13 prever | 11 praver
Bledius tricornis................... 0 15 0 12
Bl spectabilis........ ... ... ..., 0 0 as
o Blodiota.........ooiiiiiiiiiia., 0 0 0 1
Bl opacus...... A COAnA00000 Daoo0a0e 3 47 0 4
BL longulus. ....ooviviiiiiiininnaas 1 0 0 0
BlL arenarius........coieiieininnana. 3 14 42 0
BL rastellus......oovvviiinneinnnn 519 18 10 0
Oxypoda exigua.............ccvuun 32 0 38 0
Helerocerus flexuosus.............. 0 233 1 17
Het. hispidulus .................... 15 0 98 0
Bembidion minimum............... 0 0 0 1
Bem. pallidipenne.................. 3 0 102 0
Dyseh. thoracius + obscurus...... 137 27 178 367
o Dysch, salinus.....ocoavvivnrinnnn 0 1 ] 0
Dysch. globosus ................... 0 18 0 3
Dysch. chalceus.................... 0 1 0 4
Dysch. impunetipennis............. 0 0 0 2
Dysch. angustatus.................. 0 1 0 0
Dichirotrichus pubescens .......... 0 1 0 6
Elaphrus riparius.................. 1 0 0 0
Hisler aeneus......ooovveeeeinnnenna 0 0 3 0
Hgialia arenaria....... ..ol 1 0 9 0
Psammobius suleicollis ............ 3 0 0 0
Liodes ciliaris ....... ... ... ... .. 0 | 0 5 0
Aphodius plagiatus ................ 0o ! 4 3 | 8
Melanimon tibiale.................. 2 | o 2 0
Cneorrhinus plagiatus ............. 2 | 1 0 0
Antal individer .................L 47 392 49 755
Antal arter ... ... e, 13 14 12 11
Antal salttolerante arter........... - 3 7 4 7
0/q salttolerante individer........... 19 | 73 45 06
19021934 . . ..o 39 203
0/y salttolerante BL indiv. .......... 06 | 6 st | 9
195201934 . . ... it s 3.3 2.‘7%1
—+ Dysch. thoracicus og Dysch. obscurus | !
Antal individer ...........coiiiinn. 610 365 313 | 387
0y salttolerante ................... 05 | 79 14 | 93
Antal arfer............cooiiieiat 12 | 13 11 10
Antal salttolerante ................. 1 | G 2 6




a2, hd. Successionssludier { el havrendingsomrdde. 187

narius, Heterocerus hispidulus og Bembidion pallidipenne er foran-
dringen tydeligst, hvilket skyldes, at de moshevoksede tuer har de-
res egen persisterende fauna bestiende af sandgravende, xerofile
arter som Bl rastellus, Bl. opacus, Bl frichornis, medens de rent
sandede tuer er omtrent uden peristerende sandgravende biller.
Medens sammensmetningen af arterne 1 vintertuerne 1 1934 nasten
fuldsteendig dackker sommerpopulationen, mangler der i de f4 un-
dersegte vintertuer fra 1952 vigtige salttolerante arter, [, eks. Ble-
dius taurus, Bl diola {(dog cen enkelt repricsentant) og Throgo-
plloeus schneideri, hvis vinterkvarter det ikke lykkedes at finde.

Den bestand, der nu beboer selve sletten, der fer blandt Bledius-
arterne praktisk taget udelukkende var befolket af Bledius arena-
rius, bestiar dels af nogle arter, som er i stand til at téle store
svingninger 1 saltholdigheden, . ex. Bledius taurus og Bl diota,
samt arter, der let fornyes ved oversvemmelser, som Bl. speclabilis.
IEndelig vil der pa de mest sandede steder stadig viere smi kolonier
af Bl arenarius.

I det felgende skal gennemgis et par snit tvaers over Skomager-
sletten; de kan vanskeligt sammenlignes direkte med det ene snit
fra 1934, dels 14 dette i det nu afspaerrede mineterrain, dels var
provefladerne ikke afbildet mkvidistant for oversigtens skyld. [De
to snit svarer nmermest til stykket (P XIII—P XV) i diagram 8, side
61, Bro Larsen 1936]. De to snit fra 1952 er lagt tvaers over sletten
péi et sted, der i 1934 kun var beboet af Bl arenarins samfundet,
Sandet 14 dengang i et tykt, stenfrit lag med mange smi tem-
poraxere barkanklitter i randen ofte med en dusk Agropyrum eller
Psamma pd toppen. De nye forhold har hevirket, at sandet er
blxest bort, s sletten er blevet stenet, og en erosion omkring fuerne
har helt udslettet de fleste af de ubevoksede og givet de bevoksede
en knoldagtiz karakter med erosionshuller omkring, som laenge efter
en oversvemmelse star vandfyldt, og som hindrer den jmvne udbre-
delse af plantetaeppet (se fig. 2). Et tyndt sandalgelag daekker plet-
vis fladen, men normal marskdannelse finder ikke sted. Med afblas-
ningen og erosionen er grundvandsspejlet kommel narmere over-
fladen, si vandindholdet i sandet bliver vaesentligt sterre, isaer i
den ostlige del af sletten.

