
HAL Id: tel-02349485
https://theses.hal.science/tel-02349485

Submitted on 5 Nov 2019

HAL is a multi-disciplinary open access
archive for the deposit and dissemination of sci-
entific research documents, whether they are pub-
lished or not. The documents may come from
teaching and research institutions in France or
abroad, or from public or private research centers.

L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
destinée au dépôt et à la diffusion de documents
scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
émanant des établissements d’enseignement et de
recherche français ou étrangers, des laboratoires
publics ou privés.

Determination of the food sources and of the role of
meiofauna in soft-bottom intertidal habitats of the

Marennes-Oléron Bay, France, and the Sylt-Rømø Bight,
Germany : importance of the

microphytobenthos-meiofauna pathway, highlighted by
community structure, trophic markers and linear inverse

food web models
Luuk van Der Heijden

To cite this version:
Luuk van Der Heijden. Determination of the food sources and of the role of meiofauna in soft-bottom
intertidal habitats of the Marennes-Oléron Bay, France, and the Sylt-Rømø Bight, Germany : im-
portance of the microphytobenthos-meiofauna pathway, highlighted by community structure, trophic
markers and linear inverse food web models. Ecosystems. Université de La Rochelle; Christian-
Albrechts-Universität (Kiel, Allemagne), 2018. English. �NNT : 2018LAROS030�. �tel-02349485�

https://theses.hal.science/tel-02349485
https://hal.archives-ouvertes.fr


 

U NI V E R SI T Y O F L A R O C H E L L E, F R A N C E  

a n d  

C H RI S TI A N -A L B R E C H T S -U NI V E R SI T Y O F 
KI E L, G E R M A N Y  

 

 

 
 

D O C T O R A L S C H O O L S 
E U C LI D E, U ni v ersit y of L a R o c h ell e, a n d P O L M A R, Alf r e d W e g e n er I nstit ut e 

 

D O C T O R A L T H E SI S s u b mitt e d b y: 

L u u k H e n d ri k us V A N D E R H EI J D E N 
 

D et e r mi n ati o n of t h e f o o d s o u r c e s a n d of t h e r ol e of 
m ei of a u n a i n s oft- b ott o m i nt e rti d al h a bit at s of t h e M a r e n n e s-

Ol é r o n B a y, F r a n c e, a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, G e r m a n y. 
I m p o rt a n c e of t h e mi c r o p h yt o b e nt h os- m ei of a u n a p at h w a y, 
hi g hli g ht e d b y c o m m u nit y st r u ct u r e, t r o p hi c m a r k e rs a n d 

li n e a r i n v e r s e f o o d w e b m o d els. 
 

Dis s ert ati o n i n f ulfil m e nt of t h e r e q uir e m e nt s t o o bt ai n t h e titl e of D o ct or of P hil o s o p h y fr o m 
t h e U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e, a n d t h e d e gr e e “ Dr. r er. n at. ” fr o m t h e F a c ult y of 

M at h e m ati cs a n d N at ur al S ci e n c e s at Ki el U ni v er sit y, G er m a n y 
 

D ef e n d e d o n: t h e 1 8 t h of D e c e m b er 2 0 1 8 at t h e U n i v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e 
Dis ci pli n e: Bi ol o g y of t h e e n vir o n m e nt, of p o p ul ati o ns, a n d of e c ol o g y 

 
H o sti n g i nstit uti o ns: 

U M R Litt or al, E N vir o n n e m e nt et S o ci ét és, C N R S- U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e 
a n d 

Alfr e d W e g e n er I nstit ut e –  H el m h olt z C e ntr e f or P ol ar a n d M ari n e R e s e ar c h, 
W a d d e n S e a St ati o n S ylt, G er m a n y 

 
T h esis s u p er vis e d b y:  

Dr. B e n oit L E B R E T O N a n d Dr. H D R H ar al d A S M U S 

 
J U R Y: 
T o m M O E N S  Pr of. Dr., G h e nt U ni v er sit y, B el gi u m  R e vi e w er  
J a c k MI D D E L B U R G  Pr of. Dr., Utr e c ht U ni v er sit y, N et h erl a n ds  R e vi e w er  
M arti n W A H L  Pr of. Dr., U ni v er sit y of Ki el, G er m a n y  R e vi e w er  
B e n oit L E B R E T O N  Dr., U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e  T h esis dir e ct or  
H ar al d A S M U S  Dr. H D R, U ni v er sit y of Ki el, G er m a n y  T h esis dir e ct or/r e vi e w er  
G é r ar d B L A N C H A R D Pr of. Dr., U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e  E x a mi n er  
N at h ali e  NI Q UI L  R es e ar c h dir e ct or, C N R S, Fr a n c e  E x a mi n er  
J a d wi g a R Z E Z NI K -O RI G N A C  Dr., U ni v er sit y Pi err e et M ari e C uri e, Fr a n c e  E x a mi n er  
R a g n hil d A S M U S  Dr., Alfr e d -W e g e n er -I nstit ut e, G er m a n y I n vit e d 
M arti n G R A E V E  Dr., Alfr e d -W e g e n er -I nstit ut e, G er m a n y I n vit e d 



 

  



U NI V E R SI T Y O F L A R O C H E L L E, F R A N C E 

a n d 

C H RI S TI A N- A L B R E C H T S- U NI V E R SI T Y KI E L, G E R M A N Y 
 

 

D O C T O R A L T H E SI S s u b mitt e d b y: 

L u u k H e n d ri k us V A N D E R H EI J D E N 
 
 

D et e r mi n ati o n of t h e f o o d s o u r c e s a n d of t h e r ol e of 
m ei of a u n a i n s oft- b ott o m i nt e rti d al h a bit at s of t h e M a r e n n e s-

Ol é r o n B a y, F r a n c e, a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, G e r m a n y. 
I m p o rt a n c e of t h e mi c r o p h yt o b e nt h os- m ei of a u n a p at h w a y, 
hi g hli g ht e d b y c o m m u nit y st r u ct u r e, t r o p hi c m a r k e rs a n d 

li n e a r i n v e r s e f o o d w e b m o d els. 
 

 
Dis s ert ati o n i n f ulfil m e nt of t h e r e q uir e m e nts t o o bt ai n t h e titl e of D o ct or of 

P hil os o p h y fr o m t h e U ni v ersit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e, a n d t h e d e gr e e “ Dr. r er. 
n at. ” fr o m t h e F a c ult y of M at h e m ati c s a n d N at ur al S ci e n c e s  

at Ki el U ni v ersit y, G er m a n y 
 

D ef e n d e d o n: t h e 1 8 t h of D e c e m b er 2 0 1 8 at t h e U n i v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e 
Dis ci pli n e: Bi ol o g y of t h e e n vir o n m e nt, of p o p ul ati o ns, a n d of e c ol o g y 

 
H o sti n g i nstit uti o n s:  

U M R Litt or al, E N vir o n n e m e nt et S o ci ét és, C N R S- U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e 
a n d 

Alfr e d W e g e n er I nstit ut e –  H el m h olt z C e ntr e f or P ol ar a n d M ari n e R e s e ar c h, 
W a d d e n S e a St ati o n S ylt, G er m a n y 

 
T h esis s u p er vis e d b y :  

Dr. B e n oit L E B R E T O N a n d Dr. H D R H ar al d A S M U S 
 

 
J U R Y: 
T o m M O E N S  Pr of. Dr., G h e nt U ni v er sit y, B el gi u m  R e vi e w er  
J a c k MI D D E L B U R G  Pr of. Dr., Utr e c ht U ni v er sit y, N et h erl a n ds  R e vi e w er  
M arti n W A H L  Pr of. Dr., U ni v er sit y of Ki el, G er m a n y  R e vi e w er  
B e n oit L E B R E T O N  Dr., U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e  T h esis dir e ct or  
H ar al d A S M U S  Dr. H D R, U ni v er sit y of Ki el, G er m a n y  T h esis dir e ct or/r e vi e w er  
G é r ar d B L A N C H A R D Pr of. Dr., U ni v er si t y of L a R o c h ell e, Fr a n c e E x a mi n er  
N at h ali e NI Q UI L  R es e ar c h dir e ct or, C N R S, Fr a n c e  E x a mi n er  
J a d wi g a R Z E Z NI K -O RI G N A C  Dr., U ni v er sit y Pi err e et M ari e C uri e, Fr a n c e  E x a mi n er  
R a g n hil d A S M U S  Dr., Alfr e d -W e g e n er -I nstit ut e, G er m a n y I n vit e d 
M arti n G R A E V E  Dr., Alfr e d -W e g e n er -I nstit ut e, G er m a n y I n vit e d 
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F o r e w o r d 

 

T his d o ct or al t h esis w a s r e ali z e d at t h e U ni v er sit y of L a R o c h ell e, wit hi n t h e t e a m BI O F E E L  

( BI O di v er sit é et F o n cti o n n e m e nt d es E c os yst E m es Litt or a u x) of t h e Litt or al, E N vir o n n e m e nt et 

S o ci ét és ( U M R 7 2 6 6, C N R S – U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e) a n d at t h e W a d d e n S e a St ati o n S ylt 

of t h e Alfr e d W e g e n er I nstit ut e, wit hi n t h e t e a m E c os yst e m a n al ysi s  of t h e Alfr e d W e g e n er I nstit ut e – 

H el m h olt z Ass o ci ati o n f or P ol ar a n d M ari n e R es e ar c h, G er m a n y. T his t h esis w a s p art of a c o-

s u p er visi o n a gr e e m e nt b et w e e n t h e U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e, a n d t h e C hristi a n- Al br e c ht s-

U ni v er sit y, Ki el, G er m a n y. 

 

T his w or k w a s fi n a n ci all y s u p p ort e d b y t h e U ni v er sit y of L a R o c h ell e t hr o u g h a gr a nt pr o vi d e d 

b y t h e ‘ Mi nist èr e d e l’ E ns ei g n e m e nt S u p éri e ur et d e l a R e c h er c h e’. T his w or k w a s s u p p ort e d b y t h e 

C N R S t hr o u g h t h e C N R S r es e ar c h c h air pr o vi d e d t o B. L e br et o n. Fi n a n ci al s u p p ort w a s pr o vi d e d b y 

t h e Alfr e d W e g e n er I nstit ut e H el m h olt z C e ntr e f or P ol ar a n d M ari n e R es e ar c h, a s w ell a s t h e U ni v er sit y 

of L a R o c h ell e ( M o bilit y f or d o ct or al st u d e nt s) a n d t h e G er m a n A c a d e mi c E x c h a n g e S er vi c e ( D A A D: 

s h ort-t er m r es e ar c h gr a nt, 2 0 1 7, n o. 5 7 3 1 4 0 2 3). 

 

P art of t his w or k w a s c arri e d o ut o n a st u d y ar e a l o c at e d wit hi n t h e R és er v e N at ur ell e d e M o ë z e-

Ol ér o n, Fr a n c e, a d mi nist er e d b y t h e Li g u e d e Pr ot e cti o n d es Ois e a u x, a s w ell a s o n a st u d y l o c ati o n 

wit hi n t h e U N E S C O W orl d H erit a g e Sit e of t h e W a d d e n S e a, G er m a n y. 

 

T h e t e c h ni c al a n d a n al yti c al w or k of t his t h esis w a s c arri e d o ut wit h t h e h el p of m a n y p e o pl e. 

 

Fi el d w or k: 

- Fi el d w or k s a m pli n g w a s p erf or m e d at t w o h a bit at s of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, Fr a n c e, wit h t h e 

h el p of J uli ett e B a u m a n n, D e nis Fi c h et, Ni c ol a s L a c h a uss é e, B e n oit L e br et o n a n d P hili p p e Pi n e a u.  

- Fi el d w or k s a m pli n g w a s p erf or m e d at t hr e e h a bit at s of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, G er m a n y, wit h t h e 

h el p of Bir git H uss el, P etr a K a d el, S a bi n e H or n, M arti n P a ar, L a ss e S a n d er, M arti n B ur g d orf a n d 

B e n oit L e br et o n. 

- S e a w at er s a m pl es w er e c oll e ct e d at t w o st ati o n s i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, Fr a n c e, wit h t h e 

h el p of P hili p p e Pi n e a u, Ni c ol a s L a c h a uss é e a n d B e n oit L e br et o n. S e a w at er w a s als o s a m pl e d at 

t hr e e st ati o ns i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, G er m a n y, wit h t h e h el p of P etr a K a d el, B e n oit L e br et o n a n d 

t h e M y a cr e w of A WI S ylt. 

 

 

 



 

II   

S a m pl e pr e p ar ati o n: 

- S e a gr a ss l e a v es a n d r o ot s w er e h a n d pi c k e d f or bi o m a ss esti m ati o ns a s w ell a s l at er a n al ys es of 

is ot o p e c o m p ositi o ns wit h t h e h el p of M arti n e Br ér et. 

- S e a w at er s a m pl es w er e filt er e d f or c oll e cti o n of s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er wit h t h e h el p 

of M arti n e Br ér et a n d P etr a K a d el. 

- Pr e p ar ati o n of or g a ni c m at eri al fr o m p ot e nti al f o o d s o ur c es f or is ot o p e a n al ys es w er e d o n e wit h 

t h e h el p of Q u e nti n B er ni er. 

 

S a m pl es a n al ys es: 

- T a x o n o mi c a n al ys es of m ei of a u n a w a s d o n e wit h t h e h el p of J a d wi g a R z e z ni k- Ori g n a c wit h a 

s m all tr ai ni n g o n m ei of a u n a t a x o n o m y at t h e O c e a n o gr a p h y St ati o n i n B a n y uls-s ur- M er, Fr a n c e. 

- B a ct eri a a b u n d a n c es w er e a n al y z e d usi n g a fl o w c yt o m et er wit h t h e h el p of L a ur e e n B e a u g e ar d. 

- Is ot o p e a n al ys es w er e r u n at t h e U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e, wit h t h e h el p of G a ël G uill o u. 

- F att y a ci d a n al ys es a n d c o m p o u n d s p e cifi c is ot o p e a n al ys es w er e c o n d u ct e d at t h e Alfr e d W e g e n er 

I nstit ut e H el m h olt z C e ntr e f or P ol ar a n d M ari n e R es e ar c h, Br e m er h a v e n. I w or k e d wit hi n t h e 

M ari n e C h e mi st r y w or ki n g gr o u p u n d er s u p er visi o n of M arti n Gr a e v e a n d h a d h el p fr o m Di et er 

J a nss e n a n d V al eri a A dri a n. 

 

F o o d w e b m o d els: 

- F o o d w e b m o d els of t h e fi v e i nt erti d al h a bit at s w er e c o nstr u ct e d wit h t h e h el p of H ar al d As m us, 

R a g n hil d As m us, M atil d a H ar al dss o n, N at h ali e Ni q uil, Q u e nti n N o g u es, St e p h e n P a c ell a, Bl a n c h e 

S ai nt- B é at a n d C a mill e d e l a V e g a. 

 

T his w or k h a s als o b e e n a c c o m plis h e d t h a n ks t o t h e h el p of a n i nt er n, Q u e nti n B er ni er. Q u e nti n 

di d t his i nt er ns hi p a s p art of t h e c o m p uls or y i nt er ns hi p of t h e 3 r d y e ar b a c h el or ( c o-s u p er visi o n wit h 

B e n oit L e br et o n). H e h el p e d wit h t h e s orti n g a n d pr e p ar ati o n of f o o d s o ur c es f or is ot o p e a n al ys es. His 

d at a a n al ys es pr o vi d e d h el pf ul i nf or m ati o n w hi c h w a s us e d i n t his t h esis. 

 

At t h e e n d of S e pt e m b er p art of t h e w or k i n t his t h esis w a s p u blis h e d: 

v a n d er H eij d e n, L. H., R z e z ni k- Ori g n a c, J., As m us, R., Fi c h et, D., Br ér et, M., K a d el, P., B e a u g e ar d, 

L., As m us, H., L e br et o n, B. H o w d o f o o d s o u r c es d ri v e m ei of a u n a c o m m u nit y st r u ct u r e i n s oft-

b ott o m c o ast al f o o d w e bs ?  M ari n e Bi ol o g y , 1 6 5: 1 6 6. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 2 7- 0 1 8- 3 4 1 9- 7 

 

P art of t his t h esis h a s b e e n pr es e nt e d at t h e C o a st al est u ari n e R es e ar c h F e d er ati o n c o nf er e n c e 

i n N o v e m b er, 2 0 1 7, i n Pr o vi d e n c e, R h o d e Isl a n d, U S A. Ot h er w or k r el at e d t o t h e t h esis w a s als o 

pr es e nt e d at: 

- t h e 2n d  y e ar s y m p osi u m of t h e U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e. 
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- t h e E N A- w or ks h o p 2 0 1 7 at t h e W a d d e n S e a St ati o n S ylt, Alfr e d W e g e n er I nstit ut e, G er m a n y.  

- t h e A WI P h D- d a ys 2 0 1 8 at t h e W a d d e n S e a St ati o n S ylt, Alfr e d W e g e n er I nstit ut e, G er m a n y. 

 

T his w or k h a s als o b e e n v ul g ari z e d i n t h e f or m of a 5- mi n ut e vi d e o wit h w hi c h t h e j ur y pri c e 

w a s w o n at t h e F esti v al d e Fil m ( p a s tr o p) S ci e nti q u e 2 0 1 7 or g a ni z e d b y t h e a ss o ci ati o n of d o ct or al 

st u d e nt s ( A D O C S) at t h e U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e.  

 

I n p ar all el of t his t h esis t w o y e ar s of t e a c hi n g w a s c o n d u ct e d at t h e U ni v er sit y of L a R o c h ell e 

a s p art of a D C A C E c o ntr a ct. L e ct ur es w er e gi v e n i n “ E c o p h ysi ol o gi e m ari n e ”  ( 1st y e ar of M a st er). As 

w ell a s pr a cti c al w or k i n  “ Bi ol o gi e a ni m al e 1 ” ( 1st y e ar of B a c h el or) a n d “ E x p éri m e nt ati o n a u 

l a b or at oir e a p pli q u é e a u d o m ai n e m ari n e ” ( 3r d y e ar of B a c h el or). 
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A c k n o wl e d g e m e nts 

 

Fir st of all, I w o ul d li k e t o t h a n k t h e r e vi e w er s, J a c k Mi d d el b ur g, T o m M o e ns, M arti n W a hl 

a n d H ar al d As m us, w h o h a v e a gr e e d t o p arti ci p at e i n t h e e v al u ati o n of t his d o ct or al t h esis.  

 

I t h a n k t h e U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e a n d t h e Alfr e d W e g e n er I n stit ut e, H el m h olt z 

C e ntr e f or P ol ar a n d M ari n e R es e ar c h, G er m a n y f or p er mitti n g m e t o r e ali z e t his w or k. Als o, I w o ul d 

t o t h a n k t h e d o ct or al s c h o ols G a y- L uss a c  ( n o w E U C LI D E ), U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e, a n d 

P O L M A R , A WI, Br e m er h a v e n, G er m a n y, f or s u p p orti n g m e d uri n g m y t h esis. A n d fi n all y, t h e 

U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e, a n d t h e C hristi a n- Al br e c ht s- U ni v er sit y, Ki el, G er m a n y, f or h osti n g 

m y P h D. 

 

I w ar ml y t h a n k m y m ai n s u p er vis or s, B e n oit L e br et o n a n d H ar al d As m us, a s w ell a s R a g n hil d 

As m us, f or gi vi n g m e t h e c h a n c e t o w or k t h es e l a st t hr e e y e ar o n t his P h D t h esis. T h a n k y o u f or y o ur 

s u p p ort a n d p e a c ef ul n ess t h at h el p e d m e t o t a k e t h e st e ps n e e d e d d uri n g m y P h D. Y o ur a d vi c e a n d 

c o m m e nt s ar e w ell a p pr e ci at e d, a n d h el p e d m e r e d u c e t h e str ess a n d w orri es t h at ar e c o m m o n d uri n g a 

P h D. Y o ur e x p eri e n c es i n t h e s ci e ntifi c w orl d m a d e it e a si er a n d m or e c o mf ort a bl e f or m e d uri n g t h es e 

l a st y e ar s. I t h a n k y o u all f or y o ur tr ust i n m e. I a m v er y gr at ef ul f or y o ur p ositi vit y, e nt h usi a s m a n d 

s u p p ort, a s w ell a s t h e i n d e p e n d e n c e y o u g a v e m e. T h e c oll a b or ati o ns a n d p ossi biliti es t o w or k i n s o 

m a n y l a b or at ori es a n d wit h s o m a n y diff er e nt p e o pl e g a v e t his t h esis a n e xtr a l a y er, w hi c h I a m t h a n kf ul 

f or.  

 

T h a n k y o u B e n oit, fr o m t h e b e gi n ni n g y o u w er e al w a ys t h er e t o e x pl ai n, a ssist, c o m pl e m e nt, 

c o m m e nt a n d tr a nsl at e. Y o u m a d e it e a si er f or m e t o i nt e gr at e i n t w o n e w e n vir o n m e nt s ( c o u ntri es), 

b ot h i n Fr a n c e a n d G er m a n y, a n d w er e t h er e t o dis c u ss wit h w h e n n e e d e d. Y o u h a v e gi vi n g m e t h e 

o p p ort u nit y t o gr o w a s a s ci e ntist a n d g ui d e d m e w h er e n e e d e d. Y o u w er e t h er e f or t h e s a m pli n g, t h e 

s a m pl e pr e p ar ati o n, t h e a n al ys es a n d t h e d at a i nt er pr et ati o n. W h e n e v er I h a d a q u esti o n, y o u w er e 

al w a ys a bl e t o a ns w er or g ui d e m e i nt o t h e ri g ht dir e cti o n. O ur dis c ussi o ns a b o ut s ci e n c e w er e v er y 

fr uitf ul a n d c o nstr u cti v e. 