Pa fig. 1 og 3 ses de to snit. Det forste ligger vestligst, hvor den
negne del afl sletten er smallest og laengst fjernet fra Vadehavets
indflydelse. I den sydlige del er den sandede karakter endnu heva-
ret; men lengere mod nord er palejringen af klag og algebevoks-
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‘ig. 3. Snit tveers over Skomagersletten (se fig. 1), foroven det vestlige, for-
neden det wostlige; everst og nederst er de tilherende landsokler vist. Punk-
teringens tathed angiver vandindholdet | sandet, Overfladelinjen er iben, hyvor
der er rent sand, plettet hvor der er sand- og klmglag blandet, og sort, hvor
der ¢r ¢t klieg-algelag. 1 diagrammet viser abscissen prevelinjen i meter, ordi-
naten til venstre angiver antallet af individer af de forskellige arler pr. kva-
dratmeter. Kurverne for XaCl og H.0O angiver salt- og vandindhold i sandets
aversle 5 em, méilt i o6,
Fig. 3. Sections across Skomagersletien (see fig. 1), western lne above, castern
{ine below; ot the top and al the boliom the corresponding land profiles are
shown. The shading with small dofs represents the waler conlent of the soil
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ningen tydeligere. Vegelationen er pa selve fladen meget spredt,
ofte samlet pd tuer: 136—126 m fwel Plantago-Armeria-Festuca,
126—121 m ftwet Puccinellia-Sueda, 121—118 m rent sand, 118—88
vegelationslos, algeklxdt sandflade, 88—70 m algeflade med spredt
kpeller, 70—18 m nogen algeflade, 18—4 m luer med txt bevols-
ning af Puccinellia, Glaux, Statice imellem spredt Salicorniabevoks-
ning — mod nord taettere, 4— =1 m Let vegetation af Salicornia-
Puccinellia-Glaur og --1— 11 m Armneria-Plantago-Festuca. Popu-
lationen bestir liengst mod syd nmesten udelukkende af Bl. arenarius
samfundet, men den storre saltholdighed og marskens indflydelse
pd sandalgelaget tillader tillige tilstedevaerelsen af to andre arter:
Bl. diota og Bl. taurus.

Langs hele den nordlige rand af sletten er oversvemmelserne
mere regelmiessige, algetweppet jwvnere og tilvoksningen, ismr af
Salicornia, ogsd jevnere; her stiger antallet al Bl. diota, og samtidig
optracder Heterocerus flexuosus, isaer hvor plantedekket er toettest
og tillige en ny salttolerant Blediusart: Bl. spectabilis, der er den
dominerende art langs Vadchavet og i lobredderne; den forekommer
her kun i ganske ringe antal og skifter ofte lokalitet. Provelinjen
ender, ligesom den begyndte, ved en ter bevokset tue med en spar-
som population af Bl. epacus og Bl. trichornis.

Den ostlige linje begynder i nord ved en lignende tue, den er her
kun afbildet il midten af sletten, hvor denne bliver sterkl stenet
og uden gravende biller. Vegetationen er smrdeles spredt undtagen
ved udgangspunktet, hvor den bestar af Armeria, Plantago, Sedum,
Centaurium og andre xerophile planter (0—4,5 m), 4,5—10 m {=¢
Puccinellia-Salicornia-Sueda, 10—14 m ren, taet Salicornia, 14—23
m spredt Salicornia, 23—64 m negen sandflade med Spredfe sand-
algepletter og 64—225 m stenet sandflade,

Tuen mod nord rummer den smdvanlige fauna; Bl. tricornis, Bl
opacus, men ogsd Bl rastellus forekommer. Den regelmzassige
braemme af Salicornia og Puccinellia giver straks anledning til et
maximum af Heleronerus flexuosus, og derefter folger en tat he-
stand af Bl. spectabilis, som her finder bedre kir end mod vest, den
tynder ud, samtidig med at algelaget bliver tyndere; udenfor denne
zone er jordbunden rent sand, og en svag bestand af BI. arenarius

The double surface-line is open where we have pure sand, open with dols

when sand and elay are mized and black when covered with clay and algae. In

the diagram the abscissae represents the sample line in meters and the ordinafe,

to the feft, the number of individuals pr. square meter of the various species.

The curves for NaCl and H,0 shows the salf and water content within the
uppermost 5 cm of the sand, measured in Gt
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Tabel 1I. Fordelingen af Bl. spectabilis og Bl. diota ph proveflader
langs Skomagerslettens nordside fra est til vest.
Table II. Relation befween Bl spectabilis and Bl. diota from six
localities on the northside of Skomagersletien from East to West.
(Fig. 1, text no. 3).

BL spee- | b0 o 0y BL Bl. spectabilis
BT s E L imago | larve | puppe

Pove Nr. <+ 5— 0 43 0 100 4 44 8
0— 35 38 0 100 4 38 10

5—10 [ 32 0 100 1n o2 34

10—20 24 § 75 6 | 18 25

20—25 4 28 14 2 | 2 50

25—30 3 30 10 3 0 100

Tabel IIl. Fordelingen af billefaunaen pi preveflader langs den
vestlige side af Skomagersletten, -
Table 11I. Composition of beetle communilies on various localities
along weslern side of Skomagersletien.

e E= ESER | o7 EBge =8 E= 5
R AR M e et
I I = L ey WES
$EsEES|ETE §SS | Eo-§E~ | AEREES
N EAEY CEEFREYE ERHIEE RNk
Bl. spectabilis................ — | — — 1
Bl taurus.................... — —_ — 6
Bl. diota, imago.............. 167 — q 10
— — larve .ccovivniiinnn 4 | - 2 L]
—  —  PUPPE . 20 | —_ 7 12
Bl. arenarius, imago ......... - | 57 4 1
== == larve .......... — 29 — ==
— — PUPPE .. .vaaen — 18 = -
Trogophloeus schneideri..... 18 — — -
Dyschirius..............0. L. 3 — = e
Fluelarve ...........cooiiuit. — — : 1 —
Fluepupper ..........c.c..... 4 | — ! — 3
Scatella, pupper ............. - 2 ; = =

treeffes. (64 m med 2 i 1/100 m? prove er en tilfxldighed), og de
neste 200 m er praktisk taget uden billesamfund og ger et meget
»sterilt” indtryk. .

Grunden til, at Bl. spectabilis er s talrig pa denne linje i forhold



52, hd. Successionsstudier { el havrendingsomrdde. 1

til linje 1 er bl, a. (se senere), at tilferselen fra de permanente bo-
pladser ved Ho Bugt er sterre, fordi omradet ligger nmermere; der
vil derfor kunne forventes en jevn aftagen i teethed mod vest og en
stedse storre iblanding af Bl diofa. Tahel I1 belyser dette forhold
fra scks lokaliteter op langs nordsiden af sletten (se fig. 1, tekst
nr. ).

Foruden denne proveserie og de to prevelinjer er fladens fauna
undersogt pd enkelte andre steder.

I den vestligste del langs vegetationsranden findes et omrade, fig.
1, nr. 1, med swerlig taet population af Bl. diota; gennemsnit af 5
praver var 38 pr. 1/100 m?® (Tabel III), tillige fandtes Trogophiloeus
schneideri talrigt. Fra et omride mod sydvest med rent sand stam-
mer 10 prover (lig. 1, nr. 2}, der viser en ren hestand af Bl arena-
rius, medens de to nmste prevetagninger er fra mere blandede om-
rader (fig. 1, nr. 3 og 4), hvor individantallet bliver ringere, medens
artsantallet stiger.

Selvom den endnu ikke tilgroede del af Skomagersletten gor et
meget ensartet indiryk, vil stikprover som de 1 tabel II og ITI anferte
vaere meget forskellige, og flere andre kombinationer kan fies ved
provetagninger pi andre pletter, som i smi, men karakteristiske
track skologisk afviger fra hinanden; men hovedtendensen vil vaere,
som de to ovenfor omtalte provelinjer angiver.

En arls succes pa en ny lokalitel afhanger af, i hvor hej grad de
faktorer, der udgor det nye miljo, niermer sig artens optimum.

Skomagerslettens milje forandrer sig si hurtigt, at de arter, som
for fa ar siden levede under optimale kir, nu mi give plads for
andre, for hvem biotopen nu naermer sig tilstande, der tillader en
persisterende optraeden. Med hensyn til de dyr, der behandles i
denne underssgelse, vil sidanne tilstande bestd i den rigelige og
tilstrackkelige fode, at fjender og parasitter ikke udger en katastro-
fal faktor, med hensyn til Blediusarterne tillige, at substratet har en
sfidan konsistens, at dyrene kan tilfredsstille deres instinkter for
den meget komplicerede yngelpleje, de har, og endelig, at de fysiske
faktorer svinger indenfor de grienser, som tolereres af den pigmel-
dende art.