 

H ar al d a n d R a g n hil d, y o u w er e t h er e t o h el p m e, e x pl ai n t o m e a n d dis c uss wit h m e w h e n I w a s 

at t h e W a d d e n S e a St ati o n o n S ylt. O ur dis c ussi o ns a b o ut t h e pr oj e ct a n d t h e f o o d w e b m o d els w er e 

v er y h el pf ul a n d hi g hl y a p pr e ci at e d. I c o ul d al w a ys k n o c k o n y o ur d o or k n o wi n g t h at I w o ul d r et ur n 

wit h a s atisfi e d f e eli n g. Y o u w er e t h er e t o g ui d e m e d uri n g m a n y pr o c ess es of y o u n g a c a d e mi c s ci e ntist, 

t h e d at a i nt er pr et ati o n, criti c al n ot es, p a p er writi n g a n d pr es e nti n g of d at a.  
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J a d wi g a R z e z ni k- Ori g n a c, I t h a n k y o u f or i ntr o d u ci n g i nt o t h e w orl d of n e m at o d es. T h a n ks t o 

y o u I a m n o w a bl e t o disti n g uis h a M et a c hr o m a d or a r e m a n ei  fr o m a M et a c hr o m a d or a vi vi p ar a . Y o ur 

e x p eri e n c e i n t h e fi el d of n e m at o d es a n d y o ur pr e vi o us w or k at t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y h el p e d m e a 

l ot d uri n g m y P h D. T h e st a ys I h a d at t h e O c e a n o gr a p hi c st ati o n i n B a n y uls-s ur- M er w er e al w a ys v er y 

ni c e.  

 

M arti n Gr a e v e, I w ar ml y t h a n k y o u f or s h ari n g y o ur e x p eri e n c e a n d i ntr o d u ci n g m e t o t h e w orl d 

of f att y a ci ds. Y o u w er e t h er e t o t e a c h m e a b o ut f att y a ci ds a n d all t h e pr o c ess es i n v ol v e d i n t h e f att y 

a ci d a n al ys es. Y o ur d o or w a s o p e n w h e n e v er I h a d q u esti o ns or w a nt e d t o dis c uss m att er s a n d I f elt 

v er y w el c o m e at y o ur w or ki n g gr o u p. 

 

N at h ali e Ni q uil, I t h a n k y o u f or s h ari n g y o ur e x p eri e n c e o n f o o d w e b m o d els, a s w ell a s, i n t h e 

s ci e ntifi c w orl d. T h e dis c ussi o ns w e h a d w er e al w a ys v er y fr uitf ul a n d I a m gr at ef ul f or y o ur p ositi vit y. 

T h e o p p ort u nit y y o u g a v e m e t o w or k o n f o o d w e b m o d els a n d pr o gr ess i n t h e w orl d of li n e ar i n v er s e 

m o d els is m u c h a p pr e ci at e d.  

 

A s p e ci al t h a n ks t o all t h e m e m b er s of m y P h D c o m mitt e e, B e n oit L e br et o n, H ar al d As m us, 

R a g n hil d As m us, J a d wi g a R z e z ni k- Ori g n a c, M arti n Gr a e v e, N at h ali e Ni q uil a n d G ér ar d Bl a n c h ar d. 

T h e c o m mitt e e m e eti n gs w er e v er y h el pf ul a n d g a v e m e t h e o p p ort u nit y t o a p pr o a c h t h e pr oj e ct fr o m 

m a n y diff er e nt a n gl es. T hr o u g h y o ur e x p eri e n c es i n t h e v ari o us fi el ds of m ari n e e c ol o g y st u di es I 

o bt ai n e d a n i nt er esti n g p er s p e cti v e a n d w a y of t hi n ki n g. 

 

–  I w o ul d li k e t o t h a n k e v e r y b o d y at t h e U ni v e rsit y of L a R o c h ell e a n d t h e A WI wit h w h o m I 

w o r k e d d u ri n g m y P h D –  

 

  I a m v er y t h a n kf ul f or t h e p e o pl e w h o h el p e d m e d uri n g fi el d w or k, l a b w or k a n d w or ki n g o n 

m o d els: P hili p p e Pi n e a u, Ni c ol a s L a c h a uss é e, D e nis Fi c h et, J uli ett e B a u m a n n, P etr a K a d el, M arti n 

P a hr, S a bi n e H or n, Bir gitt e H uss el, M arti n B ur g d orf, G a ël G uill o u, Q u e nti n B er ni er, L a ur e e n 

B e a u g e ar d, M arti n e Br ér et, V al eri a A dri a n, Di et er J a nss e n, M atil d a H ar al dss o n, St e p h e n P a c ell a, 

Q u e nti n N o g u es a n d t h e M y a II cr e w. 

 

  P hilli p e, Ni c ol a s, J uli ett e a n d D e nis, t h a n k y o u f or y o ur s u p p ort d uri n g fi el d w or k i n t h e 

M ar e n n es- Ol ér o n B a y. “ B uil di n g s a n d c a stl es ” w a s al w a ys f u n wit h y o u all. W aiti n g o n t h e b o at f or t h e 

ti d e t o r et ur n all c o v er e d i n m u d. I c o ul d n’t h a v e d o n e it wit h o ut y o u. 

 

  P etr a K a d el, M arti n P a hr, S a bi n e H or n, Bir gitt e H uss el, M arti n B ur g d orf, t h a n k y o u f or y o ur 

h el p d uri n g t h e fi el d w or k i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht. C oll e cti n g s a m pl es wit h y o u w a s al w a ys a f u n 
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e x p eri e n c e. Es p e ci all y d uri n g t h e wi nt er s e a s o n, w hi c h w a s a bit c ol d, I a m gr at ef ul f or y o ur h el p. P etr a, 

I a m gr at ef ul f or y o ur a ssist a n c e t hr o u g h o ut a l ot of m y t h esis w or k: c oll e cti n g m at eri al t hr o u g h o ut t h e 

l a b, m a ki n g or d er s, pr e p ari n g fi el d w or k, s a m pli n g, filt eri n g, fr e e z e- dr yi n g, gri n di n g, si e vi n g. All t his 

c o ul d n’t h a v e b e e n d o n e wit h o ut y o u. A n d y o u w o ul d e v e n bri n g m e s o u p w h e n I w a s si c k. 

 

  G a ël G uill o u, Q u e nti n B er ni er, L a ur e e n B e a u g e ar d, M arti n e Br ér et, t h a n k y o u f or y o ur h el p 

d uri n g t h e l a b a n al ys es. L a ur e e n, t h a n k y o u f or s h o wi n g t h e i ns a n d o ut s of fl o w c yt o m etr y, w hi c h 

e n a bl e d m e t o esti m at e b a ct eri a a b u n d a n c es. M arti n e, t h a n k y o u f or y o ur h el p d uri n g t h e s a m pl e 

pr e p ar ati o n. Filt eri n g lit er s of s e a w at er, pi c ki n g s e a gr a ss l e a v es a n d r o ot s a n d a n al y zi n g c hl or o p h yll a  

c o nt e nt, w er e all d o n e wit h y o ur h el p. Q u e nti n B er ni er, t h a n k y o u f or y o ur h el p d uri n g t h e s a m pl e 

pr e p ar ati o n of f o o d s o ur c es f or is ot o p e a n al ys es. T his all o w e d m e t o f o c us o n pi c ki n g n e m at o d es. Y o u 

w er e a g o o d i nt er n a n d h el p e d o ut a l ot wit h t h e d at a c oll e cti o n a n d a n al ys es. Fi n all y, G a ël, t h a n k y o u 

f or y o ur h el p wit h t h e is ot o p e a n al ys es. Y o ur d e v oti o n i n a n al ys es is ot o p e c o m p ositi o ns w a s p art of t h e 

m ai n c or e of t his t h esis. T h e f a ct t h at y o u w er e a bl e t o esti m at e t h e is ot o p e c o m p ositi o n o n O N E 

n e m at o d e, still stri k es m e. 

 

–  M a n y t h a n ks t o m y f ri e n ds, r o o m m at es, t e a m m at e s a n d ot h e rs t h at I s p e n d m y l ast t h r e e y e a r 

wit h i n L a R o c h ell e, B r e m e r h a v e n a n d List a uf S ylt –  

 

  T h a n ks t o all m y r o o m m at es a n d e x-r o o m m at es of t h e Vill a Cl o vis, f or list e ni n gs t o m e t al k 

s ort of “ Fr e n c h ”, w at c hi n g m o vi es, h a vi n g b e er s, e nj o yi n g t h e B B Q, S at ur d a y m or ni n g m ar k et a n d 

h a vi n g p arti es till l at e i n t h e m or ni n g. T h a n k y o u, B ertr a n d, Fr a n ç ois, S o p hi e, M at hil d e, H el e n e, 

J uli ett e, I o n, R as m us, A ur eli e, M a xi m e, A m a n di n e a n d M ati a s. Wit h o ut t h e Vill a I w o ul d n’t h a v e h a d 

t h e s a m e ni c e ti m e a s I h a d o v er t h e l a st t hr e e y e ar s. I a m v er y h a p p y t h at I h a d t h e o p p ort u nit y t o m o v e 

h er e a n d b uilt t h es e fri e n ds hi ps wit h y o u all. A n d I will al w a ys h a v e a ni c e m e m or y o n y o ut u b e t o 

r e m e m b er t h e c ar ni v or es, h er bi v or es a n d c h o c ol ati v or es of Vill a Cl o vis b y. 

 

  T h a n k y o u a s w ell t o m y f or m er r o o m m at es i n Br e m er h a v e n, S yl k e, B e a, J o n at h a n. I h a d a ni c e 

ti m e i n Br e m er h a v e n, als o t h a n ks t o y o u. I will m ost li k el y c o m e b a c k s o o n.  T h a n k y o u, t o t h e 

isl a n d er s of S ylt, C a mill e, S a bi n e, M ari e k e, M arti n, L a s s e, J o n a s, R u n n e. I h a d a ni c e ti m e o n t h e 

is ol at e d isl a n d of S ylt, m ai nl y t h a n ks t o y o u. I e nj o y e d h a vi n g b e er s a n d b ur g er s at t h e Pir at e n n est, 

fis h br öt c h e n at G os c h, a n d dri n ki n g b e er s a n d B B Q’i n g i n t h e Pri n gs h ei m g ar d e n. 

   

T h a n k y o u t o all p e o pl e t h at I m et i n L a R o c h ell e. Ali c e, Pi err e, G uill a u m e, Si m o n, Titi, T ot o, 

T h o m a s, Gr e g, C e cil e, B e n, A nt h o n y, J R, M ari n e, M at hil d e, R o bi n, V al eri a n, it w a s ni c e t o e nj o y t h e 

v ari o us a cti viti es i n L a R o c h ell e wit h y o u: s urfi n g, dri n ki n g b e er s, w at c hi n g m o vi es, r u g b y m at c h es, 

f o ot b all g a m es, tri ps, c o n c ert s … Als o, t h a n k y o u t o t h e f ut s al t e a m f or l etti n g m e pl a y f o ot b all e v er y 
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T u es d a y aft er n o o n, t h e f o ot b all er s of T u es d a y e v e ni n g pl a yi n g i n d o or a n d o ut d o or, a n d t h e t hir d t e a m 

of C a p A U NI S L a g or d. Pl a yi n g wit h y o u m a d e it e a si er t o cl e ar m y mi n d a n d e nj o y t h e g a m e of f o ot b all 

i n diff er e nt s etti n gs.  

 

–  M a n y t h a n ks t o m y f ri e n ds a n d f a mil y b a c k i n t h e N et h e rl a n ds –  

 

D a a n, M artij n e n M a art e n, t h a n k y o u f or t h e y e arl y w e e k e n ds i n L a R o c h ell e, Fr a n c e. I w a s 

al w a ys li g hti n g u p w h e n I k n e w y o u g u ys w er e arri vi n g. T h e E ur o visi o n s o n gf esti v al, M öl k k y a n d 

g a m es w er e st a n d ar d m at eri al i n t h es e w e e k e n ds. T h e a p p e n di citis l u c kil y o nl y o n c e … A n d I t hi n k w e 

d o n’t h a v e t o m e nti o n w h o is l e a di n g i n t h e o v er all s c or e of M öl k k y. Als o, t h a n k y o u als o t o all ot h er 

fri e n ds i n t h e N et h erl a n ds. W h e n e v er I w a s b a c k i n t h e c o u ntr y y o u w er e t h er e t o h a v e a b e er wit h, pl a y 

a g a m e of f o ot b all, w at c h a g a m e of f o ot b all, or d o w h at e v er w a s n e c ess ar y t o cl e ar m y mi n d a n d c h ar g e 

m e a g ai n b ef or e g oi n g b a c k t o Fr a n c e. I will c o m e b a c k t o t h e N et h erl a n ds s o o n t o e nj o y t h es e a cti viti es 

wit h y o u o n a m or e r e g ul ar b a sis. 

 

I a m gr at ef ul t o m o m a n d d a d, f or y o ur e n c o ur a g e m e nt s i n e v er yt hi n g I d o, al w a ys p us hi n g m e 

a n d b a c ki n g m e u p t o p ur s u e m y dr e a ms. T his all o w e d m e t o g o a br o a d, dis c o v er t h e w orl d k n o wi n g 

t h at y o u w o ul d b e t h er e f or m e. I al w a ys a p pr e ci at e d y o ur a d vi c e, listi n g t o m y w orri es, iss u es, a n d 

st ori es. Y o u c a m e t o visit m e i n L a R o c h ell e w h er e I c o ul d s h o w y o u w h at I w a s d oi n g. Y o u list e n e d 

w h e n I w o ul d t ell a b o ut m y r es ult s, dis c ussi o n, a n d fi el d w or k. G oi n g b a c k t o H uls el, N et h erl a n ds a n d 

s p e n di n g ti m e t o g et h er br o u g ht m e t h e e a s e a n d t h e c al m I n e e d e d t o g o t hr o u g h t h es e t hr e e y e ar s of 

P h D. T h a n ks t o m y t w o sist er s f or b ei n g t h er e at h o m e. Alt h o u g h Kir a, y o u ar e n o w o n t h e ot h er si d e 

of t h e w orl d, w e c a n still S k y p e or F a c eti m e t o l et e a c h ot h er k n o w w h at’s g oi n g o n. L e n n e, it w a s 

al w a ys f u n s e ei n g y o u a g ai n b a c k i n t h e N et h erl a n ds. T h e di n er s w e h a d t o g et h er i n Ei n d h o v e n, H uls el 

a n d Utr e c ht w er e al w a ys w h at I n e e d e d b ef or e I w o ul d g o b a c k t o Fr a n c e. 

 

–  A n d fi n all y, of c o u rs e … –  

 

  A n d fi n all y, of c o ur s e, E m m a, t h a n k y o u f or s u p p orti n g m e, list e ni n g t o m e, a n d b a c ki n g m e 

u p o n d oi n g t his. It w a s n ot al w a ys a s e a s y a n d w e h a d o ur t o u g h m o m e nt s li vi n g i n diff er e nt c o u ntri es. 

B ut i n t h e e n d, w e ar e still h er e a n d t h at’s w h at m att er s. W e dis c o v er e d t o g et h er L a R o c h ell e a n d t h e 

w est c o a st of Fr a n c e, t h e wi n e ar e a s, t h e B a n y o n n e f esti v al, b ut als o m or e e x oti c pl a c es li k e M alt a, 

M o nt e n e gr o a n d C ol o m bi a. A n d n o w, b e c a us e w e w er e alr e a d y a bl e t o l a u g h t o g et h er, e nj o yi n g f o o d 

a n d dri n ks t o g et h er, tr a v el t o g et h er, s e e m o vi es t o g et h er, g o s e e fri e n ds t o g et h er, ar g u e t o g et h er, w or k 

t o g et h er, n o w w e will fi n all y li v e t o g et h er. T h a n k y o u f or b ei n g t h er e.  
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4. 5.  Eff e ct of s e di m e nt d e pt h o n m ei of a u n a: i nfl u e n c e of o xi c c o n diti o n s  6 0  

5.  C o n cl usi o n  6 2  

  
A p p e n di x: C h a pt e r 3  6 3  
  
I nt e r c h a pt e r 3 A: F r o m bi o m as s t o t r o p hi c r el ati o n s hi p s  6 9  
  

C h a pt e r 4: T r o p hi c i m p o rt a n c e of mi c r o p h yt o b e nt h os a n d b a ct e ri a t o 
m ei of a u n a i n s oft -b ott o m i nt e rti d al h a bit at s: a c o m bi n e d t r o p hi c 
m a r k e r a p p r o a c h.  

7 3  

A bstr a ct  7 5  
1.  I ntr o d u cti o n 7 7  
2.  M at eri al a n d m et h o ds  7 8  

2. 1.  St u d y ar e a  7 8  
2. 2.  S a m pli n g a n d l a b or at or y pr o c essi n g of b e nt hi c pri m ar y pr o d u c er s, c o m p osit e f o o d 
s o ur c es a n d m ei of a u n a  

7 9  

2. 2. 1.  Pri m ar y pr o d u c e rs a n d c o m p osit e f o o d s o ur c e s  7 9  
2. 2. 2.  M ei of a u n a  8 0  

2. 3.  A n al yti c al pr o c e d ur e  8 0  
2. 3. 1.  B ul k st a bl e i s ot o p e a n al y s e s  8 0  
2. 3. 2.  F att y a ci d a n al y s e s  8 1  
2. 3. 3.  C o m p o u n d s p e cifi c i s ot o p e a n al y s e s of F A  8 1  

2. 4.  D at a tr e at m e nt a n d st ati sti c al m et h o ds  8 2  
2. 4. 1.  Is ot o p e d at a t r e at m e nt 8 2  
2. 4. 2.  F A d at a a n al y s e s  8 2  
2. 4. 3.  St ati sti c al m et h o ds  8 3  

3.  R es ult s  8 4  
3. 1.  Pri m ar y pr o d u c er s  8 4  

3. 1. 1.  Is ot o p e c o m p ositi o ns 8 4  
3. 1. 2.  F att y a ci d pr ofil e s  8 6  

3. 2.  C o m p osit e f o o d s o ur c es  8 6  
3. 2. 1.  Is ot o p e c o m p ositi o ns  8 6  
3. 2. 2.  F att y a ci d c o m p ositi o ns  8 7  
3. 2. 3.  Is ot o p e c o m p ositi o ns of di at o m a n d b a ct e ri a F A m ar k e rs 9 1  

3. 3.  N e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds a n d c o ntri b uti o n s of f o o d s o ur c es  9 3  
3. 3. 1.  Is ot o p e c o m p ositi o ns 9 3  
3. 3. 2.  F att y a ci d c o m p ositi o ns  9 6  
3. 3. 3.  Is ot o p e c o m p ositi o ns of di at o m a n d b a ct e ri a F A m ar k e rs  9 6  

3. 4.  T w o -di m e n si o n al a n al ysi s o n f o o d s o ur c es a n d c o n s u m er s usi n g δ 1 3 C v al u es a n d F A 
c o m p ositi o n s  

9 8  

4.  Di s c ussi o n  1 0 3  
4. 1.  Di sti n cti o n of mi cr o p h yt o b e nt h os a n d s e a gr a ss m at eri al b a s e d o n F A pr ofil es  1 0 3  
4. 2.  Di sti n cti o n of S P O M, S O M a n d pri m ar y pr o d u c er s b a s e d o n b ul k a n d F A i s ot o p e 
c o m p ositi o n s  

1 0 3  

4. 3.  Li mit e d us e of S P O M b y n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds  1 0 5  
4. 4.  Li mit e d us e of s e a gr a ss m at eri al b y n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds  1 0 5  
4. 5.  I m p ort a n c e of mi cr o p h yt o b e nt h os a n d b a ct eri a a s f o o d s o ur c es  t o n e m at o d es a n d 
b e nt hi c c o p e p o ds  

1 0 6  

4. 6.  Us ef ul n ess of c o m bi ni n g tr o p hi c m ar k er s a n d of F A m ar k er r ati os  1 0 8  
5.  C o n cl usi o n  1 0 9  

  
A p p e n di x: C h a pt e r 4  1 1 1  
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I nt e r c h a pt e r 4 A: F r o m t r o p hi c r el ati o n s hi p s t o e n e r g y fl o w s  1 2 1  
  

C h a pt e r 5: I m p o rt a n c e of mi c r o p h yt o b e nt h os -m ei of a u n a p at h w a y i n s oft -
b ott o m i nt e rti d al f o o d w e b s l e a d s t o hi g h p r o d u cti o n a n d t r a n sf e r 
effi ci e n c y of m ei of a u n a: A m ulti -h a bit at c o m p a ri s o n u si n g li n e a r 
i n v e rs e f o o d w e b m o d eli n g. 