Betragtes to af pionerarterne pid Skomagersletten, Bledius diota,
som nu danner persisterende kolonier og Bl. spectabilis, hvor nye
individer stadig fores ind pé sletten fra Ho Bugt, kan man udlede
forskellige begransede faktorer af deres optrieden her.

Ernaringen: Dyrene lever af grenalger, bligrenalger og diato-
meer, som de rasper og slikker af sandskornene ved hjalp af sarlig
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tilpassede munddele. Tages der sandalgeprever fra de forskellige
lokalitetsprever [1. Ho Bugts algeflader (BIl. spectabilis karakter-
habitat), 2. Skomagerslettens algeflader, 3. overvintringstuer, 4. lav-
ninger med fint sand fra marginalklitterne, 5. tilgroede xerophile
marginaltuer], og anbringes ufodrede dyr ved hver prove, fir man
ved at tmelle de afgivne ekskrementer et begreb om intensiteten af
fedeoptagelsen fra de forskellige sandalgesamfund.

Tabel 1V. Forsog over fedeoptagelse hos Bledius spectabilis,

Table IV, Feeding experiments with Bl spec. offered algae from different
tupes of biofopes, 1. Sand-algal Taper from Ho Bugf, (Bl. spectabilis charac-
terhabitat), 2. Sand-algal lager from Skomagersietien. 3. Hibernation locali-
ties, 4. Fine sand from marginal dunes. 5. Hillocks with dense pegetation and
thick algal fager.

1 2 3 4 5
Antal ekskrementer ............ a63 355 169 33 437
Feeding aclivily (i. e. number of excrementis)

Tallene viser, at alger fra alle 5 lokaliteler sedes af Bl. spectabilis,
men at intensiteten er forskellig. Lokalitet 4 har kun en intensitet
pa 33, sandet er si fint og algebevoksningen si ringe, at denne arts
grove munddele ikke er i stand til at afraspe tilstzekkelig fode. Lo-
kalitet 4 beboes aldrig om sommeren af Bl. spectabilis, men kun af
sleegtens mindste arter Bl baudii og Bl. longulus.

Lokalitet 3 har intensiteten 169; her er sandet tilstraekkelig groft,
men algebevoksningen er sé ringe, at dyrene normalt ikke har no-
gen mulighed for at skaffe sig fode nok; nar tallet alligevel bliver
si stort som 169, skyldes det, at preven blev dyrket under glas og
algerne derfor voksede extraordinart. Bledius spectabilis hliver al-
drig her om sommeren.

En analyse af sandalgepraverne viser, at der er en karakteristisk
forskel pA naringsindholdet i de tre prever, som giver den sterste
@ deintensitet, idet lokalitet 1 og 2 kendetegnes ved et meget stort
indhold af diatomeer, medens disse mangler pi lokalitet 5. Prover
af tarmindhold viser, at diatomeer spiller en stor rolle i ernarin-
gen. Diatomeer er et vaerdifuldt neringsmiddel pd grund af deres
vljeindhold, og man kunne maske forestille sig, at den sterre wde-
intensitet pa lokalitet 5 simpelthen skyldes, at neringsstoffet her
er mindre wveerdifuldt, og derfor krieves sterre optagelse af det.
Kolonier af Blediusarter bliver heller aldrig sa tatte pa lokalitet
5 som pa 1 og 2.

Iovrigt er der lighed i artssammensaetningen af alger pi de fem
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lokaliteter, men voksemiden og udformningen af algetappet er for-
skelligt, bade Phormidium og Nostoe findes pi lok. 1, 2, 3, 4 og 3;
men pi lok. 1 er algetzeppet bledt og slimet, pa lok. 2 fedt og slimet
og p lok. 5 bulet og skorpeagtigt med tykke slimkapper om alge-
tridene. Lok. 3 har ofte udformet lange algetride og lok. 4 smi,
enkelte, fine tride og slimbetraek péd de enkelte sandskorn.

Lokalitet 2 har intensitet 355. Sand og tmthed af alger tillader
arten at anvende det specialiserede mundvaerktej, og de trives ube-
grenset pd denne kost. Lokalitet 2 er artens naturlige yngleplads
pd Skomagersletten. Lokalitet 1 er derimod den naturlige yngle-
plads ved Ho Bugt, hvor arten udfolder sig rigest.