1 2 5  

A bstr a ct  1 2 8  
1.  I ntr o d u cti o n 1 2 9  
2.  M at eri al a n d m et h o ds  1 3 1  

2. 1.  St u d y ar e a  1 3 1  
2. 2.  St a bl e i s ot o p e mi xi n g m o d el s  1 3 1  
2. 3.  D at a b a s e a n d  li n e ar i n v er s e m o d el c o n str u cti o n  1 3 2  
2. 4.  C al c ul ati o n of LI M s ol uti o n s 1 3 5  
2. 5.  N et w or k a n al ysi s a n d st ati sti c al m et h o ds  1 3 5  

3.  R es ult s  1 3 7  
3. 1.  Mi x SI A R o ut p ut s  1 3 7  
3. 2.  G e n er al c h ar a ct eri sti cs of t h e f o o d w e b m o d el s  1 3 7  
3. 3.  N et w or k a n al ysi s  1 4 2  
3. 4.  T hr o u g h p ut a n d pr o d u cti o n of f o o d s o ur c es  1 4 4  
3. 5.  M ei of a u n a a n d m a cr of a u n a t hr o u g h p ut a n d pr o d u cti o n 1 4 5  
3. 6.  Tr a n sf er effi ci e n c y  1 4 6  
3. 7.  Tr o p hi c l e v el s a n d f e e di n g t y p es  1 4 9  

4.  Di s c ussi o n  1 5 5  
4. 1.  C o m p ari s o n s of i nt erti d al f o o d w e bs 1 5 5  
4. 2.  T h e eff e ct s of a g gr e g ati n g a n d s plitti n g c o m p art m e nt s  1 5 6  
4. 3.  C e ntr al r ol e of m ei of a u n a i n s oft -b ott o m c o a st al f o o d w e bs: hi g h pr o d u cti o n  1 5 7  
4. 4.  C e ntr al r ol e of m ei of a u n a i n s oft -b ott o m c o a st al f o o d w e bs: tr o p hi c i nt er m e di ar y 
p ositi o n  

1 5 8  

4. 5.  R eli a n c e o n mi cr o p h yt o b e nt h os  1 5 9  
4. 6.  Diff er e n c es of f o o d s o ur c e r eli a n c e b et w e e n m ei of a u n a f e e di n g t y p es  1 5 9  
4. 7.  E c os yst e m f u n cti o n s pr o vi d e d b y m ei of a u n a  1 6 0  

5.  C o n cl usi o n  1 6 2  

  
A p p e n di x: C h a pt e r 5  1 6 5  
  

C h a pt e r 6: G e n e r al dis c u ssi o n  1 9 5  
1.  M aj or r es ult s of t hi s t h esi s 1 9 7  

1. 1.  Fl o ws of or g a ni c m att er fr o m f o o d s o ur c es t o m ei of a u n a  1 9 7  
1. 1. 1.  Mi c r o p h yt o b e nt h os as t h e m ai n f o o d s o ur c e f or m ei of a u n a  1 9 7  
1. 1. 2.  R ol e of b a ct e ri a as a f o o d s o ur c e f or m ei of a u n a ?  2 0 0  
1. 1. 3.  F at e of s e a gr ass m at e ri al a n d s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att e r  2 0 1  

1. 2.  R ol e a n d f at e of m ei of a u n a i n b e nt hi c f o o d w e b s  2 0 2  
1. 2. 1.  M ei of a u n a v s. m a c r of a u n a  2 0 2  
1. 2. 2.  F at e of m ei of a u n a ?  2 0 3  

2.  R e c o m m e n d ati o n s f or f ut ur e r es e ar c h  2 0 4  

  
R ef e r e n c es  2 0 7  
  
C u r ri c ul u m vit e a  2 3 3  
  
St at e m e nt of o ri gi n alit y  2 3 5  
  
S u m m a r y  / R és u m é / Z u s a m m e nf as s u n g  2 3 8  
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Li st of fi g u r e s 

 

C h a pt e r 1   

  

Fi g u r e 1. 1: C o n c e pt u al di a gr a m hi g hli g hti n g t h e r el ati o ns hi p b et w e e n m ei of a u n a 

a cti viti es a n d e c o s yst e ms pr o c ess es. T h es e pr o c ess es ar e li n k e d t o s er vi c e fl o w s t h at 

pr o vi d e d b e n efit s f or t h e s o ci o-e c o n o mi c s yst e m, w hi c h c a n b e als o e x pr ess e d i n 

m o n et ar y or n o n -m o n et ar y v al u es. Aft er S c hr at z b er g er a n d I n g els ( 2 0 1 7).  

4  

  

Fi g u r e 1. 2 a -d: C o n c e pt u al di a gr a ms ill ustr ati n g m ei of a u n a f a cilit at e d eff e ct s o n a)  

s e di m e nt st a bilit y, b)  n utri e nt c y cli n g, c)  w ast e r e m o v al a n d d)  f o o d w e b d y n a mi c s. 

M o difi e d fr o m S c hr at z b er g er a n d I n g els ( 2 0 1 7).  

7  

  

Fi g u r e 1. 3:  C o n c e pt u al di a gr a m  ill ustr ati n g t h e i nfl u e n c e of h u m a n a n d n at ur al 

pr ess ur es o n m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e a n d t h e r ol e of m ei of a u n a i n e c ol o gi c al 

pr o c ess es a n d f u n cti o ns. T h e diff er e nt o bs er v ati o n s c al e (i. e., s o ci o -e c o s yst e m, 

e c o s yst e m a n d h a bit at) ar e d es cri b e d o n t h e l eft si d e of t h e di a gr a m. T o si m plif y t h e 

c o n c e pt u al di a gr a m, a bi oti c a n d bi oti c p ar a m et er s ar e o nl y ill ustr at e d f or m ei of a u n a. 

C h a pt er s ar e r ef err e d t o b y c ol or s as gr e e n r ef er s t o c h a pt er 3, bl u e t o c h a pt er 4 a n d 

or a n g e t o c h a pt er 5.  

1 1  

  

C h a pt e r 2   

Fi g u r e 2. 1: C o n c e pt u al di a gr a m ill ustr ati n g t h e a bi oti c a n d bi oti c p ar a m et er s 

str u ct uri n g m ei of a u n a c o m m u niti e s  aft er Gi er e ( 2 0 0 9).  

1 6  

  

Fi g u r e 2. 2:  C o n c e pt u al di a gr a m ill ustr ati n g t h e eff e ct s of a bi oti c p ar a m et er s o n 

m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e (i. e., bi o m as s, a b u n d a n c e, bi o di v er sit y, 

c h ar a ct eristi c s s p e ci e s).  

1 7  

  

Fi g u r e 2. 3:  C o n c e pt u al di a gr a m ill ustr ati n g t h e eff e ct s of bi oti c p ar a m et er s o n 

m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e (i. e., bi o m as s, a b u n d a n c e, bi o di v er sit y, 

c h ar a ct eristi c s s p e ci e s) a n d pr o d u cti o n.  

1 9  

  

Fi g u r e 2. 4: Tr o p hi c g uil d s of n e m at o d es fr o m diff er e nt i nt erti d al h a bit at s b as e d o n 

b u c c al c a vit y m or p h ol o g y a n d r el at e d t o s e di m e nt gr ai n -si z e a n d or g a ni c c o nt e nt. 

Aft er Gi er e ( 2 0 0 9).  

2 4  

  

C h a pt e r 3   
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Fi g u r e 3. 1:  S a m pli n g st ati o ns of t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e d s a n d s a n dfl at i n t h e 

M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht al o n g t h e E ur o p e a n c o ast.  

3 9  

  

Fi g u r e 3. 2:  T er n ar y di a gr a m pr es e nti n g t h e s e di m e nt c o m p o siti o n of t h e m u dfl at s, 

s e a gr as s b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht i n 

s pri n g a n d a ut u m n.  

4 3  

  

Fi g u r e 3. 3 a -f: C o m p o siti o n of p ot e nti al b e nt hi c f o o d s o ur c es f or m ei of a u n a a n d  of 

m ei of a u n a i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y 

a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n. a)  Hi er ar c hi c al a v er a g e cl u st er of 

dis si mil arit y f or t h e pr o p orti o n al c o m p o siti o n of p ot e nti al f o o d s o ur c es. b)  

Hi er ar c hi c al a v er a g e cl u st er of dissi mil arit y f or pr o p orti o n al c o m p o siti o n of 

m ei of a u n a. A p pr o xi m at el y u n bi a s e d pr o b a bilit y v al u e s b y m ultis c al e b o ot str a p 

r es a m pli n g ar e u n d er e a c h n o d e a n d cl ust er s ar e hi g hli g ht e d wit h gr a y r e ct a n gl e s. c)  

Pr o p orti o n al c o m p o siti o n of p ot e nti al f o o d s o ur c es. d)  Pr o p orti o n al c o m p o siti o n of 

b e nt hi c c o p e p o ds a n d tr o p hi c gr o u ps of n e m at o d es. Tr o p hi c gr o u ps of g e n er a wit h 

r el ati v e a b u n d a n c e > 5 % ar e dis pl a y e d. e)  Bi o m a ss of p ot e nti al f o o d s o ur c es. f) 

Bi o m a ss of b e nt hi c c o p e p o ds a n d tr o p hi c gr o u ps of n e m at o d es.  

4 6  

  

Fi g u r e 3. 4:  Pr o p orti o n al c o m p o siti o n of m ei of a u n a i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e ds a n d 

s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n 

a n d i n b ot h s e di m e nt l a y er ( 0 -1 c m a n d 1 -5 c m).  

4 9  

  

Fi g u r e 3. 5 a -b:  a) Pri n ci p al c o m p o n e nt a n al ys e s f or t h e e n vir o n m e nt al f a ct or s pl ott e d 

f or t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -

R ø m ø Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n. b) R e d u n d a n c y r el ati o ns hi p a n al ys es of 

e n vir o n m e nt al f a ct or s s el e ct e d wit h st e p wis e f or w ar d pr o c e d ur e pl ott e d a g ai nst t h e 

diff er e nt gr o u ps of m ei of a u n a ( b e nt hi c c o p e p o ds, p ol y c h a et es, f or a mi nif er s, o str a c o ds 

a n d tr o p hi c gr o u ps of n e m at o d es) a n d t h e s urf a c e a n d s u b -s urf a c e l a y er s of t h e 

m u dfl at s, s e a gr as s b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d  t h e S ylt-R ø m ø 

Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n.  

5 3  

  

Fi g u r e 3. 6:  R el ati o ns hi p b et w e e n t h e bi o m ass of b e nt hi c mi cr o al g a e a n d t h e r ati o 

b et w e e n d e nsiti es of e pi gr o wt h f e e d er s ( 2 A) a n d d e nsiti e s of n o n -s el e cti v e d e p o sit 

f e e d er s ( 1 B) i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y 

a n d t h e S ylt -R ø m ø B i g ht i n s pri n g a n d a ut u m n.  

5 4  
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Fi g u r e 3. 7:  R el ati o ns hi p b et w e e n t h e r ati o of fr e s h or g a ni c m at eri al t o d etrit al 

m at eri al a n d t h e r el ati v e a b u n d a n c e of s el e cti v e d e p o sit f e e d er s ( 1 A) i n t h e m u dfl at s, 

s e a gr as s b e d s a n d s a n dfl at s i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht i n 

s pri n g a n d a ut u m n.  

5 4  

  

I nt e r c h a pt e r 3 A   

  

Fi g u r e 3 A. 1:  C o n c e pt u al di a gr a m ill ustr ati n g t h e i m p ort a nt dri v er s of m ei of a u n a 

c o m m u nit y str u ct ur e ( bi o m a ss, di v er sit y, a n d tr o p hi c str u ct ur e).  

7 0  

  

C h a pt e r 4   

  

Fi g u r e 4. 1:  S a m pli n g st ati o ns i n m u dfl at s, s e a gr as s b e d s a n d s a n dfl at s i n t h e 

M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht al o n g t h e E ur o p e a n Atl a nti c c o ast.  

7 8  

  

Fi g u r e 4. 2: I s ot o p e c o m p o siti o ns ( δ 1 3 C a n d δ 1 5 N) of f o o d s o ur c es a n d n e m at o d es a n d 

b e nt hi c c o p e p o ds i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es-Ol ér o n 

B a y a n d S ylt -R ø m ø Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n.  

8 5  

  

Fi g u r e 4. 3:  F att y a ci d c o m p o siti o ns of pri m ar y pr o d u c er s (i. e., mi cr o p h yt o b e nt h o s, 

s e a gr as s l e a v es a n d r o ot s, a n d d etrit us), i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e d s a n d s a n dfl at i n 

t h e M ar e n n e s-Ol ér o n B a y a n d S ylt -R ø m ø Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n.  

8 8  

  

Fi g u r e 4. 4:  F att y a ci d c o m p o siti o ns of c o m p o sit e f o o d s o ur c es (i. e., s us p e n d e d 

p arti c ul at e or g a ni c m att er a n d s e di m e nt or g a ni c m att er), i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e d s 

a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d S ylt -R ø m ø Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n.  

9 0  

  

Fi g u r e 4. 5: δ 1 3 C v al u es of f att y a ci d s 2 0: 5( n -3) ( di at o m F A m ar k er) a n d 1 5: 0 

( b a ct eri a F A m ar k er) of p ot e nti al f o o d s o ur c es, n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n 

t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s-Ol ér o n B a y a n d S ylt -R ø m ø 

Bi g ht.  

9 2  

  

Fi g u r e 4. 6: C o ntr i b uti o ns ( %) of b a ct eri a, s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er, 

s e di m e nt or g a ni c m att er, mi cr o p h yt o b e nt h o s a n d fr es h a n d d etrit al s e a gr a ss m at eri al 

as f o o d s o ur c es f or n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds pr o vi d e d b y t h e st a bl e is ot o p e 

mi xi n g m o d el Mi x SI A R.  

9 5  

  



 

X VI   

Fi g u r e 4. 7:  F att y a ci d s c o m p o siti o ns of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n t h e 

m u dfl at s, s e a gr as s b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d S ylt -R ø m ø 

Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n.  

9 7  

  

Fi g u r e 4. 8 a -d:  M e a n δ 1 3 C v al u e s a n d r el ati v e p er c e nt a g es of f att y a ci d tr o p hi c 

m ar k er s of f o o d s o ur c es, n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n t h e m u dfl at s, s e a gr as s 

b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s -Ol ér o n B a y a n d S ylt -R ø m ø Bi g ht. D at a f or s urf a c e 

( 0 - 1 c m) a n d d e e p l a y er s ( 4 - 5 c m) ar e dis pl a y e d f or n e m at o d es. F As w er e 

cl a ssifi e d a c c or di n g t o t h eir tr o p hi c m ar k er gr o u ps: a)  di at o ms, b)  b a ct eri a, c)  

v a s c ul ar pl a nt s, a n d d)  fl a g ell at es ( s e e t a bl e 1).  

1 0 0  

  

Fi g u r e 4. 9:  R ati o s of di at o m vs. v a s c ul ar pl a nt f att y a ci d m ar k er s a n d of di at o m vs. 

b a ct eri a F A m ar k er s of p ot e nti al f o o d s o ur c es, n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n t h e 

m u dfl at s, s e a gr as s b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d S ylt -R ø m ø 

Bi g ht.  

1 0 2  

  

I nte r c h a pt e r 4 A   

  

Fi g u r e 4 A. 1:  C o n c e pt u al di a gr a m of tr o p hi c r el ati o ns hi p s b et w e e n f o o d s o ur c es a n d 

m ei of a u n a b as e d o n is ot o p e c o m p o siti o n a n d f att y a ci d pr ofil es.  

1 2 2  

  

Fi g u r e 4 A. 2:  C o n c e pt u al di a gr a m of tr o p hi c r el ati o ns hi p s b et w e e n f o o d s o ur c es a n d 

m ei of a u n a b as e d o n is ot o p e c o m p o siti o n a n d f att y a ci d pr ofil es.  

1 2 3  

  

C h a pt e r 5   

  

Fi g u r e 5. 1:  St u d y sit es i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -

Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht ( S R) al o n g t h e E ur o p e a n Atl a nti c c o ast.  

1 3 2  

  

Fi g u r e 5. 2: F o o d w e bs of t h e m u dfl at a n d s e a gr a ss b e d i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y 

o bt ai n e d b y li n e ar i n v er s e m o d eli n g.  

1 3 8  

  

Fi g u r e 5. 3:  F o o d w e bs of t h e m u dfl at a n d s e a gr a ss b e d i n t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht 

o bt ai n e d b y li n e ar i n v er s e m o d eli n g.  

1 4 0  

  

Fi g u r e 5. 4:  F o o d of t h e s a n dfl at i n t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht w e b o bt ai n e d b y li n e ar 

i n v er s e m o d eli n g.  

1 4 2  

  



  X VII  

Fi g u r e 5. 5:  E c ol o gi c al n et w or k a n al ysis i n di c es: t ot al s yst e m t hr o u g h p ut, Fi n n 

c y cli n g i n d e x, r el ati v e r e d u n d a n c y, a n d s yst e m o m ni v or y i n d e x f or t h e m u dfl at s, 

s e a gr as s b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht.  

1 4 3  

  

Fi g u r e 5. 6:  T hr o u g h p ut, pr o d u cti o n, t hr o u g h p ut/ bi o m a ss r ati o s a n d 

pr o d u cti o n/ bi o m a ss r ati o s of m ei of a u n a a n d m a cr of a u n a fr o m t h e m u dfl at s, s e a gr ass 

b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht.  

1 4 6  

  

Fi g u r e 5. 7: M o difi e d Li n d e m a n  s pi n e d es cri bi n g f o o d w e bs of t h e m u dfl at s, s e a gr ass 

b e d s, a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht.  

1 4 8  

  

Fi g u r e 5. 8:  Tr a nsf er effi ci e n ci e s of m ei of a u n a a n d m a cr of a u n a of t h e m u dfl at s, 

s e a gr as s b e d s, a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht.  

1 4 9  

  

Fi g u r e 5. 9: Fl o ws of c ar b o n fr o m f o o d s o ur c e t o m ei of a u n a a n d m a cr of a u n a i n t h e 

m u dfl at s, s e a gr as s b e d s, a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø 

Bi g ht.  

1 5 2  

  

Fi g u r e 5. 1 0:  Fl o ws of c ar b o n fr o m f o o d s o ur c e t o s el e cti v e d e p o sit f e e di n g 

n e m at o d es, n o n -s el e cti v e d e p o sit f e e di n g n e m at o d es, e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es, 

b e nt hi c c o p e p o ds a n d o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass 

b e d s, a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht.  

1 5 4  

  

C h a pt e r 6   

  

Fi g u r e 6. 1:  C o n c e pt u al di a gr a m ill ustr ati n g t h e i nfl u e n c e of h u m a n a n d n at ur al 

pr ess ur es o n m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e a n d t h e r ol e of m ei of a u n a i n e c ol o gi c al 

pr o c ess es a n d f u n cti o ns. T h e diff er e nt o bs er v ati o n s c al e (i. e., s o ci o -e c o s yst e m, 

e c o s yst e m a n d h a bit at) a r e d es cri b e d o n t h e l eft si d e of t h e di a gr a m. T o si m plif y t h e 

c o n c e pt u al di a gr a m, a bi oti c a n d bi oti c p ar a m et er s ar e o nl y ill ustr at e d f or m ei of a u n a. 

C o m p art m e nt s a n d c o n n e cti o ns st u di e d i n t h e diff er e nt c h a pt er s t o a d dr ess t h e 

q u esti o ns of t his t h esis ar e c ol or e d i n gr e e n ( C h a pt er 3), bl u e ( C h a pt er 4) a n d or a n g e 

( C h a pt er 5). M ai n c o n cl u si o n s of t his t h esis a r e hi g hli g ht e d i n t h e c ol o r e d b o x e s, 

wit h s u m m a ri zi n g c o n cl u si o n s of c h a pt e rs 3, 4, a n d 5, i n g r e e n, bl u e a n d o r a n g e, 

r e s p e cti v el y.   

1 9 9  

  



 

X VIII   

  



  XI X  

Li st of t a bl e s 

 

C h a pt e r 2   

  

T a bl e 2. 1: S y nt h e sis of t h e m ai n a d v a nt a g es a n d dr a w b a c k s of s e v er al m et h o ds us e d 

i n d et er mi n g f e e di n g b e h a vi or. As s e ss m e nt of t h e m et h o ds i n a c c or d a n c e wit h 1 2 

v ari a bl es: pri c e, i n v est m e nt, s c al e (i. e., mi cr o, s m all, a n d l ar g e), or g a nis ati o n l e v el 

(i. e., i n di vi d u al, p o p ul ati o n, c o m m u nit y, a n d e c o s yst e m), e c ol o gi c al q u e sti o n (i. e., 

i nt er a cti o n, fl u x) a n d d at a t y p e ( q u alit ati v e or q u a ntit ati v e). M o difi e d fr o m M aj di et 

al. ( 2 0 1 8).  

2 9  

  

C h a pt e r 3   

  

T a bl e 3. 1: C ar b o n: c hl or o p h yll a  r ati o s a n d p er c e nt a g e of c ar b o n ori gi n ati n g fr o m 

fr e s h mi cr o al g a e i n s e di m e nt or g a ni c m att er i n t h e m u dfl at s, s e a gr as s b e d s a n d 

s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n.  

4 5  

  

T a bl e 3. 2:  R es ult s of t h e t w o -w a y A N O V A f or diff er e n c e s i n t ot al m ei of a u n a, 

n e m at o d e, a n d b e nt hi c c o p e p o d d e nsit y a n d n e m at o d e a n d b e nt hi c c o p e p o d bi o m as s 

a cr o ss h a bit at s a n d s e as o ns.  

4 8  

  

T a bl e 3. 3:  N u m b er of n e m at o d e g e n er a, Hill’ s di v er sit y, a n d s p e ci es e v e n n e s s i n t h e 

m u dfl at s, s e a gr as s b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø 

Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n.  

5 0  

  

T a bl e 3. 4:  R es ult s of t h e t w o -w a y A N O V A f or diff er e n c e s i n s p e ci e s ri c h n e ss, Hill’ s 

di v er sit y, a n d s p e ci e s e v e n n es s b et w e e n h a bit at s, s e di m e nt l a y er s a n d s e as o n i n t h e 

m u dfl at s, s e a gr as s b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø 

Bi g ht.  

5 0  

  

T a bl e 3. 5:  D e nsit y a n d bi o m as s of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n m u dfl at s, 

s e a gr as s b e d s a n d s a n dfl at s fr o m t his st u d y a n d fr o m t h e a v ail a bl e lit er at ur e a b o ut 

m ari n e s oft -b ott o m i nt erti d al s yst e ms.  

5 8  

  

C h a pt e r 4   

  

T a bl e 4. 1:  F att y a ci ds a n d r ati o s us e d as tr o p hi c m ar k er s i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass 

b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s -Ol ér o n B a y a n d S ylt -R ø m ø Bi g ht f o o d w e bs.  

8 3  

  



 

X X    

C h a pt e r 5   

  

T a bl e 5. 1:  Bi o m as s a n d a b br e vi ati o ns of c o m p art m e nt s us e d i n t h e f o o d w e b m o d els 

of t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e ds a n d s a n dfl at s i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -

R ø m ø Bi g ht.  

1 3 4  

  

T a bl e 5. 2:  Pr o d u cti o n a n d pr o d u cti o n/ bi o m a ss r ati o s of mi cr o p h yt o b e nt h o s, 

p h yt o p l a n kt o n, s e a gr ass a n d b a ct eri a i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e ds, a n d s a n dfl at i n 

t h e M ar e n n e s-Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht.  

1 4 5  

  

T a bl e 5. 3:  M e a n tr o p hi c l e v els a n d o m ni v or y i n di c es f or tr o p hi c gr o u ps of n e m at o d es 

a n d b e nt hi c c o p e p o ds a n d d etriti v or y/ h er bi v or y a n d b a ct eri v or y/ h er bi v or y r ati o s f or 

m ei of a u n a i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e ds, a n d s a n dfl at i n  t h e M ar e n n es-Ol ér o n B a y 

( M O) a n d t h e S ylt-R ø m ø Bi g ht ( S R).  

1 5 0  

  



  X XI  

Li st of a p p e n di c e s 

 

C h a pt e r 3   

  

A p p e n di x 3. 1: Bi o m as s f or n e m at o d es, c o p e p o ds, a n d s el e ct e d n e m at o d e 

f a mili e s/ g e n er a fr o m t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n 

B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n.  

6 4  

  

A p p e n di x 3. 2:  E q u ati o ns of Hill’ s di v er sit y a n d s p e ci e s e v e n n es s, w h er e p i is t h e 

r ati o of t h e c o u nt of t h e it h s p e ci e s t o t h e t ot al n u m b er of i n di vi d u als i n t h e s a m pl e a n d 

S is t h e s p e ci es n u m b er ( Hill 1 9 7 3).  

6 5  

  

A p p e n di x 3. 3: M e di a n s e di m e nt gr ai n si z e a n d 9 0 % q u a ntil e of t h e m u dfl at s, 

s e a gr as s b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s -Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt -R ø m ø 

Bi g ht ( S R) i n s pri n g a n d a ut u m n f or s urf a c e ( 0 –  1 c m) a n d s u b -s urf a c e ( 1 –  5 c m) 

l a y er s.  

6 5  

  

A p p e n di x 3. 4: S us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er at t h e diff er e nt s a m pli n g st ati o ns 

i n t h e M ar e n n es-Ol ér o n B a y (I -II) a n d t h e S ylt-R ø m ø Bi g ht (III -V) i n s pri n g a n d 

a ut u m n.  

6 6  

  

A p p e n di x 3. 5:  A b u n d a n c e s of m ei of a u n a, n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n t h e t o p 

5 c m of t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d t h e 

S ylt -R ø m ø Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n.  

6 6  

  

A p p e n di x 3. 6:  M o st d o mi n a nt n e m at o d e g e n er a a n d c orr es p o n di n g f e e di n g t y p e s i n 

t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s-Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e 

S ylt -R ø m ø Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n f or s urf a c e ( 0 –  1 c m) a n d s u b -s urf a c e ( 1 –  5 

c m) l a y er s.  

6 7  

  

C h a pt e r  4   

  

A p p e n di x 4. 1: I s ot o p e c o m p o siti o ns of p ot e nti al f o o d s o ur c es, n e m at o d es a n d 

b e nt hi c c o p e p o ds. C o m p aris o ns of δ 1 3 C a n d δ 1 5 N v al u e s b et w e e n s pri n g a n d a ut u m n 

i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es-Ol ér o n B a y n d S ylt -

R ø m ø Bi g ht.  

1 1 2  



 

X XII   

  

A p p e n di x 4. 2: I s ot o p e c o m p o siti o ns of s e di m e nt or g a ni c m att er, d etrit us a n d 

n e m at o d es p er s e di m e nt l a y er.  

1 1 3  

  

A p p e n di x 4. 3:  δ 1 3 C v al u es of f o o d s o ur c es i n t h e m u dfl at s, s e a gr as s b e d s a n d 

s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s -Ol ér o n B a y a n d S ylt -R ø m ø Bi g ht.  

1 1 4  

  

A p p e n di x 4. 4:  M e a n δ 1 3 C v al u es of f o o d s o ur c es i n t h e m u dfl at s, s e a gr as s b e d s a n d 

s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s -Ol ér o n B a y a n d S ylt -R ø m ø Bi g ht.  

1 1 5  

  

A p p e n di x 4. 5: F att y a ci d c o m p o siti o ns  of pri m ar y pr o d u c er s a n d c o m p o sit e s o ur c es 

i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es-Ol ér o n B a y a n d S ylt -

R ø m ø Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n.  

1 1 6  

  

A p p e n di x 4. 6:  Pr o p orti o n al c o ntri b uti o ns of b a ct eri a, s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c 

m att er, s e di m e nt or g a ni c m att er a n d mi cr o p h yt o b e nt h o s as f o o d s o ur c es f or b e nt hi c 

c o p e p o ds a n d n e m at o d es i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s -

Ol ér o n B a y a n d S ylt -R ø m ø Bi g ht.  

1 1 8  

  

A p p e n di x 4. 7: F att y a ci d c o m p o siti o ns of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n t h e 

m u dfl at s, s e a gr as s b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d S ylt -R ø m ø 

Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n.  

1 1 9  

  

C h a pt e r 5   

  

A p p e n di x 5. 1:  E q u ati o ns us e d f or t h e li n e ar i n v er s e m o d eli n g of t h e m u dfl at i n t h e 

M ar e n n es -Ol ér o n B a y, Fr a n c e, fr o m L e g u erri er et al. ( 2 0 0 3).  

1 6 6  

  

A p p e n di x 5. 2: I n e q u aliti e s us e d f or t h e li n e ar i n v er s e m o d eli n g of t h e m u dfl at i n t h e 

M ar e n n es -Ol ér o n B a y, Fr a n c e.  

1 6 7  

  

A p p e n di x 5. 3. I n e q u aliti e s us e d f or t h e li n e ar i n v er s e m o d eli n g of t h e s e a gr ass b e d i n 

t h e M ar e n n e s-Ol ér o n B a y, Fr a n c e.  

1 6 9  

  

A p p e n di x 5. 4. I n e q u aliti e s us e d f or t h e li n e ar i n v er s e m o d elli n g of t h e s a n dfl at i n t h e 

S ylt -R ø m ø Bi g ht, G er m a n y.  

1 7 3  

  

A p p e n di x 5. 5. I n e q u aliti e s us e d i n t h e li n e ar i n v er s e m o d elli n g of t h e m u dfl at i n S ylt -

R ø m ø Bi g ht, G er m a n y.  

1 7 6  

  



  X XIII  

A p p e n di x 5. 6. I n e q u aliti e s us e d i n t h e li n e ar i n v er s e m o d elli n g of t h e s e a gr as s b e d i n 

t h e S ylt-R ø m ø Bi g ht, G er m a n y.  

1 7 9  

  

A p p e n di x 5. 7. F or m ul as of t h e e c ol o gi c al n et w or k a n al ysis i n di c e s. C al c ul ati o ns st art 

fr o m t h e b al a n c e d m atri x T wit h n fl o ws, wit h s o ur c e c o m p art m e nt s i n r o ws a n d si n k 

c o m p art m e nt s i n c ol u m ns.  

1 8 2  

  

A p p e n di x 5. 8. Mi x SI A R d eri v e d di et ar y c o ntri b uti o ns f or m ei of a u n a i n t h e m u dfl at s, 

s e a gr as s b e d s a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s -Ol ér o n B a y a n d S ylt -R ø m ø Bi g ht.  

1 8 3  

  

A p p e n di x 5. 9.   E sti m at e d fl o ws i n t h e f o o d w e bs of t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e ds a n d 

s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s -Ol ér o n B a y a n d S ylt -R ø m ø Bi g ht.  

1 8 4  

  

A p p e n di x 5. 1 0.  St atisti c al c o m p aris o n of e c ol o gi c al n et w or k a n al ysis i n di c es 

b et w e e n t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d 

S ylt -R ø m ø Bi g ht usi n g Cliff’ s d elt a st atisti c.  

1 8 8  

  

A p p e n di x 5. 1 1.  M e a n tr o p hi c l e v els, e x p ort d e p e n d e n c y, d etriti v or y/ h er bi v or y a n d 

b a ct eri v or y/ h er bi v or y r ati o s of t h e f o o d w e b i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e ds, a n d 

s a n dfl at i n t h e M ar e n n e s -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht.  

1 8 9  

  

A p p e n di x 5. 1 2.  Pr o d u cti o n a n d pr o d u cti o n/ bi o m a ss r ati o s of m ei of a u n a a n d 

m a cr of a u n a tr o p hi c gr o u ps a n d t ot al m ei of a u n a a n d t ot al m a cr of a u n a i n t h e m u dfl at s, 

s e a gr as s b e d s, a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht.  

1 9 0  

  

A p p e n di x 5. 1 3.  Tr a nsf er effi ci e n c y of b e nt hi c c o p e p o ds a n d tr o p hi c gr o u ps of 

n e m at o d es i n t h e m u dfl at s, s e a gr ass b e d s, a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y 

a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht.  

1 9 0  
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1.  G E N E R A L B A C K G R O U N D 

 

1. 1.  F u n cti o ni n g of c o ast al e c os yst e ms a n d r ol e f o r h u m a n s o ci eti es 

 

C o a st al e c os yst e ms, at t h e i nt erf a c e b et w e e n l a n d a n d s e a o n E art h, ar e m a d e of a hi g h di v er sit y 

of h a bit at s, c o n n e ct e d wit h e a c h ot h er b y fl o ws of e n er g y a n d or g a ni c m att er, a n d s u p p ort di v er s e 

c o m m u niti es ( B ur k e et al. 2 0 0 1) . C o a st al e c os yst e ms ar e c h ar a ct eri z e d hi g h pr o d u cti viti es ( R e e d 1 9 9 0; 

M a cI nt yr e et al. 1 9 9 6; D u art e a n d C his c a n o 1 9 9 9; U n d er w o o d a n d Kr o m k a m p 1 9 9 9; H e m mi n g a a n d 

D u art e 2 0 0 0; Si m a s et al. 2 0 0 1; M c L us k y a n d Elli ott 2 0 0 4) r el at e d t o t h e m a ssi v e i n p ut s of t err estri al 

or g a ni c m att er a n d n utri e nt s t h e y r e c ei v e a n d t h e hi g h a m o u nt s of m at eri al a n d e n er g y t h e y e x c h a n g e 

wit h t h e o p e n o c e a n ( G att us o et al. 1 9 9 8; G a z e a u et al. 2 0 0 4) .  

 

B e nt hi c h a bit at s ar e i m p ort a nt e c ol o gi c al c o m p o n e nt s of t h e c o a st al ar e a s i n r el ati o n t o t h eir 

s h all o w d e pt hs a n d t h e hi g h b e nt hi c- p el a gi c c o u pli n g ( D a y et al. 1 9 8 9; Al o n gi 1 9 9 8) . S oft- b ott o m 

b e nt hi c h a bit at s h ost a wi d e di v er sit y of bi ot a (i. e., pl a nt s a n d a ni m als) t h at i n h a bit t h e m ari n e s e di m e nt s 

a n d pl a y i mp ort a nt r ol es i n c o a st al e c os yst e m pr o c ess es ( S n el gr o v e 1 9 9 7): e. g. dir e ct or i n dir e ct n utri e nt 

c y cli n g ( R o m er o et al. 2 0 0 6), f o o d w e b d y n a mi cs ( L a v ell e et al. 2 0 0 5) , pr o d u cti o n a n d tr a ns p ort of 

or g a ni c m att er a n d o x y g e n ( Al o n gi 1 9 9 8), c ar b o n s e q u estr ati o n ( B ar bi er et al. 2 0 1 1), r estr u ct uri n g of 

s e di m e nt, i. e., bi ot ur b ati o n ( Krist e ns e n et al. 2 0 1 2). S u c h e c os yst e m pr o c ess es pr o vi d e e c ol o gi c al 

f u n cti o ns, w hi c h ar e ess e nti al i n t h e f u n cti o ni n g of c o a st al s o ci o- e c os yst e ms a n d t o h u m a n s o ci eti es 

( S n el gr o v e 1 9 9 9). As a r es ult, h u m a n s o ci eti es b e n efit fr o m e c ol o gi c al f u n cti o ns pr o vi d e d b y c o a st al 

e c os yst e m s ( Mill e n ni u m E c os yst e m Ass ess m e nt 2 0 0 5): e x pl oit ati o n ( e. g. f o o d, bi of u els, l eis ur e 

a cti viti es), r e g ul ati o n ( e. g. w a st e tr e at m e nt, n utri e nt c y cli n g) ( S c hr at z b er g er a n d I n g els 2 0 1 7) , n ur s eri es 

a n d f e e di n g gr o u n ds f or fis h a n d s h or e bir ds ( C o ull 1 9 9 0; As m us a n d As m us 2 0 0 0; H e m mi n g a a n d 

D u art e 2 0 0 0; Si m a s et al. 2 0 0 1) , c o a st al pr ot e cti o n ( K o c h et al. 2 0 0 9; B ar bi er et al. 2 0 1 1) . T h es e 

e c ol o gi c al f u n cti o ns ar e oft e n r el at e d t o t h e pr es e n c e of p arti c ul ar s p e ci es ( e. g. e n gi n e er s p e ci es), 

f u n cti o n al gr o u ps ( e. g. f e e di n g gr o u ps) or h a bit at t y p es ( Pr at h er et al. 2 0 1 3). M ei of a u n a, a v er y di v er s e 

a n d hi g hl y pr o d u cti v e gr o u p of f a u n a, c o ntri b ut e t o t h es e e c os yst e m pr o c ess es a n d t h us t o t his pr o visi o n 

of e c ol o gi c al f u n cti o ns ( Fi g. 1. 1.) b ut ar e, d u e t o t h eir s m all si z e, oft e n p o orl y st u di e d ( Gi er e, 2 0 0 9) 

a n d/ or t a k e n i nt o a c c o u nt. 

 



G e n er al i ntr o d u cti o n   

- 4 -   

 

Fi g u r e 1. 1.  C o n c e pt u al di a gr a m hi g hli g hti n g t h e r el ati o n s hi p b et w e e n m ei of a u n a a cti viti es a n d e c os yst e m s 

pr o c ess e s. T h es e pr o c ess es ar e li n k e d t o s er vi c e fl o ws t h at pr o vi d e d b e n efit s f or t h e s o ci o- e c o n o mi c s yst e m, w hi c h 

c a n b e al s o e x pr ess e d i n m o n et ar y or n o n- m o n et ar y v al u es. Aft er S c hr at z b er g er a n d I n g el s ( 2 0 1 7). 

 

1. 2.  M ei of a u n a a n d e c os yst e m p r o c e ss e s 

 

T h e c o ntri b uti o n of m ei of a u n a t o e c ol o gi c al f u n cti o ns r a n g es fr o m st a bili z ati o n of t h e s e di m e nt 

t o n utri e nt c y cli n g, i n cl u di n g a s w ell br e a k d o w n of p oll ut a nt s a n d p arti ci p ati o n i nt o f o o d w e b d y n a mi cs 

( Fi g. 1. 2,  S c hr at z b er g er & I n g els ( 2 0 1 7)). M ei of a u n a ar e k n o w n t o aff e ct s e di m e nt pr o c ess es ( Fi g. 

1. 2 a) vi a bi ot ur b ati o n ( C ull e n 1 9 7 3; R ei c h elt 1 9 9 1; F e n c h el 1 9 9 6; J e ns e n 1 9 9 6) a n d gr a zi n g o n 

mi cr o p h yt o b e nt h os ( d e D e c k er e et al., 2 0 0 1; M o e ns et al., 2 0 0 2), l e a di n g t o a d est a bili z ati o n of t h e 

s e di m e nt d u e t o bi ofil m disr u pti o n. M ei of a u n a dir e ctl y aff e ct n utri e nt c y cli n g i n t h e s e di m e nt 

( Fi g. 1. 2 b) vi a bi ot ur b ati o n a s it e n h a n c es t h e diff usi o n of s ol ut es ( S c hr at z b er g er a n d I n g els 2 0 1 7) . 

M ei of a u n a als o i n dir e ctl y aff e ct n utri e nt c y cli n g vi a it s eff e ct o n mi cr of a u n a. Mi cr of a u n a is i n d e e d 

pl a yi n g a str o n g r ol e i n n utri e nt c y cli n g a n d it s distri b uti o n is str o n gl y r el at e d t o m ei of a u n a gr a zi n g 

pr ess ur es ( M o nt a g n a 1 9 8 4; d e M es el et al. 2 0 0 4; N a s ci m e nt o et al. 2 0 1 2). M ei of a u n a ar e als o i n v ol v e d 

i n w a st e r e m o v al a n d c o nt a mi n a nt br e a k d o w n ( Fi g. 1. 2 c) b y bi ot ur b ati o n ( Br a ds h a w et al. 2 0 0 6), 

gr a zi n g ( N ä sl u n d et al. 2 0 1 0; L o u ati et al. 2 0 1 3) a n d a c c u m ul ati o n of c o nt a mi n a nt s i n t h eir tiss u es 

( M o ns err at et al. 2 0 0 3). M ei of a u n a pl a y als o a v er y i m p ort a nt r ol e i n f o o d w e b d y n a mi cs: t h e y h a v e a n 

i nt er m e di at e p ositi o n i n t h e f o o d w e b a s t h e y r el y o n pri m ar y pr o d u c er s ( R z e z ni k- Ori g n a c et al. 2 0 0 8; 

L e d u c et al. 2 0 0 9) a s w ell a s b a ct eri a ( P a s c al et al. 2 0 0 8; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4) a n d tr a nsf er e n er g y 

t o w ar ds hi g h er tr o p hi c l e v els ( C o ull 1 9 9 9). As a r es ult, m ei of a u n a ar e a str o n g e c ol o gi c al a g e nt. 

H o w e v er, c o ntri b uti o ns of m ei of a u n a t o e n er g y fl o ws (i. e., c o ns u m pti o n, pr o d u cti o n, r es pir ati o n, 

e g esti o n) wit hi n b e nt hi c f o o d w e bs a s w ell a s t h eir r ol e i n f o o d w e b d y n a mi cs r e m ai ns u n d er d e b at e 

( Fi g. 1. 2 d) ( S c hr at z b er g er a n d I n g els 2 0 1 7). T his r ol e is e v e n m or e c o m pl e x t o a p pr e h e n d i n s oft- b ott o m 

c o a st al e c os yst e ms d u e t o t h eir v er y c o m pl e x f u n cti o ni n g, a s w ell a s t h e l ar g e s p ati o-t e m p or al v ari ati o ns 

o c c urri n g i n t h es e s yst e ms. 

 

S oft- b ott o m c o a st al h a bit at s ar e c h ar a ct eri z e d b y a r el ati v el y l ar g e di v er sit y of f o o d s o ur c es 

(i. e., s e a gr a ss, mi cr o- a n d m a cr o al g a e, p h yt o pl a n kt o n, b a ct eri a), f oll o wi n g s p ati al a n d t e m p or al 
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v ari ati o ns ( G a z e a u et al. 2 0 0 4), s u p p orti n g c o m pl e x a n d d y n a mi c f o o d w e bs ( B os c h k er a n d Mi d d el b ur g 

2 0 0 2; B air d et al. 2 0 0 4 b) . E n er g y fl o ws wit hi n s oft- b ott o m i nt erti d al f o o d w e bs ar e m ai nl y c o ntr oll e d 

b y t h e pr o d u cti o n r at e of mi cr o p h yt o b e nt h os ( Mi d d el b ur g et al. 2 0 0 0; Pi n c k n e y et al. 2 0 0 3; v a n O e v el e n 

et al. 2 0 0 6) a n d t h e tr a nsf er of t h e pr o d u c e d c ar b o n wit hi n t h e c o a st al f o o d w e b vi a m ei of a u n a 

( M o nt a g n a et al. 1 9 9 5) a n d m a cr of a u n a ( K a n g et al. 2 0 0 3, 2 0 1 5; H a u b ois et al. 2 0 0 5 a). 