Lokalitet 5 har 437 ckskrementer. Sandet er meget fint, men det
iykke algelag egner sig sserdeles godt til naering og behandles let
af munddelene, Bl, spectabilis findes imidlertid aldrig her om som-
meren, lokaliteten oplages af smé arter som Bl. rastellus, Bl. opacus
og den sterre Bl. iricornis. Arsagen hertil er bl. a., at lokaliteten
er for ter; forst i meget stor dybde vilde sandet ni den fasthed, der
er betingelsen for, at den komplicerede rede kan bygges, og i den
dybde anlaegges ingen reder, og den periodiske skorpeagtige, torre
overflade tillader ikke dyrene i sommerméinederne at samle til-
strackkeligt forrid.

Dijsse forseg viser, at Skomagerslettens algeflader skulde byde Bl
spectabilis gode ernaringsforhold og siledes for den sags skyld vare
velegnet til permanent boplads.

Forseg pa at fodre Bl spectabilis med alger med forskelligt salt-
indhold viser, at skent algelaget pd de permanente bopladser ofte
har hej saltprocent, 20—30—40 %, er mdeaktiviteten steorst ved det
laveste saltindhold (Tabel V). Dyrene kan ikke undgd i perioder
at fi meget salt fode, men de er da i stand til at udskille salt i haj
koncentration.

Tahel V. Fodringsforseg med Bl spectabilis med alger med
forskellig saltkoncentration.
Table V. Feeding experimenls on Bl. spectabilis offered algae of different
salf-concentrafion,

0/ NaCl 49 34 22 10 0
Antal ekskrementer............ 173 241 282 3206 458
Feeding aclivity (i.e. number of excrements)

De indvandrede arters succes betinges desuden af antallet af fjen-
der. To tvper kommer her swrlig i betragining: Dyschiriusarterne
og deres larver samt angreb af svampe af Laboulbilialesgruppen.
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Fra sandede ferske til moderat salte lokaliteter kendes fra Skal-
lingen Dyschirius thoracicus, D. obscurus, D. politus, D. impuncli-
pennis, D. globosus, D. angustatus, medens de salte, klaegholdige
lokaliteter kun rummer D. chalceus og D. salinus. D. angustatus,
D. politus og D, aeneus er nu sjeeldne, men D, thoracicus, D, obscu-
rus og D. globosus er seerdeles hyppige arter. D. salinus er ret al-
mindelig pi salte lokaliteter, men D. chalceus er altid en sjmlden
art. Alle de navnte arter findes nu ph Skomagersletten; forholdet
mellem arterne fremgar bl. a. af opteellinger fra vinterkvariererne,
hvor dyrene koncentreres:

D. thoracius + D. obscurus 375, D. politus 0, D. impuncitipennis
2, D. globosus 19, D, angustafus 1, D. &nreus 0, D. chalceus 5, D. sa-
linus 2,

Medens en art som Bl. spectabilis og i endnu hejere grad Bl. diota
og Bl taurus pi de pcrmanénte bopladser ved Ho Bugt og i inder-
vaden kun har D. chaleeus og D. salinus i kolonierne — og kun
ca. 1 pr. 100 individer, vil de, nar de skal invadere de nye omrider
pa Skomagersletten, moede en langt sterre tethed af deres fjender.
F. eks. var der pa en prevelinje i 1951 1 Dyschirius for hver 11
Bledius (Bl arenarius medregnet), ph lokalitelerne i 1952 var f. eks
i en praveserie (25 prever), 1 for hver 16 Bledius, og i en anden
{10 prever), 1 for hver 37, hvilket kunne ivde pa, at lokaliteterne
nu er mere gunstige for invasion af Bledius; men dette er sikkert
en forhastet slutning, for vel er de gentagne salte oversvemmelser
ugunstige for de almindelige Dyschirinsarter, men de mange tuer
spredt over hele sletten tjener som tilflugtssted, hvorfra ekskur-
sioner foretages af det letbevacgelige overfladedyr, sasnart vejret’
tillader det. Det er almindeligt om sommeren pi disse tuer at finde
mere end 10 Dyschirius obscurus og D. thoracicus pr. prove (1/100
m?), og forholdet mellem Bledius og Dyschirius 1. eks. pA Bl spec-
tabilis’ overvintringslokaliteter (328 Bledins til 359 Dyschirius fra
7 prover den 911 1952) tyder ligeledes pé, at de er langt alminde-
ligere, end sommerproverne ph fladerne viser.

Det mé indremmes, at Dyschiriusarterne, miske med undtagelse
af D. chalceus ikke betyder nogen fare for voksne Bl. spectabilis og
Bl, taurus, de store arter, men for deres larver betyder de en reel
fare, nir disse er udover den alder, hvor de beskyttes af moderen,
og Bl. diota og de mindre arter bukker let under ogsa som imagines.