Mi cr o p h yt o b e nt h os d o mi n at es pri m ar y pr o d u cti o n i n s oft -b ott o m i nt erti d al h a bit at s ( Asm us a n d As m us 

1 9 8 5; D a e h ni c k et al. 1 9 9 2; M a cI nt yr e et al. 1 9 9 6; U n d er w o o d a n d Kr o m k a m p 1 9 9 9; K al d y et al. 2 0 0 2; 

M c L us k y a n d Elli ott 2 0 0 4)  a n d is a n i m p ort a nt f o o d s o ur c e f or b e nt hi c h er bi v or es ( H er m a n et al. 1 9 9 9, 

2 0 0 0; L e br et o n et al. 2 0 1 1 b) . M ei of a u n a  ar e c o n n e ct e d t o mi cr o or g a nis ms i n t h e f o o d w e b vi a t h e 

c o ns u m pti o n of mi cr o al g a e a n d b a ct eri a ( M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 b; P a s c al et al. 2 0 0 8; R z e z ni k-Ori g n a c 

et al. 2 0 0 8; Gi er e 2 0 0 9)  a n d t o t h e f o o d w e bs of m a cr o c o ns u m er s es p e ci all y vi a it s c o ns u m pti o n b y 

pr e d at or y i n v ert e br at es a n d s m all b e nt hi c fis h ( G e e 1 9 8 9; C o ull 1 9 9 9; H y n d es a n d L a v er y 2 0 0 5). 

M ei of a u n a tr a nsf er m at eri al t o w ar ds hi g h er  tr o p hi c l e v els ( C o ull 1 9 9 0) a n d ar e a n i m p ort a nt f a ct or i n 

f o o d w e b f u n cti o ni n g b e c a us e of t h eir i nt er m e di at e tr o p hi c p ositi o n ( L e g u erri er et al. 2 0 0 3; Gi er e 2 0 0 9), 

hi g h t ur n -o v er r at e ( K ui p er s et al. 1 9 8 1) a n d hi g h s e c o n d ar y pr o d u cti o n (fr o m 4 t o 2 9 g C m -2  y e ar -1 ) 

( W ar wi c k et al. 1 9 7 9; Es c ar a v a g e et al. 1 9 8 9; C h ar d y a n d D a u vi n 1 9 9 2; D a n o v ar o et al. 2 0 0 2 b)  oft e n 

e x c e e di n g t h at of m a cr of a u n a ( Gi er e 2 0 0 9).  

 

1. 3.  C u r r e nt st a k es a b o ut f u n cti o ni n g of c o ast al e c os yst e ms 

 

A nt hr o p o g e ni c a cti viti es, gl o b al c h a n g e a n d n at ur al e v ol uti o n of s h or eli n es ar e aff e cti n g t h e 

g e o m or p h ol o g y of c o a st al e c os yst e ms ( D a vis & Fit z g er al d 2 0 0 4, Ort h et al. 2 0 0 6, H al p er n et al. 2 0 0 8, 

W a y c ott et al. 2 0 0 9) a s w ell a s e x ert i n cr e a si n g pr ess ur es o n t h e f u n cti o ni n g of t h es e s yst e ms . 

C o nti n u o us e x pl oit ati o ns of c o a st al e c os yst e ms  l e a ds t o l oss of h a bit at s ( D a vis a n d Fit z g er al d 2 0 0 4; 

Ort h et al. 2 0 0 6) a n d n e g ati v el y aff e ct s t h e st a bilit y a n d r esili e n c e of c o a st al ar e a s ( L ot z e et al. 2 0 0 6) . 

F or e x a m pl e, o yst er f ar mi n g i n cr e a s e t h e tr a p pi n g of fi n e s e di m e nt cl os e t o o yst er f ar mi n g ar e a s i n t h e 

M ar e n n es- Ol ér o n b a y ( S or ni n et al. 1 9 8 3; N u g u es et al. 1 9 9 6; M all et et al. 2 0 0 6). I n t h e b a y of S ylt-

R ø m ø, s a n d b a n k m o v e m e nt s, d u e t o ti d al c urr e nt s, r e g ul arl y c h a n g e t h e m or p h ol o g y of t h e B a y ( D ol c h 

a n d H a ss 2 0 0 8), l e a di n g t o t h e dis a p p e ar a n c e of s e a gr a ss b e ds ( D ol c h a n d R eis e 2 0 1 0). A d diti o n all y, 

i n s oft- b ott o m e c os yst e ms, g e o m or p h ol o gi c al c h a n g es of c o a st al e m b a y m e nt s als o aff e ct t h e str u ct ur e 

of b e nt hi c mi cr o al g a e a ss e m bl a g es, a s t h es e d e p e n d o n s e di m e nt gr ai n si z e ( v a n d e K o p p el et al. 2 0 0 1; 

U b erti ni et al. 2 0 1 5). C h a n g es i n a v ail a bilit y, q u a ntit y a n d q u alit y of f o o d s o ur c es ( e. g. mi cr o al g a e, 

fr es h or d etrit al s e a gr a ss m at eri al) t h er ef or e mi g ht alt er m ei of a u n a c o m m u niti es i n t er ms of bi o m a ss, 

pr o d u cti vit y a n d tr o p hi c p ositi o ns. As a r es ult, t h es e g e o m or p h ol o gi c al c h a n g es pr o b a bl y aff e ct t h e r ol e 

of m ei of a u n a i n t h e f u n cti o ni n g of i nt erti d al f o o d w e bs ( S c hr at z b er g er a n d I n g els 2 0 1 7) a n d t h e 

e c os yst e m f u n cti o ns t h e y pr o vi d e ( Eri kss o n et al. 2 0 1 0) . T h e r e is t h e r ef o r e a n e e d t o b ett e r 

u n d e rst a n d t h e r ol e of m ei of a u n a c o m m u niti es i n t h e f u n cti o ni n g of s oft- b ott o m c o ast al 
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e c os yst e ms a n d t o d efi n e h o w t his r ol e is c h a n gi n g w h e n a bi oti c a n d bi oti c f a ct o rs a r e m o difi e d, 

i n o r d e r t o b ett e r p r e di ct h o w e c ol o gi c al f u n cti o ns p r o vi d e d b y m ei of a u n a c a n b e alt e r e d.  
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Fi g u r e 1. 2 a- d.  C o n c e pt u al di a gr a m s ill ustr ati n g m ei of a u n a-f a cilit at e d eff e ct s o n a) s e di m e nt st a bilit y, b) n utri e nt c y cli n g, c) w a st e r e m o v al a n d d) f o o d w e b d y n a mi cs. C = 

c ar b o n, D O M = di ss ol v e d or g a ni c m att er, E P S = e xtr a c ell ul ar p ol y m eri c s u bst a n c es, N = nitr o g e n, P = p h os p h or o us, P A H = p ol y c y cli c ar o m ati c h y dr o c ar b o n, P O M = p arti c ul at e 

or g a ni c m att er, + = st a bili zi n g/ sti m ul ati n g eff e ct, – = d est a bili zi n g/i n hi bit or y eff e ct. M o difi e d fr o m S c hr at z b er g er a n d I n g el s ( 2 0 1 7).
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2.  AI M S O F T H E T H E S I S 

 

T h e g e n e r al ai m of t his t h esis is t o b ett e r u n d e rst a n d t h e r ol e of t h e m ei of a u n a i n f o o d 

w e bs of s oft- b ott o m h a bit ats a n d, m o r e p r e cis el y, t o d et e r mi n e t h e m aj o r t r o p hi c r es o u r c es of 

m ei of a u n a i n t h es e h a bit ats i n r el ati o n t o a v ai l abilit y of t h es e f o o d s o u r c es . T h e p ot e nti al 

diff er e n c es i n f o o d w e b str u ct ur e a n d f u n cti o ni n g d e p e n di n g o n f o o d s o ur c e a v ai l abilit y will b e 

d et er mi n e d usi n g h a bit at c o m p aris o ns (t hr e e diff er e nt h a bit at s fr o m t w o e c os yst e ms). S u c h a n a p pr o a c h 

b a s e d o n h a bit at c o m p aris o ns will b e us e d t o d efi n e h o w c h a n g es i n h a bit at str u ct ur e c a n aff e ct t h e 

f u n cti o ni n g of t h es e f o o d w e bs. I n t his ai m, s e v er al h a bit at s (i. e., b ar e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d a 

s a n dfl at) a n d e c os yst e ms (i. e., M ar e n n es- Ol ér o n B a y, S ylt- R ø m ø Bi g ht) w er e s el e ct e d s o t h e 

f u n cti o ni n g of f o o d w e bs c o ul d b e c o m p ar e d d e p e n di n g o n s e v er al gr a di e nt s of p ot e nti al f o o d s o ur c es: 

 

- F r o m s yst e ms wit h hi g h l o a ds of d et rit al m att e r (i. e., s e a g r ass b e ds) t o s yst e ms m ostl y 

d o mi n at e d b y f r es h m at e ri al (i. e., s a n dfl at).  S e a gr a ss ar e hi g hl y pr o d u cti v e b ut m ost of t h e 

or g a ni c m att er w hi c h is pr o d u c e d is e x p ort e d or st or e d a s d etrit us i nt o t h e s e di m e nt ( M at e o et 

al. 2 0 0 6), t h us r e pr es e nti n g a hi g h l o a d of d etrit al m att er a v ail a bl e t o c o ns u m er s. C o ntr aril y, 

s a n dfl at s ar e g e n er all y c h ar a ct eri z e d b y l o w or g a ni c m att er c o nt e nt i nt o t h e s e di m e nt 

( B er g a m a s c hi et al. 1 9 9 7), li k el y d u e t o h y dr o d y n a mi cs. 

- F r o m s yst e ms d o mi n at e d b y e pi p eli c di at o ms (i. e., m u dfl ats) t o s yst e ms d o mi n at e d b y 

e pi ps a m mi c di at o ms (i. e., s a n dfl ats). B e nt hi c mi cr o al g a e c o m m u niti es of i nt erti d al b ar e 

m u dfl at s ar e d o mi n at e d b y e pi p eli c mi cr o al g a e ( R o u n d 1 9 7 1; Y all o p et al. 1 9 9 4; T h or nt o n et 

al. 2 0 0 2). T h es e di at o ms mi gr at e t o w ar ds t h e s urf a c e of t h e s e di m e nt at e v er y di ur n al l o w ti d e 

a n d cr e at e bi ofil ms at t h e s e di m e nt s urf a c e ( Bl a n c h ar d et al. 2 0 0 1). T h es e bi ofil ms r e pr es e nt a 

hi g h c o n c e ntr ati o n of f o o d r es o ur c es of hi g h q u alit y at t h e s e di m e nt s urf a c e. B e nt hi c mi cr o al g a e 

c o m m u niti es of i nt erti d al b ar e s a n dfl at s ar e d o mi n at e d b y e pi ps a m mi c mi cr o al g a e ( As m us a n d 

B a u erf ei n d 1 9 9 4). T h es e di at o ms att a c h t o s e di m e nt gr ai ns a n d ar e t h er ef or e n o n- or v er y p o orl y 

m otil e ( R o u n d 1 9 7 1). S u c h f o o d r es o ur c es ar e of hi g h q u alit y b ut ar e l ess a v ail a bl e at t h e 

s e di m e nt s urf a c e a s t h e y ar e distri b ut e d wit hi n t h e fir st milli m et er s of t h e s e di m e nt ( M él é d er et 

al. 2 0 0 5). 

- F r o m s yst e ms l a r g el y i nfl u e n c e d b y i n p uts of est u a ri n e a n d t e r r est ri al o r g a ni c m att e r 

(i. e., M a r e n n es- Ol é r o n B a y s yst e ms) t o s yst e ms m ostl y i nfl u e n c e d b y o c e a ni c i n p uts 

(i. e., S ylt- R o m o Bi g ht). T h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y r e c ei v es c o nti n e nt al i n p ut s of or g a ni c 

m att er fr o m t h e C h ar e nt e Ri v er ( Ri er a et al. 1 9 9 6), w hil e t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht is wit h o ut a n y 

l ar g e dir e ct tri b ut ar y ( As m us 2 0 1 1). 
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I n t ot al, fi v e f o o d w e bs fr o m diff er e nt h a bit at s will b e d es cri b e d a n d c o m p ar e d: a b ar e m u dfl at 

a n d a s e a gr a ss b e d i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, a b ar e m u dfl at, a s a n dfl at a n d a s e a gr a ss b e d i n t h e 

S ylt- R ø m ø Bi g ht. T h e d es cri pti o n of t h es e f o o d w e bs will b e c arri e d o ut f oll o wi n g a h olisti c w a y a n d 

usi n g a c o m bi n ati o n of diff er e nt a p pr o a c h es ( c o m m u nit y str u ct ur e a ss ess m e nt, us e of tr o p hi c m ar k er s, 

c o nstr u cti o n of f o o d w e b m o d els) s o t h at t h e r ol e of t h e m ei of a u n a will b e a ss ess e d i n t h e fr a m e w or k 

of t h e w h ol e s yst e m f u n cti o ni n g, c o nsi d eri n g t h e ot h er c o m p art m e nt s a n d fl o ws of or g a ni c m att er. E a c h 

a p pr o a c h d e v el o p e d d uri n g t his pr oj e ct c orr es p o n ds t o a c h a pt er of t his t h esis. T h e c o m bi n ati o n of t h es e 

c h a pt er s all o ws t h e r e a d er t o h a v e a b ett er u n d er st a n di n g of t h e r ol e of t h e m ei of a u n a i n s oft- b ott o m 

c o a st al e c os yst e m f o o d w e bs, a n d t o d et er mi n e h o w fl o ws of or g a ni c m att er c h a n g e w h e n h a bit at 

pr o p erti es ( p arti c ul arl y f o o d r es o ur c es) c h a n g e. B ef or e t his, a fir st c h a pt er will pr o vi d e t h e r e a d er t h e 

m aj or i nf or m ati o n r e q u est e d t o w ell u n d er st a n d t his t h esis, i n t er ms of s ci e ntifi c a n d m et h o d ol o gi c al 

k n o wl e d g e. 

 

As st at e d b ef or e, t h e ai m of c h a pt e r t w o will b e t o p r o vi d e s o m e g e n e r al b a c k g r o u n d 

i nf o r m ati o n a b o ut t h e r ol e of m ei of a u n a i n t h e f u n cti o ni n g of c o ast al e c os yst e ms, a b o ut h o w bi oti c 

a n d a bi oti c f a ct or s aff e ct t h e m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e. As t his t h e sis is a b o ut f o o d r es o ur c es 

us e d b y m ei of a u n a, t his c h a pt er will als o pr o vi d e s o m e i nf or m ati o n a b o ut f e e di n g e c ol o g y of 

m ei of a u n a, a n d m or e p arti c ul arl y a b o ut n e m at o d e tr o p hi c gr o u ps, a b o ut p ot e nti al f o o d s o ur c es 

m ei of a u n a is r el yi n g o n, a n d a b o ut t h e m et h o ds t o d et er mi n e t h e f o o d r es o ur c es us e d b y t h es e 

c o ns u m er s. D u e t o t h e l ar g e r a n g e of k n o wl e d g e a n d m et h o ds t his t h esis r ef er s t o, t h e ai m of t his c h a pt er 

is n ot t o pr o vi d e e x h a usti v e i nf or m ati o n, b ut t o gi v e t h e r e a d er t h e m aj or i nf or m ati o n n e e d e d f or a g o o d 

u n d er st a n di n g of t his m a n us cri pt. T h e r ef er e n c es of t h e m aj or p u bli c ati o ns ar e cit e d i n t his c h a pt er s o 

t h e r e a d er c a n r ef er t o t h es e st u di es t o g et c o m pl e m e nt ar y i nf or m ati o n. 

 

T h e t hi r d c h a pt e r d es c ri b es t h e t e m p o r al a n d s p ati al v a ri ati o n of b ot h f o o d s o u r c es a n d 

m ei o b e nt hi c ass e m bl a g es i n t h e fi v e st u di e d h a bit at s ( Fi g. 1. 3: i n di c at e d i n g r e e n) . T h e ai m is t o 

d et er mi n e h o w f o o d s o ur c es dri v e m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e i n s oft- b ott o m i nt erti d al f o o d w e bs. 

H a bit at c o m p aris o n is c arri e d o ut t o r e v e al t h e eff e ct s of c h a n g es i n a v ail a bilit y, q u alit y a n d q u a ntit y of 

f o o d s o ur c es o n m ei of a u n a c o m m u niti es, wit h a p arti c ul ar f o c us o n n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds . 

T h e r el ati o ns hi p s b et w e e n diff er e nt tr o p hi c gr o u ps of m ei of a u n a a n d t h eir f o o d s o ur c es ar e d es cri b e d 

b a s e d o n s p e ci es c o m p ositi o n of m ei o b e nt h os. 

 

T h e f o u rt h c h a pt e r d es c ri b es t h e f o o d r es o u r c e us es b y t h e t w o m aj o r g r o u ps of 

m ei of a u n a, n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n t h e fi v e h a bit ats, usi n g t r o p hi c m a r k e rs ( Fi g. 1. 3: 

i n di c at e d i n bl u e). T h es e tr o p hi c m ar k er s ar e b ul k st a bl e is ot o p e c o m p ositi o ns ( c ar b o n a n d nitr o g e n), 

f att y a ci d pr ofil es a n d c o m p o u n d-s p e cifi c st a bl e is ot o p e c o m p ositi o ns of f att y a ci ds. St a bl e is ot o p e 

c o m p ositi o ns ar e us ef ul i n d es cri bi n g tr o p hi c r el ati o ns hi ps, h o w e v er, t h e y mi g ht b e misl e a di n g i n 
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c o m pl e x s yst e ms, d u e t o o v erl a p pi n g is ot o p e c o m p ositi o ns of f o o d s o ur c es. T h us, a d diti o n al 

i nf or m ati o n is r e q uir e d t o dis cri mi n at e s o m e f o o d s o ur c es i n t h e f or m of f att y a ci d pr ofil es ( S ar g e nt a n d 

W hittl e 1 9 8 1; D als g a ar d et al. 2 0 0 3; P arris h 2 0 1 3) a n d c o m p o u n d-s p e cifi c is ot o p e c o m p ositi o ns of f att y 

a ci ds ( B os c h k er a n d Mi d d el b ur g 2 0 0 2; B o uill o n a n d B os c h k er 2 0 0 6; Mi d d el b ur g 2 0 1 4). T h e 

c o m bi n ati o n of b ul k- a n d c o m p o u n d-s p e cifi c st a bl e is ot o p e c o m p ositi o n s a n d f att y a ci d pr ofil es ar e 

eff e cti v e f or a g o o d u n d er st a n di n g of t h e f u n cti o ni n g of c o m pl e x f o o d w e bs ( K h arl a m e n k o et al. 2 0 0 1; 

N yss e n et al. 2 0 0 5; J a s c hi ns ki et al. 2 0 0 8; L e d u c et al. 2 0 0 9; L e br et o n et al. 2 0 1 1 b; Br a e c k m a n et al. 

2 0 1 5) .  

 

 I n t h e fift h ch a pt e r , t h e r ol e of t h e m ei of a u n a i n s oft -b ott o m i nt e rti d al c o ast al f o o d w e bs 

is d et e r mi n e d ( Fi g. 1. 3: i n di c at e d i n o r a n g e)  b a s e d o n t h e i nt e gr ati o n of t h e n e w i nf or m ati o n fr o m 

c h a pt er s t hr e e a n d f o ur i nt o f o o d w e b m o d els . T h e o ut p ut s of t h es e f o o d w e b m o d els (i. e., o n e m o d el 

p er h a bit at) ar e c o m p ar e d t o d et er mi n e w h et h er t h e f e e di n g str at e gi es of m ei of a u n a d e p e n d o n t h e 

a v ail a bilit y of f o o d s o ur c es. T h e f o o d w e b m o d els us e d i n t his c h a pt er ar e b uilt usi n g pr e vi o us o n es 

d es cri bi n g t h e f o o d w e b f u n cti o ni n g i n h a bit at s of t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y a n d of t h e S ylt -R ø m ø 

B i g ht ( L e g u erri er et al. 2 0 0 3, 2 0 0 7, B air d et al. 2 0 0 4 b, 2 0 0 7, 2 0 1 2; D e gr é et al. 2 0 0 6; P a c ell a et al. 

2 0 1 3; d e l a V e g a et al. 2 0 1 8 b) .  

 

 As st at e d b ef or e, c h a pt er s t hr e e, f o ur a n d fi v e pr o vi d e s o m e c o m pl e m e nt ar y i nf or m ati o n i n 

or d er t o gi v e t h e r e a d er a gl o b al u n d er st a n di n g of t h e r ol e of m ei of a u n a i n s oft -b ott o m e c os yst e ms. I n 

a g e n e r al dis c ussi o n, t h e m ai n i nf o r m ati o n f r o m t h es e diff e r e nt a p p r o a c h es is g at h e r e d t o p r o vi d e 

t h e r e a d e r a n o v e r vi e w of t h e r es ults f r o m t h e s yst e m ati c a p p r o a c h c a r ri e d o ut i n t his t h esis.  A 

s e cti o n of t his g e n er al dis c ussi o n is als o d e di c at e d t o s ci e ntifi c q u esti o ns r ais e d i n t his t h esis a n d 

pr o vi d es s o m e r e c o m m e n d ati o ns a b o ut t h e f ut ur e r e s e ar c h w hi c h s h o ul d b e c arri e d o ut t o a d dr ess t h es e 

q u esti o ns.  
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Fi g u r e 1. 3.  C o n c e pt u al di a gr a m ill ustr ati n g t h e i nfl u e n c e of h u m a n a n d n at ur al pr ess ur es o n m ei of a u n a 

c o m m u nit y str u ct ur e a n d t h e r ol e of m ei of a u n a i n e c ol o gi c al pr o c ess e s a n d f u n cti o n s. T h e diff er e nt o bs er v ati o n 

s c al e (i. e., s o ci o-e c os yst e m, e c os yst e m a n d h a bit at) ar e d es cri b e d o n t h e l eft si d e of t h e di a gr a m. T o si m plif y t h e 

c o n c e pt u al di a gr a m, a bi oti c a n d bi oti c p ar a m et er s ar e o nl y ill ustr at e d f or m ei of a u n a.  C h a pt er s ar e r ef err e d t o b y 

c ol o r s a s gr e e n r ef er s t o c h a pt er 3, bl u e t o c h a pt er 4 a n d or a n g e t o c h a pt er 5.  
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M ei of a u n a c o m m u nit y st r u ct u r e a n d f e e di n g 

e c ol o g y: 

B a c k gr o u n d a n d m et h o d ol o g y 
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1.  E F F E C T S O F A B I O T I C A N D BI O T I C F A C T O R S O N M EI O F A U N A C O M M U NI T Y 

S T R U C T U R E  

 

M ei of a u n a c o nsist of mi cr os c o pi c all y s m all, m otil e a q u ati c a ni m als (si z e r a n gi n g fr o m 4 4 t o 

5 0 0 µ m) o c c urri n g i n a n d o n s oft s u bstr at es of b ot h m ari n e a n d fr es h w at er e c os yst e ms ( Gi er e, 2 0 0 9). 

M ei of a u n a ar e k n o w n f or t h eir hi g h a b u n d a n c e wit hi n c o a st al e c os yst e ms b ut t h eir r ol e wit hi n t h es e 

c o m pl e x e c os yst e ms r e m ai ns p o orl y u n d er st o o d ( R z e z ni k- Ori g n a c et al. 2 0 0 8; L e br et o n et al. 2 0 1 2) . 

N e m at o d es g e n er all y d o mi n at e m ei of a u n a c o m m u niti es i n c o a st al i nt erti d al e c os yst e ms ( H ei p et al. 

1 9 8 5), oft e n f oll o w e d b y b e nt hi c c o p e p o ds a s t h e s e c o n d m ost a b u n d a nt gr o u p ( Hi c ks a n d C o ull 1 9 8 3) . 

N e m at o d es, o c c urri n g fr o m p ol ar- t o tr o pi c al r e gi o ns a n d fr o m s a n d y b e a c h es t o d e e p-s e a s e di m e nt s 

( Gi er e 2 0 0 9). T h eir a b u n d a n c e is v er y hi g h i n i nt erti d al s oft- b ott o m c o a st al e c os yst e ms, h o w e v er t his 

a b u n d a n c e c a n b e q uit e v ari a bl e ( 1 0 5  t o 1 08  i n d. m- 2; H ei p et al. 1 9 8 5, S o et a ert et al. 1 9 9 5) . B e nt hi c 

c o p e p o ds t y pi c all y o c c ur i n h a bit at s wit h m e di u m- t o-fi n d s a n d, w h er e t h eir a b u n d a n c e c a n b e sli g htl y 

hi g h er t h a n t h os e of n e m at o d es ( Gi er e 2 0 0 9) . Ot h er gr o u ps of m ei of a u n a, s u c h a s f or a mi nif er a, 

ostr a c o ds, a n d p ol y c h a et es, ar e g e n er all y l ess a b u n d a nt i n s oft- b ott o m i nt erti d al h a bit at s ( Gi er e 2 0 0 9). 

Distri b uti o n of m ei of a u n a is r e g ul at e d b y c o m pl e x i nt er a cti o ns wit h bi oti c a n d a bi oti c f a ct or s ( Fi g. 2. 1) , 

w hi c h will b e d et ail e d i n t h e f oll o wi n g s e cti o ns.  
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Fi g u r e 2. 1. C o n c e pt u al di a gr a m ill ustr ati n g t h e a bi oti c a n d bi oti c p ar a m et er s str u ct uri n g m ei of a u n a c o m m u niti es 

aft er Gi er e ( 2 0 0 9). 

 

1. 1.  A bi oti c f a ct o rs 

 

T h e i m p a ct of a bi oti c f a ct or s o n m ei of a u n a c o m m u niti es h a v e b e e n st u di e d si n c e t h e 1 9 6 0s. 

A m o n g a bi oti c f a ct or s, o x y g e n d e pl eti o n (J os efs o n a n d Wi d b o m 1 9 8 8; A ust e n a n d Wi b d o m 1 9 9 1) , 

h y dr o d y n a mi cs ( M e n n 2 0 0 2; R eis e 2 0 0 2; G h es ki er e et al. 2 0 0 5) , s e di m e nt gr ai n si z e ( C o ull 1 9 8 5; H ei p 
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et al. 1 9 8 5; N d ar o a n d Ol afss o n 1 9 9 9; St e y a ert et al. 2 0 0 3; S c hr at z b er g er et al. 2 0 0 4; S e m pr u c ci et al. 

2 0 1 0; D u p u y et al. 2 0 1 5) , c h a n g es i n s ali nit y (I n g ol e a n d P ar ul e k ar 1 9 9 8; Ri c h m o n d et al. 2 0 0 7) , 

t e m p er at ur e ( V af ei a d o u et al. 2 0 1 8) a n d i nt erti d al w at er l e v els ( S m ol et al. 1 9 9 4; St e y a ert et al. 2 0 0 1) 

h a v e b e e n i d e ntifi e d a s str u ct uri n g p ar a m et er s ( Fi g. 2. 2).  

 

 

Fi g u r e 2. 2.  C o n c e pt u al di a gr a m ill ustr ati n g t h e eff e ct s of a bi oti c p ar a m et er s o n m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e 

(i. e., bi o m a ss, a b u n d a n c e, bi o di v er sit y, c h ar a ct eri sti cs s p e ci es). Aft er lit er at ur e i n s e cti o n 1. 1. a n d fr o m Gi er e 

( 2 0 0 9). + = sti m ul ati n g eff e ct, - = n e g ati v e eff e ct 

 

M ei of a u n a h a v e a hi g h t ol er a n c e t o l o w o x y g e n c o n c e ntr ati o ns ( Wi es er a n d K a n wis h er 1 9 6 1; 

L a ss er e a n d R e n a u d- M or n a nt 1 9 7 3; Ott a n d S c hi e m er 1 9 7 3) a n d J os efs o n & Wi d b o m ( 1 9 8 8) o bs er v e d 

t h at t h e m ei of a u n a c o m m u nit y w a s h ar dl y aff e ct e d b y l o w o x y g e n c o n c e ntr ati o ns, w h er e a s m a cr of a u n a 

w a s hi g hl y aff e ct e d. H o w e v er, a n e xtr e m e e v e nt, s u c h a s h y p o xi a, c o ul d r es ult i n d e cr e a si n g di v er sit y 

a n d i n cr e a s e d dissi mil arit y of t h e m ei of a u n a c o m m u nit y, als o d u e t o i n dir e ct eff e ct s r el at e d t o d e cr e a s e 

of m a cr of a u n a, c h a n gi n g m a cr of a u n a- m ei of a u n a i nt er a cti o ns ( A ust e n a n d Wi b d o m 1 9 9 1). S e di m e nt 

gr ai n si z e is k n o w n t o aff e ct m ei of a u n a a b u n d a n c e, bi o m a ss a n d c o m m u niti es, b ot h dir e ctl y a s w ell a s 

i n dir e ctl y ( H ei p et al. 1 9 8 5), wit h g e n er all y hi g h er a b u n d a n c es a n d bi o m a ss w h e n s e di m e nt gr ai n si z e 

is d e cr e a si n g ( M o e ns et al. 2 0 1 3). Si mil ar eff e ct s of s m all er s e di m e nt gr ai ns r el at e d t o hi g h er 

a b u n d a n c es h a s b e e n o bs er v e d a s w ell b y N d ar o & Ol afss o n ( 1 9 9 9) a n d S o et a ert et al. ( 2 0 0 9) . D u p u y 

et al. ( 2 0 1 5) s h o w e d t h at a l ar g er s e di m e nt gr ai n si z e l ea ds t o a hi g h er a b u n d a n c e of l ar g er n e m at o d es, 

g e n er all y o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es, a n d t h us s u g g est e d a r el ati o ns hi p b et w e e n f e e di n g e c ol o g y 

of n e m at o d es a n d s e di m e nt gr ai n si z e. 

 

I n a d diti o n t o s p ati al v ari ati o n, m ei of a u n a c o m m u niti es als o v ar y o v er d e pt h w hi c h c o ul d b e 

li n k e d t o s e di m e nt gr ai n si z e a n d o x y g e n c o n c e ntr ati o n ( St e y a ert et al. 2 0 0 3; V a n a v er b e k e et al. 2 0 0 4). 
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L o w er di v er sit y a n d a b u n d a n c e w er e o bs er v e d i n d e e p er l a y er s r el at e d t o d e cr e a si n g o x y g e n 

c o n c e ntr ati o n a n d s e di m e nt gr ai n si z e ( St e y a ert et al. 2 0 0 3, 2 0 0 7) . H y dr o d y n a mi cs c a n pl a y a r ol e a s 

w ell si n c e b ot h u p w ar d a n d d o w n w ar d mi gr ati o n h a v e b e e n o bs er v e d d uri n g a ti d al c y cl e ( St e y a ert et 

al. 2 0 0 1) .  

 

Of c o ur s e, t h es e p att er ns of distri b uti o n a n d of mi gr ati o n ar e n ot o nl y r el at e d t o o n e of t h e 

pr e vi o us f a ct or s, b ut t o t h e c o m bi n ati o n a n d t h e i nt er a cti o n of all t h es e f a ct or s ( St e y a ert et al. 2 0 0 1; 

Gi er e 2 0 0 9) .  

 

1. 2.  Bi oti c f a ct o rs 

 

As f or st u di es o n t h e eff e ct s of a bi oti c f a ct or s, i n v esti g ati o ns o n t h e i nfl u e n c e of bi oti c f a ct or s 

o n m ei of a u n a a b u n d a n c e a n d c o m m u nit y str u ct ur e h a v e i n cr e a s e d si n c e t h e 1 9 7 0s . Bi oti c p ar a m et er s 

s u c h a s f o o d a v ail a bilit y a n d q u alit y ( C a st el et al. 1 9 8 9; D a n o v ar o 1 9 9 6; D a n o v ar o et al. 2 0 0 2 b) , t h e 

a v ail a bilit y of s p e cifi c f o o d s o ur c es, i. e., mi cr o p h yt o b e nt h os, b a ct eri a ( D a n o v ar o a n d G a m bi 2 0 0 2; 

Fis h er a n d S h e a v es 2 0 0 3; F o ns e c a et al. 2 0 1 1) a n d p h yt o d etrit us ( V a n a v er b e k e et al. 2 0 0 4; Fr a n c o et 

al. 2 0 0 8 b), ar e k n o w n t o aff e ct m ei of a u n a c o m m u nit y ( Fi g. 2. 3) ( W o o di n a n d J a c ks o n 1 9 7 9). R u d ni c k 

( 1 9 8 9) i n di c at e d t h at hi g h er a b u n d a n c e of b e nt hi c c o p e p o ds wa s  li n k e d t o a n i n cr e a s e i n p el a gi c or g a ni c 

c ar b o n, w h er e a s a b u n d a n c e of n e m at o d es a n d f or a mi nif er a w a s  m or e r el at e d t o i n cr e a si n g s e di m e nt 

or g a ni c c ar b o n.  

 

D a n o v ar o ( 1 9 9 6) a n d Fis h er & S h e a v es ( 2 0 0 3) i n di c at e d a hi g h er m ei of a u n a a b u n d a n c e wit h 

i n cr e a si n g mi cr o bi al bi o m a ss. I n cr e a s e i n f o o d q u a ntit y a n d q u alit y i. e., mi cr o p h yt o b e nt h os a n d or g a ni c 

c ar b o n l e a d t o i n cr e a si n g m ei of a u n a a b u n d a n c e a n d bi o m a ss a s o bs er v e d b y C a st el et al. ( 1 9 8 9). T h e 

v ari ati o ns i n a v ail a bilit y of f o o d s o ur c es, e. g. d u e t o a bs e n c e or s e a s o n al v ari ati o ns of f o o d s o ur c es, 

aff e ct e d t h e m ei of a u n a c o m m u nit y a s w ell. T his r el ati o ns hi p b et w e e n s e a s o n al fl u ct u ati o ns of 

m ei of a u n a a b u n d a n c e a n d s e a s o n al v ari ati o ns i n it s f o o d s o ur c es, i. e., mi cr o p h yt o b e nt h os a n d 

s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er, h a s b e e n o bs er v e d fr e q u e ntl y ( C o ull 1 9 7 0; M o nt a g n a et al. 1 9 8 3; 

R u d ni c k et al. 1 9 8 5) . Ti etj e n ( 1 9 6 9) o bs er v e d si mil ar p att er ns li n ki n g i n cr e a si n g a b u n d a n c e of c ert ai n 

tr o p hi c gr o u ps s u c h a s e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es a s w ell a s d e p osit a n d o m ni v or o us f e e di n g 

n e m at o d es t o i n cr e a s es i n mi cr o p h yt o b e nt h os a n d d etrit us, r es p e cti v el y . D a n o v ar o & G a m bi ( 2 0 0 2) a n d 

F o ns e c a et al. ( 2 0 1 1) o bs er v e d t h at d o mi n a nt tr o p hi c gr o u p s of m ei of a u n a f oll o w e d  s e a s o n al 

fl u ct u ati o ns of f o o d s o ur c es. S e a s o n al or s p ati al v ari ati o ns als o o c c ur i n t h e a v ail a bilit y of h a bit at 

str u ct uri n g v e g et ati o n, i. e., t h e pr es e n c e or a bs e n c e of v e g et ati o n, r es ulti n g i n c h ar a ct eristi c m ei of a u n a 

t a x a a n d n e m at o d e s p e ci es a s w ell a s i n a n s m all eff e ct o n t h e m ei of a u n a a n d n e m at o d e a b u n d a n c es 

( F o ns e c a et al. 2 0 1 1). T his c o ul d b e li n k e d t o diff er e n c es i n h a bit at str u ct ur e b et w e e n v e g et at e d a n d 

u n v e g et at e d h a bit at s, e. g. l o w er h y dr o d y n a mi cs ( R eis e 2 0 0 2) a n d l o w er a n d/ or hi g h er s e di m e nt gr ai n 



  C h a pt er 2 

  - 1 9 - 

si z e i n v e g et at e d h a bit at s ( F o ns e c a et al. 2 0 1 1; L e d u c a n d Pr o b ert 2 0 1 1). As a r es ult, t his is li k el y t h at 

m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e c h a n g es b et w e e n h a bit at s (i. e., diff er e nt f o o d s o ur c es) a n d s e a s o ns (i. e., 

v ari ati o n of f o o d s o ur c es). D a n o v ar o et al. ( 2 0 0 2) o bs er v e d a n i n cr e a s e i n m ei of a u n al pr o d u cti o n d uri n g 

mi cr o p h yt o b e nt h os  bl o o ms  a n d  wit h  t h e  f all  of  s e a gr a ss  l e a v es. 

 

 

Fi g u r e 2. 3.  C o n c e pt u al di a gr a m ill ustr ati n g t h e eff e ct s of bi oti c p ar a m et er s o n m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e 

(i. e., bi o m a ss, a b u n d a n c e, bi o di v er sit y, c h ar a ct eri sti cs s p e ci e s) a n d pr o d u cti o n. Aft er lit er at ur e i n s e cti o n 1. 2. a n d 

fr o m Gi er e ( 2 0 0 9). + = sti m ul ati n g eff e ct, S O M = s e di m e nt or g a ni c m att er, S P O M = s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c 

m att er.  
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2.  M EI O F A U N A F E E DI N G E C O L O G Y 

 

M ei of a u n a, wit h it s r el ati v el y s m all si z e h a s t h e a bilit y t o mi gr at e t hr o u g h t h e i nt er stiti al s p a c e 

of t h e s e di m e nt a n d c a n t h er ef or e a c c ess a l ar g e di v er sit y of f o o d s o ur c es. L ar g e h et er o g e n eit y, as w ell 

a s hi g h di v er sit y of t a x a, e n a bl es m ei of a u n a t o r el y o n a l ar g e di v er sit y of f o o d s o ur c es i n m ari n e c o a st al 

h a bit at s ( Fi g. 1, Gi er e 2 0 0 9). Fr e e-li vi n g n e m at o d es, g e n er all y t h e m ost a b u n d a nt t a x a, ar e k n o w n t o 

f e e d o n a l ar g e r a n g e of f o o d s o ur c es ( L e d u c et al. 2 0 0 9; L e br et o n et al. 2 0 1 2; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4) 

b ut s o m e tr o p hi c gr o u ps h a v e v er y s p e cifi c f e e di n g b e h a vi or s ( R z e z ni k-Ori g n a c et al. 2 0 0 8; M ari a et 

al. 2 0 1 1; M o e ns et al. 2 0 1 4) . S e v er al st u di es h a v e d e m o nstr at e d t h e i m p ort a nt r ol e of 

mi cr o p h yt o b e nt h os i n n e m at o d es di et s, eit h er f or n o n -s el e cti v e d e p osit f e e d er s or e pi gr o wt h f e e d er s 

( M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 b; M o e ns et al. 1 9 9 9 a; R z e z ni k-Ori g n a c et al. 2 0 0 8; R z e z ni k -Ori g n a c a n d 

Fi c h et 2 0 1 2; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4) . T h e i m p ort a n c e of b a ct eri a  w a s hi g hli g ht e d b y V af ei a d o u et al. 

(2 0 1 4)  f or s el e cti v e d e p osit f e e d er s, w hi c h c orr es p o n d t o t h eir m o ut h m or p h ol o g y. N e m at o d es  ar e, d u e 

t o t h eir a bilit y t o mi gr at e, i n v ol v e d i n t h e d e gr a d ati o n of s e a gr a ss d etrit us b y b ot h c h e mi c al a n d 

m e c h a ni c al pr o c ess es ( Gi er e 2 0 0 9). T h e y s e e m t o r el y l ess o n tr a p p e d p h yt o pl a n kt o n a s a f o o d s o ur c e, 

pr o b a bl y d u e t o t h eir a bilit y t o mi gr at e t hr o u g h t h e s e di m e nt l a y er s ( L e br et o n et al. 2 0 1 2). B e nt hi c 

c o p e p o ds s e e m t o b e  i m p ort a nt c o ns u m er s  of s ettl e d p h yt o pl a n kt o n ( Vi z zi ni a n d M a z z ol a 2 0 0 3; d e 

Tr o c h et al. 2 0 0 6 b; L e br et o n et al. 2 0 1 2) . H o w e v er, t h e y h a v e b e e n c o nsi d er e d t o r el y o n a b r o ad r a n g e 

of f o o d s o ur c es  a s w ell , i n cl u di n g e pi p eli c or e pi p h yti c di at o ms, p h yt o pl a n kt o n, b a ct eri a, f u n gi a n d 

cili at es ( Hi c ks a n d C o ull 1 9 8 3; d e Tr o c h et al. 2 0 0 5; Gi er e 2 0 0 9). D es pit e g e n er all y h a vi n g a l o w er 

bi o m a ss t h a n m a cr of a u n a, f r e e-li vi n g n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds ar e c o nsi d er e d a s h a vi n g a n  

i m p ort a nt r ol e i n m ari n e f o o d w e bs w h e re  t h e y r e pr es e nt a n i m p ort a nt li n k fr o m pri m ar y pr o d u c er s a n d 

b a ct eri a t o hi g h er tr o p hi c l e v els ( Hi c ks a n d C o ull 1 9 8 3; C o ull 1 9 9 9; L e g u erri er et al. 2 0 0 3; R z e z ni k -

Ori g n a c et al. 2 0 0 8; Gi er e 2 0 0 9) .  

 

T h e gr a zi n g r at es of m ei of a u n a ar e c o nsi d er e d t o b e hi g h e n o u g h t o c o ntr ol mi cr o p h yt o b e nt h os 

bi o m a ss a n d pr o d u cti o n ( M o nt a g n a et al. 1 9 9 5; R z e z ni k- Ori g n a c et al. 2 0 0 3). T h e s h ort lif e c y cl e a n d 

hi g h t ur n o v er r at e of m ei of a u n a ( H ei p et al. 1 9 8 5) e n a bl es t h e m t o r es p o n d r a pi dl y t o i n p ut s of pri m ar y 

pr o d u cti o n ( e. g., mi cr o p h yt o b e nt h os) a n d or g a ni c m att er ( Es c ar a v a g e et al. 1 9 8 9) . M ei of a u n a gr a zi n g 

is ti g htl y c o u pl e d t o b a ct eri al a ss e m bl a g es a n d t h er e ar e m ulti pl e i n di c ati o ns of m ei of a u n a gr a zi n g o n 

b a ct eri a ( Gi er e 2 0 0 9) . H o w e v er, t his c o n n e cti o n is oft e n i n dir e ct a n d n ot t hr o u g h dir e ct b a ct eri v or y 

( Gi er e 2 0 0 9), e v e n t h o u g h s o m e n e m at o d es s p e cifi c all y r el y o n b a ct eri a ( Wi es er 1 9 5 3; P as c al et al. 