I 1950 indsamledes Bl. dieta og Bl taurus pi Skomagersletten.
Det viste sig, at langt mere end halvdelen var angrebet af svampe,
ogsi pa Bl spectabilis fandtes de. Detie fnomen er aldrig trods
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flere tusind fund iagttaget pid dyrenes normale bopladser pi est-
siden af Skallingen [i 1951 fandtes dog 1 eksemplar af Bl diota fra
indervaden med Laboulbiliales pi, men det er det eneste iagttagne].
Neweste ar, 1 1951, var i en rackke prover 40 % af de heerdnede indi-
vider af Bl. diota pd Skomagersletten inficerede, medens de nyklak-

Fig. 4. Hoved af Bledius spectabilis med bevoksninger af svampe pd antenner
oy munddele,

Fig. 4. flead of Bledius spectabilis svergrown by fungi on antennae and
mouth parls.

kede individer ingen svampe havde. 1 1952 og 1953 var angrebet
meget ringe. .

Det er ofte blevet sagt, at svampeangreb af Laboulbiliales ingen
gener har for verten, og at denne nmrmest ma betragtes blot som
barer af svampekolonierne; hvor ubegrundet denne péstand er, ved
jeg ikke, men for arter af slwegten Bledius kan et svampeangreb
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ofte f4 katastrofale felger, fordi svampekolonierne sidder pA mund-
dele og pa antenner (fig. 4). I forste tilfeelde hindres den meget
specialiserede funktion af munddelene, og dyret der simpelthen af
sult, og i sidste tilfelde hindres orienteringen for dyrene, de bliver
rastlose, leber omkring p#i overfladen og soger at rense felchor-
nene; fodeoptagelsen standser, og dyrene der i lebet af kort tid.
Effekten af angreb pi bagkrop og under dakvingerne er ikke iojne-
faldende, men det er mit indtryk, at disse dyr der hurtigt i kul-
turer. Miske var disse angreb iArsag til, at det mislykkedes for en
stor del af populationen af Bl. diota i 1951 at nd vinterkvartererne;
de fandtes som dede rester i oktober pd sommerlokaliteterne, s
fordrspopulationen blev stmerkt decimeret.

Bl. diota har stadig vzeret den hardest angrebne, men i de to
sidste ar er angrebet bade pd BL diota, Bl. taurus og Bl. spectabilis
faldet til noget betydningslest, samtidig med at populationerne af
disse arter er blevet taettere. Det er min opfattelse, at de salttole-
rante arter fortrinsvis angribes af Laboulbiliaceer, nir de invaderer
mere ferske biotoper med staerkt svingende saltholdighed, medens
de til ferske lokaliteter tilpassede arter ikke angribes. Folgen vil
da veere, at de arter, der som pionerer treenger frem pi en lokalitet,
der endnu er mere fersk end de optimale biotoper, vil mede en
ekstra modstand, fordi nogle af deres fjender: Snyltesvampe og
de almindelige Dyschiriusarter trives bedre her end ved de salt-
holdigheder, som findes pi dyrenes normale bopladser. Det er ikke
— synes det — den store saltholdighed i sig selv p4 disse bopladser,
der begunstiger trivselen af Bl, spectabilis og Bl. diota, idet dyrene
tveertimod har foranstaltninger til at undgh saltet (Bro Larsen,
1952), men de salttolerante arter er mere konkurrencedygtige her
ph grund af saltholdighedens selektive virkning pa arternes fjender,

De meget store svingninger i salt- og vandindhold, som karak-
teriserer Skomagersletten, tiles bedst af arter som Bl faurus og
Bl. diofa, som trods alt-hsrer hjemme pi lokaliteter med lignende
darlige afvandingsforhold, og som graver meget dybe gange og har
mindre komplicerede wyngleforhold; disse dyr vil derfor findes
lengst mod vest og sende udlebere ind i den vigende Bl. arenarins
population. De ferske perioder synes at betyde den storste fare,
fordi svampeangreb da bliver hyppigere.