2 0 0 8, 2 0 0 9; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4) . I n a d diti o n t o c o ntr ol bi o m a ss of pri m ar y pr o d u c er s, d etrit us a n d 

b a ct eri a vi a gr a zi n g, m ei of a u n a ar e als o k n o w n t o aff e ct f o o d s o ur c e bi o m a ss vi a t h e bi ot ur b ati o n a n d 

bi ost a bili z ati o n of t h e s e di m e nt ( Bl a n c h ar d et al. 2 0 0 1; Gi er e 2 0 0 9) . L a st b ut n ot l e a st, t h e gr a zi n g o n 

d etrit us d eri v e d fr o m p h yt o pl a n kt o n cr e at es a str o n g li n k b et w e e n t h e b e nt hi c a n d t h e p el a gi c 

c o m p art m e nt s ( Gi er e 2 0 0 9) . D es pit e t h e i m p ort a nt r ol e of m ei of a u n a i n m ari n e f o o d w e bs, t h e 
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k n o wl e d g e o n t h eir f e e di n g e c ol o g y is still i n c o m pl et e ( P a c e a n d C ar m a n 1 9 9 6; M o e ns et al. 2 0 1 3) . A 

c o m pr e h e nsi v e u n d er st a n di n g of m ei of a u n a f e e di n g e c ol o g y is r e q uir e d t o b ett er a ss ess t h e ir r ol e i n 

e c os yst e m f u n cti o ni n g ( Gi er e 2 0 0 9; M o e ns et al. 2 0 1 3). 

 

2. 1.  P ot e nti al f o o d s o u r c es 

 

F o o d s o ur c es i n b e nt hi c h a bit at s t h at ar e k n o w n t o b e u s e d b y m ei of a u n a c o m m u niti es, v ari es 

fr o m b e nt hi c t o p el a gi c or g a ni c m att er, i n cl u di n g li vi n g or g a nis ms s u c h a s mi cr o p h yt o b e nt h os, tr a p p e d 

p h yt o pl a n kt o n, v a s c ul ar pl a nt s a n d b a ct eri a. B e nt hi c a n d p el a gi c or g a ni c m att er, i. e., s e di m e nt or g a ni c 

m att er ( S O M) a n d s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er ( S P O M), c o nsist of mi xt ur es of s e v er al f o o d 

s o ur c es, s u c h a s mi cr o p h yt o b e nt h os, p h yt o pl a n kt o n, b a ct eri a a n d d etrit us ( D u b ois et al. 2 0 1 2; L e br et o n 

et al. 2 0 1 2) . S O M a n d S P O M ar e p ot e nti al f o o d s o ur c es f or m ei of a u n a a s w ell, h o w e v er t h e r eli a n c e of 

m ei of a u n a o n t h es e f o o d s o ur c es mi g ht b e r el at e d t o t h e ir q u alit y ( D a n o v ar o et al. 2 0 0 2 a). V ari ati o ns 

i n a v ail a bilit y of f o o d s o ur c es a s w ell a s diff er e n c es i n q u a ntit y a n d q u alit y mi g ht aff e ct t h e m ei of a u n a 

c o m m u nit y str u ct ur e a n d t h eir f e e di n g b e h a vi or ( C ast el et al. 1 9 8 9; D a n o v ar o a n d G a m bi 2 0 0 2; 

D a n o v ar o et al. 2 0 0 2 a) . T h e r ol e of s o m e of t h es e f o o d s o ur c es f or m ei of a u n a is, h o w e v er, still u n d er 

d e b at e, e. g. s e a gr a ss m at eri al ( L e d u c et al. 2 0 0 9; L e br et o n et al. 2 0 1 2), S P O M ( V af ei a d o u et al. 2 0 1 4), 

a n d b a ct eri a ( V af ei a d o u et al. 2 0 1 4).  

 

2 . 1. 1. Mi cr o p h yt o b e nt h os 

 

Mi cr o p h yt o b e nt h os, w hi c h r ef er s t o mi cr os c o pi c, u ni c ell ul ar al g a e a n d c y a n o b a ct eri a li vi n g at 

t h e s e di m e nt s urf a c e, c o ntri b ut es si g nifi c a ntl y t o t ot al pri m ar y pr o d u cti o n of est u ari n e a n d s h all o w 

w at er e c os yst e ms ( M a cI nt yr e et al. 1 9 9 6; U n d er w o o d a n d Kr o m k a m p 1 9 9 9). F u n cti o n al t y p ol o g y of 

b e nt hi c mi cr o al g a e is cl os el y r el at e d t o s e di m e nt gr ai n si z e ( Gi er e 2 0 0 9; U b erti ni et al. 2 0 1 5), pr o m oti n g 

t h e d o mi n a n c e of e pi p eli c (i. e., m otil e) di at o ms o n m u d d y s e di m e nt ( Y all o p et al. 1 9 9 4; T h or nt o n et al. 

2 0 0 2) w h er e a s e pi ps a m mi c (i. e., n o n- m otil e) di at o ms m ostl y o c c ur i n s a n d y h a bit at s ( As m us a n d 

B a u erf ei n d 1 9 9 4) . B e nt hi c e pi p eli c di at o ms mi gr at e v erti c all y t o w ar ds t h e s e di m e nt s urf a c e d uri n g 

di ur n al l o w ti d e e x p os ur e, a n d f or m bi ofil ms i n c o m bi n ati o n wit h h et er otr o p hi c b a ct eri a ( C o ns al v e y et 

al. 2 0 0 4; H erl or y et al. 2 0 0 4). T h es e di at o ms a n d b a ct eri a s e cr et e a wi d e r a n g e of e xtr a c ell ul ar 

p ol y m eri c s u bst a n c es ( E P S) w hi c h ar e t h e m aj or c o m p o n e nt s of bi ofil m s ( H oll a n d et al. 1 9 7 4; S mit h 

a n d U n d er w o o d 1 9 9 8) . E P S ar e ri c h i n p ol ys a c c h ari d es, pr ot ei ns, pr ot e o gl y c a ns a n d li pi ds ( U n d er w o o d 

et al. 2 0 0 4; Pi err e et al. 2 0 1 0, 2 0 1 2) a n d i n cr e a s e s e di m e nt st a bilit y ( S ut h erl a n d et al. 1 9 9 8; U n d er w o o d 

a n d P at er s o n 2 0 0 3; L u b ar s k y et al. 2 0 1 0) . Mi cr o p h yt o b e nt h os is r es p o nsi bl e f or t h e v er y hi g h 

pr o d u cti o n i n i nt erti d al b ar e m u dfl at s ( M a cI nt yr e et al. 1 9 9 6; U n d er w o o d a n d Kr o m k a m p 1 9 9 9; 

M c L us k y a n d Elli ott 2 0 0 4) a n d s e a gr a ss b e ds ( As m us a n d As m us 1 9 8 5; D a e h ni c k et al. 1 9 9 2; K al d y et 

al. 2 0 0 2) . T h e m ai n f a ct or s d et er mi ni n g mi cr o p h yt o b e nt h os pr o d u cti o n ar e li g ht a v ail a bilit y, 
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t e m p er at ur e a n d s e di m e nt st a bilit y ( M a cI nt yr e et al. 1 9 9 6; U n d er w o o d a n d Kr o m k a m p 1 9 9 9). B e nt hi c 

mi cr o al g a e ar e c o nsi d er e d a s a n ess e nti al f o o d s o ur c e f or n u m er o us b e nt hi c s p e ci es ( m a cr o- a n d 

mi cr o c o ns u m er s) i n b ar e m u dfl at s ( H er m a n et al. 1 9 9 9, 2 0 0 0) as w ell a s i n s e a gr a ss m e a d o ws ( L e br et o n 

et al. 2 0 1 1 b) . T h e bi o m a ss of mi cr o p h yt o b e nt h os is r el ati v el y st a bl e all y e ar r o u n d w h er e a s bi o m a ss of 

ot h er pri m ar y pr o d u c er s ( e. g., p h yt o pl a n kt o n a n d s e a gr a ss) c a n b e hi g hl y v ari a bl e t hr o u g h o ut t h e y e ar 

( G a z e a u et al. 2 0 0 4; L e br et o n et al. 2 0 0 9).  

 

2 . 1. 2.   P h yt o pl a n kt o n 

 

I n o p e n w at er, p h yt o pl a n kt o n is m ai nl y c o ns u m e d b y mi cr o z o o pl a n kt o n (J a c ks o n 1 9 8 0; L a n dr y 

a n d H a ss ett 1 9 8 2) or r e m o v e d fr o m t h e s yst e m b y s e di m e nt ati o n or c ell l ysis ( Br uss a ar d et al. 1 9 9 5) . 

H o w e v er, i n c o a st al a n d est u ari n e s yst e ms, t h e f at e of t h e p h yt o pl a n kt o n i n t h e f o o d w e b is hi g hl y 

v ari a bl e ( C al b et a n d L a n dr y 2 0 0 4) a n d t h er e is a str o n g c o u pli n g b et w e e n t h e w at er c ol u m n a n d b e nt h os: 

l ar g e q u a ntiti es of p h yt o pl a n kt o n c a n b e gr a z e d b y s us p e nsi o n f e e d er s ( As m us a n d As m us 1 9 9 1) or 

s ettl e t o t h e s e di m e nt ( Gr e b m ei er et al. 1 9 8 8; T ur n er 2 0 0 2; G a z e a u et al. 2 0 0 4). R es us p e nsi o n of b e nt hi c 

m at eri al b a c k t o t h e w at er c ol u m n c a n als o b e v er y hi g h ( L u c a s et al. 2 0 0 1). F or e x a m pl e, r es us p e nsi o n 

of t h e b e nt hi c mi cr o bi al bi ofil m sti m ul at es p el a gi c p h yt o pl a n kt o n pr o d u cti o n a n d t h e mi cr o bi al f o o d 

w e b ( S ai nt- B é at et al. 2 0 1 4). Vi c e v er s a, s e a gr a ss b e ds tr a p hi g h q u a ntiti es of p el a gi c m at eri al i n t h e 

s e di m e nt b e c a us e of r e d u c e d h y dr o d y n a mi c f or c es wit hi n t h e c a n o p y ( As m us a n d As m us 2 0 0 0; K o c h 

et al. 2 0 0 6). 

 

2 . 1. 3. V as c ul ar pl a nt m at eri al 

 

S e a gr a ss b e ds ar e v al u a bl e h a bit at s of  s h all o w c o a st al w at er s ( T err a d os a n d B or u m 2 0 0 4) a n d 

c o nsi d er e d a s o n e of t h e m ost pr o d u cti v e m ari n e h a bit at s i n t h e w orl d ( D u art e a n d C his c a n o 1 9 9 9; 

H e m mi n g a a n d D u art e 2 0 0 0). S e a gr a ss m e a d o ws off er s h elt er a n d s u bsi di n g c o n diti o ns t o m a n y 

or g a nis ms ( Fi g. 1, H e m mi n g a & D u art e 2 0 0 0). T h e y pr o vi d e a hi g h di v er sit y of f o o d s o ur c es ( V al e nti n e 

a n d D uff y 2 0 0 6) f oll o wi n g t e m p or al a n d s p ati al v ari ati o ns ( D u art e 1 9 8 9; M at e o et al. 2 0 0 6). T h e s urf a c e 

of s e a gr a ss l e a v es is a s u bstr at e f or e pi p h yti c or g a nis ms f or mi n g a n i nt e gr al c o m p o n e nt of s e a gr a ss 

m e a d o ws ( B or o wit z k a et al. 2 0 0 6). E pi p h yti c al g a e ar e c o nsi d er e d a s i m p ort a nt pri m ar y pr o d u c er s a n d 

c o ntri b ut or s t o t h e f o o d w e b wit hi n s e a gr a ss m e a d o ws ( M o n cr eiff a n d S ulli v a n 2 0 0 1; B or o wit z k a et al. 

2 0 0 6; H os hi k a et al. 2 0 0 6). T h e s e a gr a ss l e a v es a n d r o ot s t h e ms el v es, h o w e v er, ar e s el d o m us e d dir e ctl y 

a s a f o o d s o ur c e b y i n v ert e br at e c o ns u m er s ( V al e nti n e a n d H e c k 1 9 9 9) . S e a gr a ss m at eri al t h at is n ot 

c o ns u m e d b y h er bi v or es e nt er s t h e d etrit al c o m p art m e nt a n d is t h e n st or e d a s d etrit us or e x p ort e d o ut 

of t h e s yst e m ( C e bri á n 1 9 9 9) . Wit hi n s e a gr a ss b e ds, t h e c o ns u m er s us u all y f e e d o n d etrit us ( C e bri á n 

1 9 9 9) b ei n g a s u bstr at e f or t h e d e v el o p m e nt of b a ct eri a ( A n esi o et al. 2 0 0 3; H ol m er et al. 2 0 0 4). A 
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st u d y b y M ori art y et al. ( 1 9 8 6) s u g g est s t h at b a ct eri al pr o d u cti vit y is m ost li k el y i n cr e a si n g d u e t o 

e x cr eti o n a n d d e c o m p ositi o n of s e a gr a ss r o ot s a n d r hi z o m es. 

 

2 . 1. 4. B a ct eri a 

 

B a ct eri al a b u n d a n c e is g e n er all y c o nsi d er e d t o b e c o nst a nt i n m ari n e s e di m e nt s ( S c h mi dt et al. 

1 9 9 8), w h er e a s l ar g e fl u ct u ati o ns ar e o bs er v e d i n pr o d u cti o n r at es of b a ct eri a ( S a n d er a n d K alff 1 9 9 3) . 

B a ct eri a ar e c o nsi d er e d t o b e ess e nti al i n pr o c ess es s u c h a s r e mi n er ali z ati o n of or g a ni c m att er a s w ell 

a s pr o d u cti o n of p arti c ul at e a n d diss ol v e d or g a ni c c ar b o n ( L e g e n dr e a n d R a ss o ul z a d e g a n 1 9 9 6; Ri v ki n 

et al. 1 9 9 6) . M ei of a u n a c o m m u niti es mi g ht e n h a n c e t h e a b u n d a n c e ( L a c ost e et al. 2 0 1 8) a n d pr o d u cti o n 

( B o n a gli a et al. 2 0 1 4) of b a ct eri a d u e t o bi ot ur b ati o n a s w ell a s gr a zi n g o n b a ct eri a (i. e., f or pr o d u cti o n). 

B a ct eri a ar e c o ns u m e d b y mi cr of a u n a ( cili at es a n d fl a g ell at es) a s w ell a s b y m ei of a u n a a n d m a cr of a u n a 

i n b e nt hi c s yst e ms ( K e m p 1 9 9 0; M o ens et al. 1 9 9 9 b) . P a s c al et al. ( 2 0 0 9)  s u g g est e d t h a t b a ct eri a ar e a n 

alt er n ati v e f o o d s o ur c e f or m ei of a u n a w h e n mi cr o p h yt o b e nt h os is a bs e nt. H o w e v er, m ei of a u n a ar e  

c o nsi d er e d t o h a v e a pr ef er e n c e f or mi cr o p h yt o b e nt h os a s f o o d s o ur c e o v er b a ct eri a ( P as c al et al. 2 0 0 8). 

St u di es a b o ut t h e c o ns u m pti o n o f b a ct eri a b y m ei of a u n a a n d t h e r ol e of b e nt hi c b a ct eri a wit hi n f o o d 

w e bs ar e s c ar c e h o w e v er, m ostl y  b e c a us e of t e c h ni c al diffi c ulti es ( K e m p 1 9 9 0; P a s c al et al. 2 0 0 8).   

 

2. 2.  D et e r mi n ati o n of m ei of a u n a f e e di n g e c ol o g y 

 

O v er t h e l a st fi v e d e c a d es , ma n y t e c h ni q u es h a v e b e e n d e v el o p e d pr o vi di n g i nf or m ati o n a b o ut 

t h e f o o d s o ur c es of m ei of a u n a. T his is es p e ci all y t h e c a s e f or fr e e-li vi n g m ari n e n e m at o d es, f or w hi c h 

m et h o ds v ar y fr o m o bs er v ati o n of m o ut h m or p h ol o g y ( Wi es er 1 9 5 3), f e e di n g e x p eri m e nt s o n li vi n g 

n e m at o d es ( M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 b), st a bl e is ot o p e a n al ys es ( M o e ns et al. 2 0 0 2; R z e z ni k-Ori g n a c et 

al. 2 0 0 8; L e d u c et al. 2 0 0 9; L e br et o n et al. 2 0 1 2) , g ut c o nt e nt  a n al ys es  ( M aj di et al. 2 0 1 2) a n d  f att y a ci d 

a n al ys es ( Br a e c k m a n et al. 2 0 1 5).  

 

2. 2. 1.  B u c c al m or p h ol o g y of f r e e-li vi n g m ari n e n e m at o d es 

 

Fr e e-li vi n g n e m at o d es, g e n er all y t h e m ost d o mi n a nt m ei of a u n a t a x a i n c o a st al e c os yst e ms, ar e 

k n o w n t o f e e d o n a br o a d r a n g e of r es o ur c es ( Gi er e 2 0 0 9). S e v er al cl a ssifi c ati o n m et h o ds h a v e b e e n 

utili z e d t o d et er mi n e t h e m ai n f o o d s o ur c es of n e m at o d e s p e ci es b a s e d o n m o ut h m or p h ol o g y, a n d 

t h er e b y a ssi g n t h e m t o tr o p hi c gr o u ps. A c c or di n g t o t h e m or p h ol o g y of t h eir b u c c al c a vit y, Wi es er 

( 1 9 5 3) cl a ssifi e d n e m at o d e s p e ci es i n f o ur f e e di n g t y p e s: s el e cti v e d e p osit f e e d er s ( 1 A), n o n-s el e cti v e 

d e p osit f e e d er s ( 1 B), e pi gr o wt h f e e d er s ( 2 A), a n d o m ni v or es/ pr e d at or s ( 2 B) ( Fi g. 2. 4) .  
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Fi g u r e 2. 4.  Tr o p hi c g uil ds of n e m at o d es fr o m diff er e nt i nt erti d al h a bit at s b a s e d o n b u c c al c a vit y m or p h ol o g y a n d 

r el at e d t o s e di m e nt gr ai n-si z e a n d or g a ni c c o nt e nt. Aft er Gi er e ( 2 0 0 9). 

 

Pri m ar y di visi o n w a s b a s e d o n t h e pr es e n c e ( 2 A a n d 2 B) or a bs e n c e ( 1 A or 1 B) of a b u c c al 

ar m at ur e, i. e., t e et h, o n c hi a, d e nti cl es, m a n di bl es or ot h er s cl er oti z e d str u ct ur es. F e e di n g t y p es wit h o ut 

b u c c al ar m at ur e, i. e., 1 A a n d 1 B, ar e m ai nl y disti n g uis h e d fr o m e a c h ot h er b y t h e si z e of t h eir b u c c al 

c a vit y. S el e cti v e d e p osit f e e d er s wit h t h eir s m all er b u c c al c a vit y f e e d m ai nl y o n s m all, b a ct eri a-si z e d 

f o o d s o ur c es, w h er e a s l ar g er m o ut h o p e ni n gs of n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s all o w t h e m t o f e e d o n a 

l ar g er s p e ctr a of r es o ur c e si z es. E pi gr o wt h f e e d er s a n d o m ni v or es/ pr e d at or s ar e disti n g uis h e d fr o m 

t h es e d e p osit f e e d er s b y t h e pr es e n c e of a b u c c al ar m at ur e. E pi gr o wt h f e e d er s ar e k n o w n t o us e t h eir 

t e et h t o pi er c e or cr a c k t h e f o o d p arti cl es a n d s cr a p e off f o o d fr o m t h e s u bstr at e ( M o e ns a n d Vi n c x 

1 9 9 7 b). T his tr o p hi c gr o u p is a ss u m e d t o f e e d m ai nl y o n mi cr o al g a e ( M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 b) , 

h o w e v er, b a ct eri a a n d f u n gi ar e s u g g est e d a s p ot e nti al f o o d s o ur c es a s w ell (I k e n et al. 2 0 0 1) . 

O m ni v or es/ pr e d at or s, g e n er all y l ar g er n e m at o d es, h a v e us u all y wi d er m o ut h o p e ni n gs i n cl u di n g a t e et h 

or a n ot h er b u c c al ar m at ur e. O m ni v or es/ pr e d at or s c o ns u m e t h eir pr e y e ntir el y or utili z e t h eir ar m at ur e 

t o pi er c e or t e ar o p e n t h e pr e y. H o w e v er, t his cl a ssifi c ati o n s c h e m e, b a s e d o n b u c c al c a viti es, h a s 
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li mit ati o ns i n a c c ur at el y r e pr es e nti n g t h e f e e di n g b e h a vi or of n e m at o d es. I n sit u o bs er v ati o ns of f e e di n g 

b e h a vi or ar e c o ntr a di cti n g p arti c ul ar cl a ssifi c ati o ns ( M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 b; P a p e et al. 2 0 1 1; G uili ni 

et al. 2 0 1 3), a n d d e m o nstr at e diffi c ulti es i n s p e cif yi n g a pr ef er e n c e f or b a ct eri a or mi cr o p h yt o b e nt h os 

b a s e d o n b u c c al c a viti es ( M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 b) .  