Bl spectabilis ferekommer stadig siregvis, bl. a. fordi dens
komplicerede redebygning kracver fast sand, som det dannes ved
tidevandets daglige sugning langs vadehavskysten; den trienger der-
for frem langs hjulspor og indstremningssteder, hvor mulighederne
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for nye tilforsler er storst, og sandet suges fastere sammen. Imid-
lertid er hele denne arts rytme tilpasset til daglig submersion ved
flodtid og dracning ved ebbetid; under submersion lukkes fodergan-
gene, og dyrene sidder stille uden at ede. P4 Skomagersletten findes
en sadan regelmaessighed ikke, bide perioder med submersion og
perioder med udterring er ofte langvarige og fodesamling hindres
i lengere tid, enten fordi lokaliteten er vanddackket, eller fordi
algerne er torret ind; disse forhold kan fi indflydelse pi popula-
tionens trivsel. F. eks. var sommeren 1952 meget keolig og solfattig,
og larveudviklingen blev overalt staerkt forsinket, endnu 8/11 fand-
tes enkelte uklekkede pupper pd Ho Bugt lokaliteterne; de var end-
nu levende, og det lykkedes i kulturer at klakke nogle (11/12 og
20/12); men pi Skomagerslettens rigeste Bl. spectabilis lokalitet XIII
var endnu falrige larver og pupper under vandet; en del si friske
ud og var nylig dede, medens andre var brunlige og dede for lengst.
De mange, lange oversvemmelser denne vide sommer har her under
de darlige afdraeningsforhold forsinket udviklingen abnormt lenge,
indtil de faldende efterirstemperaturer (== 5° ved overfladen den
8/11) har umuliggjort en klikning, s& passende vinterkvarterer
kunde opsoeges; der fandtes ikke en eneste imago tilbage pa som-
merlokaliteterne, og hele denne bestand af ikke faxrdigudviklede
individer ma vacre gliet tabt. I tabel 111, kolonne 4, belyses det sam-
me forhold, idet de astlige bestande pa grund af oftere og lengere
vanddakning rummer en sterre procentdel af larver pi et givet
tidspunkt.

Et andet karakteristisk trk er, at populationen er usadvanlig
pletvis og stregvis fordelt og er starrkt svingende fra Ar til ir; dette
skyldes, at afdrmeningen er sa dérlig, siledes at der pletvis opstir
meget hoje saltkoncentrationer. Dette er ganske vist ogsi tilfacldet
pi indervaden, hvor Bl diofa og Bl. taurus herer til, men her be-
tyder en stigning i saltholdigheden oftest en udterring og sank-
ning af grundvandet, siledes at dyrene kan opholde sig dybt 1 gan-
gene, hvor sandet er mindre saltholdigt; men pd Skomagersletten
er saltholdigheden ofte oppe pi over 50 %, inden grundvandet er
sunket under sandets overflade. Dyrene kan derfor ikke grave sig
dybere ned, men ma afvente overfladens terring, siledes at de,
der endnu lever, kan grave sig op og forlade lokaliteten og sege sig
en ny, lidt hajere beliggenhed, som miaske kort tid efter bliver for
ter og ikke har fode nok, hvorefter igen andre lokaliteter opsages.
Den stadige skiften og de ugunstige forhold, som periodevis ram-
mer yngelen, som ikke kan undfly, gor, at store dele af bestanden
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gir tabt. Helt hen i oktober-november flytter dyrene, endnu ved 7°
s jeg talrige af dem svserme i luften over Skomagersletten pa et
tidspunkt, hvor de vandmasettede lokalileter malte 50 ¢, NaCl
(24/10).

Den ovenfor beskrevne analyse af udviklingen pi Skomagerslet-
ten er langtfra feaerdig, idet det bl. a. fortrinsvis er forandringerne
pd de ubevoksede, sandede omrader, der er behandlet. De meget
store dele af den gamle havrending, som nu er meget tyndt bevokset
med marskengens planter, og som for var rent sanddwxekkede fla-
der beboede af Bledius arenarius, er ikke fardigundersegte; de be-
boes af en tynd bestand af Helerocerus flexnosus og Bl. spectabilis
samt Bl. fricornis, som ogsi optraeder visse steder i den egentlige
marskeng.

Tilgroningen af Skomagerslettens havrending begyndte normalt
med en udferskning, da digespzerringen blev effektiv, men overgik
i en anden fase, da oversvemmelserne med saltvand fra Ho Bugt
siden begyndte. Denne forandring reflekteredes hurtigt i faunaen,
siledes at salttolerante dyr vandrede ind med de store hajvander og
i hojere grad formiede at danne persisterende kolonier pi bekost-
ning af den oprindelige fauna, som oftere og oftere blev udsat for
ugunstige kar.

De arter, der forst keoloniserede sletten efter dens saltpraegning,
var arter som Bl dicta og Bl. taurus, der er bedst tilpassede til de
store svingninger i salt- og vandindhold, som periodiske oversvam-
melser giver.

Bl. spectabilis, hvis normale biotop er den overste del af tide-
vandszonen, har svaerere ved at manifestere sig og er afhangig af
tilfersler fra biotoperne ved Ho Bugt, hvilket ses af populations-
tmethedens dalen fra est til vest (tabel V). Bl. spectabilis er tilpasset
til de forhold, som korte, regelmaessige submersioner giver, og de
langvarige oversvemmelser eller udterringer vil vaere ugunstige og
udlese en aktivitet, der fir dyrene til at vandre bort og sege nve
bopladser, hvorved yngelen atter og atter ledes tilbage pi ugunstige
steder og gir tabt. .

Den modstand, som pionererne meder pd de nye lokaliteter, er
sammensat af flere faktorer; en vigtig faktor synes saltholdigheden
at vaere, Ganske vist ser det ikke ud, som om selve saltet er ned-
vendigt for dyrene, idet de f. eks. samler deres fede, nir salthol-
digheden er ringest; stillet overfor fedeprever med forskellig salt-
holdighed viser de sterst sedeaktivitet overfor de mest ferske (tabel
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V), og endelig er de i besiddelse af osmoregulatoriske filpasninger
til at skaffe sig af med saltet, nir de har indtaget smrlig salt kost.
Nir imidlertid saltholdigheden er stor, formindskes konkurrencen
mellem arter indenfor samme slaegt, antallet af fjender blandt
Dyschirius-arterne bliver ringere og angrehene af parasiter farre.

Denne undersogelse er udfort pi Skallingen, og jeg skylder pro-
fessor Niels Nielsen tak for de gode arbejdsmuligheder her, Under-
sogelsen er betalt af Universitetets zoologiske Laboratorium, lige-
som det eksperimentelle arbejde er udfoert pi detle; jeg er profes-
sor Ragnar Spiirck taknemmelig for den stotte, han pa disse om-
rider har ydet mig.

En rmkke kolleger har hjulpet mig med arbejdet, ogsa til dem
star jeg i taknemmelighedsgeld. Det gmlder adjunkt Hans Raevs-
kjer og cand. mag. Sten Rasmussen, der har hjulpet mig med
provetagningen, cand. mag. Thyge Christensen, der har foretaget
bestemmelserne af alger og diatomeer i sandet, cand. mag. Berge
Jakobsen, der har tegnet et kort over Skomagerslettens nuvierende
udseende og Universitetets kemiske Laboratorium, der har foretaget
saltholdighedsbestemmelserne.

Tegnearbejdet er udfert af hr. W. Hobel og fru B. Strubberg.
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ABSTRACT
This paper describes an analysis of part of the Skallingen peninsula
— Skomagersletten — where once the North Sea broke through and

swept away the coast dunes, so that the North Sea water united with
the water behind the peninsula, in Ho Bugt (fig. 1). After this flood-
wave a dike was built across the hole in the dune-row in order to pre-
vent the North Sea waler to come in again,

The area hehind the dike began to fresh out, vegetation covered the
white sand and the beetle communities living here were of fresh cha-
racter. This was the situation in 1934,
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Later on the creeks in the marsh land along Ho Bugt have eroded
themselves backwards (fig. 1) so that also the area so far west as
behind the dike more and more often was covered by the tide coming
in from the Ho Bugt side. This means that the soil got more and more
salt and that the sand was covered by a layer of clay, Conditions are
now sub-optimal for the formerly persisting beetle communities, and
the invading salt-tolerating species more often succeed in establishing
themselves. The dominating species have now in 1952 changed to typical
sali-tolerating species.

Table 1 shows the change of the fauna in the hibernation guarters
from 1934 to 1952, and the diagrams (fig. 3) give two sections from
Skomagersletten showing the area which in 1934 was inhabited by the
Bledius arenarius community only, now being invaded by Bl. diola, Bl
taurus, Helerocerus flexuosus and Bl. specfabilis, true salt-tolerating
speccies.

Bl. diota and Bl. taurus are the most adapted species being able to
tolerate great fluctuations in salt and water content as a consequence
of longlasting periodical submersion.

Bl. spectabilis which belongs to the innermost part of the true tidal
zone has to face more difficulties and is dependant on new introduction
from the hiotopes along Ho Bugt, a thing which is shown by the sinking
population-density from east to west (table V). Bl. speclabilis is adapted
to shortlasting, regular submersions, such which are produced by the
tide, and longlasting submersion and drying-up is unfavourable and
releases an activity, which sets the animals to wander away and to seek
new dwelling places, wherewith the progeny over and over again is led

_back to unfavourable localities and thus is lost.

The resistance met by the pioneers on the new localities comprises
several factors; an important factor seems to be the salinity. That is
to say, it does not look as if the salt in itself is necessary for the ani-
mals, as they f. inst. collect their food, when the salinity is at its lowest;
offered food samples with various content of salt they show the greatest
cating acticity towards the freshest (table V), and finally they are in
possession of osmo-regulatoric adaptions to get rid of the salt, when
they have taken in particularly salt food. When, however, the salinity
is great, the competition among species from the same genus diminishes,
the number of enemies among the Dyschirins species gets smaller and
the attacks of parasites scarcer.
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