 

2. 2. 2.  B ul k st a bl e i s ot o p e a n al ys es  

 

  St a bl e is ot o p es h a v e b e e n us e d m or e a n d m or e o v er t h e l a st d e c a d es t o d et er mi n e t h e f o o d 

s o ur c es of m ei of a u n a ( C o u c h 1 9 8 9; M o e ns et al. 2 0 0 5 b; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4) . T h e c ar b o n st a bl e 

is ot o p e c o m p ositi o ns of f o o d s o ur c es diff er d u e t o v ari ati o n i n t h e ori gi n of t h e C O 2  t h e y r el y o n ( e. g. 

t err estri al pl a nt s, m ari n e p h yt o pl a n kt o n, est u ari n e p h yt o pl a n kt o n) or d u e t o diff er e nt bi o c h e mi c al 

p at h w a ys d uri n g p h ot os y nt h esis ( e. g. C 3  pl a nt s, C4  pl a nt s), pr o vi di n g a g o o d dis cri mi n ati o n b et w e e n 

f o o d s o ur c es fr o m t err estri al, p el a gi c a n d b e nt hi c ori gi n ( D e Nir o a n d E pst ei n 1 9 7 8; R a u et al. 1 9 8 3; 

H o bs o n et al. 1 9 9 4; Fr y 2 0 0 6) . C ar b o n is ot o p e  c o m p ositi o n s c a n b e utili z e d t o d efi n e c o ns u m pti o n of 

r es o ur c es si n c e t h er e is g e n er all y littl e diff er e nti ati o n i n t h e is ot o p e c o m p ositi o n s of a c o ns u m er  a n d it s 

r es o ur c e ( P et er s o n a n d Fr y 1 9 8 7; Fr y 2 0 0 6). Nitr o g e n is ot o p e c o m p ositi o n diff er s s u bst a nti all y a n d c a n 

t h er ef or e pr o vi d e i nf or m ati o n a b o ut t h e  tr o p hi c l e v el of a c o ns u m er  ( Fr y 2 0 0 6). H e n c e, st a bl e is ot o p e 

c o m p ositi o n gi v e s i nf or m ati o n a b o ut f o o d s o ur c e us es  a n d tr o p hi c l e v el of c o ns u m er s. Is ot o p e 

c o m p ositi o ns of f o o d s o ur c es mi g ht, h o w e v er, b e hi g hl y v ari a bl e  ( e. g. s p ati al a n d/ or s e a s o n al v ari ati o n) 

a n d δ 1 3 C a n d δ 1 5 N  v al u es  m a y o v erl a p,  w hi c h m a k e s it s o m eti m es diffi c ult t o d et er mi n e  tr o p hi c 

r el ati o ns hi ps ( M ut c hl er et al. 2 0 0 4; Fr y 2 0 0 6). P arti all y d u e t o t h es e o v erl a p pi n g is ot o p e c o m p ositi o ns , 

st a bl e is ot o p e st u di es hi g hli g ht e d t h at n e m at o d es c a n r el y o n a v er y l ar g e r a n g e of f o o d s o ur c es i n s oft -

b ott o m c o a st al h a bit at s, i. e., mi cr o p h yt o b e nt h os, s e a gr a ss m at e ri al, p h yt o pl a n kt o n a n d b a ct eri a ( M o e ns 

et al. 2 0 0 5 b; R z e z ni k -Ori g n a c et al. 2 0 0 8; L e d u c et al. 2 0 0 9; L e br et o n et a l. 2 0 1 2; V af ei a d o u et al. 

2 0 1 4) . M or e o v er, b a ct eri a ar e diffi c ult t o is ol at e fr o m e n vir o n m e nt al m at eri al f or st a bl e is ot o p e a n al ysis 

( C offi n et al. 1 9 9 0; P el z et al. 1 9 9 7), a n d t e n d t o h a v e a n is ot o p e c o m p ositi o n cl os e t o t h eir s u bstr at e 

( B os c h k er et al. 2 0 0 0). T h er ef or e, a d diti o n al i nf or m ati o n is r e q uir e d t o disti n g uis h f o o d s o ur c es  i n t h es e 

c o m pl e x h a bit at s, f or i nst a n c e f att y a ci d pr ofil es , w hi c h h a v e  b e e n pr o v e n t o b e us ef ul tr a c er s ( C ar m a n 

a n d Fr y 2 0 0 2; K ell y a n d S c h ei bli n g 2 0 1 2) . 

 

2. 2. 3.  F att y a ci d a n al ys es 

 

F att y a ci ds ( F As) h a v e b e e n us e d a s s e mi- q u a ntit ati v e m ar k er s t o tr a c e fl o ws of or g a ni c m att er 

i n c o a st al f o o d w e b st u di es ( K ell y a n d S c h ei bli n g 2 0 1 2) a n d t h e y ar e fr e q u e ntl y us e d t o d efi n e tr o p hi c 

r el ati o ns hi ps ( S ar g e nt a n d W hittl e 1 9 8 1; D als g a ar d et al. 2 0 0 3; P arris h 2 0 1 3). H o w e v er, li pi d m ar k er s 

s u c h a s F As h a v e b e e n  o nl y utili z e d o c c a si o n all y f or i d e ntif yi n g m ei of a u n a tr o p hi c r el ati o ns hi ps ( L e d u c 

et al. 2 0 0 9; Br a e c k m a n et al. 2 0 1 5; C n u d d e et al. 2 0 1 5) . Pri m ar y pr o d u c er s a n d b a ct eri a s y nt h esi z e 
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s p e cifi c F As w hi c h c a n b e us e d a s g o o d m ar k er f or or g a nis ms s u c h a s b a ct eri a, di at o ms, fl a g ell at es a n d 

v a s c ul ar pl a nt s ( D als g a ar d et al. 2 0 0 3). C o ns u m er s ar e u n a bl e t o s y nt h esi z e t h es e F As or t o l ar g el y alt er 

t h eir str u ct ur e a n d t h er ef or e i n c or p or at e s o m e of t h e F As u n c h a n g e d, r efl e cti n g t h e F A c o m p ositi o n of 

t h eir di et ( P arris h et al. 2 0 0 0; D als g a ar d et al. 2 0 0 3).  

 

C o m p o u n d s p e cifi c is ot o p e a n al ysis ( C SI A) of F As c a n b e us e d a s w ell t o b ett er d et er mi n e t h e 

c o ntri b uti o ns of f o o d s o ur c es wit h si mil ar F A c o m p ositi o ns w h e n t h e y h a v e diff er e nt is ot o p e 

c o m p ositi o ns ( e. g. di at o ms fr o m t h e mi cr o p h yt o b e nt h os vs . di at o ms fr o m t h e p h yt o pl a n kt o n). S u c h a 

m et h o d is v er y us ef ul t o d et er mi n e c o m p ositi o ns of c o m p osit e f o o d s o ur c es s u c h a s s e di m e nt or g a ni c 

m att er ( S O M) a n d s u s p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er ( S P O M) ( v a n G a e v er et al. 2 0 0 9; Mi d d el b ur g 

2 0 1 4; Br a e c k m a n et al. 2 0 1 5), w hi c h ar e mi xt ur es of v ari o us pri m ar y pr o d u c er s, b a ct eri a a n d 

d e c o m p os e d m at eri al ( M at e o et al. 2 0 0 6). C SI A of f att y a ci ds c a n b e utili z e d a s w ell t o d et er mi n e t h e 

ori gi n of or g a ni c m att er i n t h e di et of c o ns u m er s, b ut, s o f ar, h a v e b e e n r ar el y us e d i n i d e ntif yi n g f e e di n g 

b e h a vi or a n d f o o d s o ur c es us e d b y m ei of a u n a ( Br a e c k m a n et al. 2 0 1 5). 

 

2. 2. 4.  C o m bi n ati o n of tr o p hi c m ar k er a n al ys es 

 

All t h e tr o p hi c m ar k er a p pr o a c h es h a v e t h eir li mit s a n d s h ort c o mi n gs ( e. g. o v erl a p of is ot o p e 

c o m p ositi o ns, si mil ar F A pr ofil es i n c o m p osit e f o o d s o ur c es, T a bl e 2. 1) . T h e c o m bi n ati o n of st a bl e 

is ot o p e c o m p ositi o ns a n d f att y a ci d pr ofil es h a s b e e n s h o w n t o b e eff e cti v e i n a d v a n ci n g t h e 

u n d er st a n di n g of c o m pl e x f o o d w e bs ( K h arl a m e n k o et al. 2 0 0 1; N yss e n et al. 2 0 0 5; J a s c hi ns ki et al. 

2 0 0 8; L e d u c et al. 2 0 0 9; L e br et o n et al. 2 0 1 1 b) . T h er ef or e, dis cri mi n ati n g f o o d s o ur c es wit h t h e 

c o m bi n ati o n of  m ulti pl e tr o p hi c m ar k er s is a n o v el a p pr o a c h t o d et er mi n e t h e f o o d r es o ur c es of 

m ei of a u n a i n s oft -b ott o m c o a st al s yst e ms. F e w st u di es c o m bi n e d tr o p hi c m ar k er s, s u c h a s st a bl e is ot o p e 

c o m p ositi o ns a n d f att y a ci d pr ofil es ( L e d u c et al. 2 0 0 9) or f att y a ci d pr ofil es a n d f att y a ci d s p e cifi c 

is ot o p e r ati os ( Br a e c k m a n et al. 2 0 1 5), t o d et er mi n e f o o d r es o ur c es of m ei of a u n a . 
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T a bl e 2. 1.  S y nt h esi s of t h e m ai n a d v a nt a g es a n d dr a w b a c k s of s e v er al m et h o ds us e d i n d et er mi ni n g f e e di n g b e h a vi or. Ass ess m e nt of t h e m et h o ds i n a c c or d a n c e wit h 1 2 

v ari a bl es: pri c e, i n v est m e nt, s c al e (i. e., mi cr o, s m all, a n d l ar g e), or g a ni z ati o n l e v el (i. e., i n di vi d u al, p o p ul ati o n, c o m m u nit y, a n d e c os yst e m), e c ol o gi c al q u esti o n (i. e., i nt er a cti o n, 

fl u x) a n d d at a t y p e ( q u alit ati v e or q u a ntit ati v e). 0 i n di c at es “ n ot a d a pt e d ” a n d 1 i n di c at es “str o n g affi nit y ”. E x c e pti o n s o n t hi s ar e f or t h e v ari a bl es pri c e, i n v est m e nt ( 0 = l o w, 

1 = hi g h) a n d d at a ( 0 = q u alit ati v e, 1 = q u a ntit ati v e). M o difi e d fr o m M aj di et al. ( 2 0 1 8). 
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 A d v a nt a g es  D r a w b a c ks  

O bs e r v ati o n of 
f e e di n g a cti vit y 

0  1  0  1  1  1  1  0  0  1  0  1  

Str ai g h tf or w ar d a n d w ell-e st a bli s h e d / r el ati v el y c h e a p / v ari o u s 
i nt er a cti o ns a n d s c al e s (i n cl. i ntr a s p e cifi c v ari a bilit y) / I n sit u or u n d er 
c o ntr oll e d c o n diti o n s / L ar g e s c al e r e c or d s of f e e di n g -b e h a vi or s ar e 
p o s si bl e wit h mi ni at uri z ati o n of l o g g er s  

T e m p or al a n d s p ati al s c al e ar e d e si g n -d e p e n d e nt / diffi c ult t o m e a s ur e 
a s si mil ati o n  

I n c u b ati o n 
e x p e ri m e nt s  

0  1  1  1  0  1  1  1  0  1  1  1  Eff e ct -si z e of s p e cifi c v ari a bl e s / s uit a bl e f or filt er -f e e d er s M o stl y l a b or at or y -b a s e d, s o d e vi ati o n fr o m n at ur al c o n diti o n s  

G ut & f e c es 
c o nt e nt  

0  1  1  1  1  1  1  0  0  1  0  1  
W ell -e st a bli s h e d / r el ati v el y c h e a p / i nf or m ati o n o n n at ur e a n d si z e of 
i n g e st e d f o o d it e m s 

S n a p s h ot of di et ( d o e s n ot r e v e al i nt er a cti o n str e n gt h) / ti m e c o n s u mi n g / 
l a bil e ti s s u e s or pr e y mi g ht b e o v erl o o k e d 

G ut D N A  1  1  0  1  1  1  1  1  0  1  0  0  
I d e ntifi c ati o n of g ut mi cr o bi o m e s / w or k s o n p artl y di g e st e d, p o orl y 
r e c o g ni z a bl e, f o o d it e m s 

E x p e n si v e / s u s c e p ti bl e t o t y pi c al dr a w b a c k s a s s o ci at e d t o m ol e c ul ar 
a p pr o a c h e s  

P a r asit es as 
bi ol o gi c al t a gs  

0  1  0  0  1  1  1  1  0  1  0  0  
H o st s p e cifi cit y / i nt e gr ati o n of di et o v er l o n g ti m e p eri o d s / p ot e nti al 
i nf or m ati o n o n di et pr o v e n a n c e 

L et h al / n o i nf or m ati o n o n pr e y si z e / n e e d s e m piri c al k n o wl e d g e of lif e-
c y cl e s ( a n d p ot e nti all y bi o g e o gr a p h y) of p ar a sit e s / bi a s d u e t o si d e -eff e ct s 
of p ar a sit e s o n h o st s’ h e alt h a n d b e h a vi or  

B ul k st a bl e 
i s ot o p e a n al ys es 

0  0  0  1  1  1  1  1  1  0  1  1  
W ell -e st a bli s h e d / r el ati v el y c h e a p / tr a c e s t h e C a n d N f o o d s o ur c e s i n 
c o n s u m er s / i m p ort a nt r e pli c ati o n i s p o s si bl e / s uit e d f or i n sit u a s w ell a s 
l a b or at or y st u di e s 

T ur n o v er ti m e s a n d i s ot o pi c di s cri mi n ati o n mi g ht v ar y a m o n g s p e ci e s, 
tis s u e s a n d t h e en vir o n m e nt st u di e d / n ot w ell -s uit e d w h e n a l ar g e n u m b er 
of p ot e nti al r e s o ur c e s ar e c o n si d er e d  

I s ot o p es as l a b el s  1  1  0  1  1  1  1  1  1  0  1  1  
Tr a c e t h e f at e (ti mi n g a n d s c al e) of c ar b o n a n d nitr o g e n fr o m mi cr o b e s t o 
m a cr o s c o pi c c o n s u m er s / diff er e nti ati o n b et w e e n N a n d C u pt a k e fr o m 
u nl a b el e d C a n d N p o ol s  

Diffi c ult t o pr o vi d e q u a ntit ati v e fl u x e s / n e e d s t o k n o w t ur n o v er 
i n c or p or ati o n a n d r o uti n g i n ti s s u e s ( e. g. is s u e of u nif or ml y l a b eli n g t h e 
f o o d s o ur c e) / c a n b e r el ati v el y e x p e n si v e d e p e n di n g o n t h e s c a l e or n at ur e 
of t h e l a b eli n g  

F att y a ci ds  1  1  1  1  1  1  1  1  1  0  1  0  W ell -e st a bli s h e d / tr a c e s fl u x a n d n utriti o n al q u alit y  
N o n -s p e cifi c bi o m ar k er s / n e e d s a p ri o ri  k n o wl e d g e of pr o d u c er s’ a n d 
c o n s u m er s’ m et a b oli s m / r el ati v el y e x p e n si v e  

C o m p o u n d -
s p e cifi c i s ot o p e 
a n al ys es  

1  1  0  1  1  1  1  1  0  0  1  1  

I nt e gr ati v e tr a c e s w h e n c o u pl e d wit h a l a b eli n g / t ar g et a n al y si s pr o mi si n g 
i n mi cr o bi al e c ol o g y / i d e all y it c a n tr a c e li miti n g c o m p o u n d s a n d 
e v e nt u all y d et e ct mi n or f o o d s o ur c e s u n s e e n b y cl a s si c al m et h o d s / b ett er 
k n o wl e d g e i n fr a cti o n ati o n a n d t ur n o v er ti m e s f or s p e cifi c c o m p o u n ds  

N e e d s a g o o d u n d er st a n di n g of t h e bi o c h e mi c al a n d p h y si ol o gi c al 
p at h w a y s i n i n v e sti g at e d or g a ni s m s or ti s s u e s / r el ati v el y e x p e n si v e  

C o nt a mi n a nt s  1  1  1  1  1  1  1  1  0  1  1  0  

Mi g ht tr a c e s p ati o-t e m p or al i n g e sti o n a n d a s si mil ati o n d e p e n di n g o n t h e 
p er si st e n c e of c o m p o u n d s wit hi n ti s s u e s ( e. g. li p o p hili c c o nt a mi n a nt s 
mi g ht bi o m a g nif y al o n g f o o d c h ai n s) / p ot e nti all y i nf or m ati o n o n f or a gi n g 
ar e a, a n d o n c o nt a mi n ati o n st at u s of s p e ci e s a n d e c o s y st e m s  

N e e d s a s o ur c e of c o nt a mi n ati o n / bi a s e s d u e t o si d e -eff e ct s o n h e alt h a n d 
b e h a vi or / n e e d s k n o wl e d g e of c o nt a mi n a nt s’ bi o g e o c h e mi c al c y cl e, 
di stri b uti o n a n d p er si st e n c e i n or g a ni s m s a n d i n t h e e n vir o n m e nt / 
r el ati v el y e x p e n si v e 
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2. 3.  F o o d w e b m o d els 

 

F o o d w e b m o d els a n d e c ol o gi c al n et w or ks ar e us e d q uit e r e g ul arl y t o d es cri b e t h e f u n cti o ni n g of l ar g e 

s c al e f o o d w e bs. S u c h f o o d w e bs, t y pi c all y o c c urri n g i n c o a st al e c os yst e ms, ar e g e n er all y c h ar a ct eri z e d b y 

m ulti pl e i nt er a cti o ns a n d v ari a bl e r es p o ns es t o e xt er n al str ess or s ( B air d et al. 2 0 0 7; L e g u erri er et al. 2 0 0 7; 

K a uf m a n a n d B orr ett 2 0 1 0; P a c ell a et al. 2 0 1 3; F at h 2 0 1 5; H or n et al. 2 0 1 7; d e l a V e g a et al. 2 0 1 8 b) . T h e 

f u n cti o ni n g of c o a st al e c os yst e ms c a n b e d es cri b e d a n d a n al y z e d t h a n ks t o t h es e h olisti c a p pr o a c h es, w hi c h 

p er mit d efi ni n g t h e gl o b al pr o p er ti es of t h es e s yst e ms (J ør g e ns e n a n d M üll er 2 0 0 0; Br e c kli n g et al. 2 0 0 5). 

H olisti c p er s p e cti v es ar e i n d e e d r e q uir e d t o a d e q u at el y a d dr ess t h e i n cr e a si n g c h a n g es of e c os yst e m 

f u n cti o ni n g d u e t o a nt hr o p o g e ni c a cti viti es, gl o b al c h a n g e a n d n at ur al e v ol uti o n of s h or eli n es ( D a vis a n d 

Fit z g er al d 2 0 0 4) . T h es e g e o m or p h ol o gi c al c h a n g es i n d e e d aff e ct t h e g e n er al f u n cti o ni n g of c o a st al f o o d w e bs, 

a s t h e y alt er  t h e a v ail a bilit y a n d d y n a mi cs of f o o d r es o ur c es ( Eri kss o n et al. 2 0 1 0). 

 

2. 3. 1.  St a bl e i s ot o p e mi xi n g m o d el s  

 

C o ns u m pti o n is g e n er all y esti m at e d usi n g f e e di n g e x p eri m e nt s, f e e di n g o bs er v ati o ns a n d st o m a c h 

c o nt e nt a n al ys es (J a c o bs e n 1 9 6 7; H öf m a n n a n d H ör s c h el m a n n 1 9 6 9; G oss- C ust ar d et al. 1 9 7 7; F a u c h al d a n d 

J u m ar s 1 9 7 9; J e ns e n a n d Si e gis m u n d 1 9 8 0; T ur pi e a n d H o c k e y 1 9 8 4; Z w art s a n d Bl o m ert 1 9 9 2; H a u b ois et 

al. 2 0 0 5 a) . H o w e v er, f or s m all er or g a nis ms, s u c h a s m ei of a u n a, c arr yi n g o ut s u c h m e a s ur e m e nt s a n d 

o bs er v ati o ns is v er y c h all e n gi n g ( M o e ns et al. 2 0 0 5 b; R z e z ni k-Ori g n a c et al. 2 0 0 8; L e d u c et al.  2 0 0 9; L e br et o n 

et al. 2 0 1 2) . T his pr o bl e m l e d t o t h e us e of tr o p hi c m ar k er b a s e d a p pr o a c h es t o d et er mi n e t h e f e e di n g e c ol o g y 

of t h es e a ni m als  (v a n O e v el e n et al. 2 0 0 9; P a c ell a et al. 2 0 1 3) . W hil e t h e us e of st a bl e is ot o p es i n tr o p hi c 

st u di es  is b e c o mi n g m or e c o m m o n ( P ost 2 0 0 2; Fr y 2 0 0 6; L e br et o n et al. 2 0 1 2), th e us e  of st a bl e is ot o p e d at a  

i n f o o d w e b m o d els is still r ar e ( B a et a et al. 2 0 1 1; N a v arr o et al. 2 0 1 1; P a c ell a et al. 2 0 1 3) . H o w e v er, 

i nt e gr ati n g st a bl e is ot o p e d at a i nt o f o o d w e b m o d els, b y us e of st a bl e is ot o p e mi xi n g m o d els ( P ar n ell et al. 

2 0 1 0; P hilli ps et al. 2 0 1 4; St o c k et al. 2 0 1 8) , c a n  pr o vi d e m or e a c c ur at e  esti m at i o ns of f o o d s o ur ce us e d b y  

c o ns u m er s . 

 

2. 3. 2.  Li n e ar i n v ers e m o d eli n g  

 

Fi el d m e a s ur e m e nt s, c o n c e pt u al a n d p h ysi ol o gi c al i nf or m ati o n a s w ell a s f o o d s o ur c e distri b uti o ns 

d eri v e d fr o m st a bl e is ot o p e mi xi n g m o d els c a n b e tr a nsl at e d i nt o c o nstr ai nt s r el at e d t o pr o d u cti o n, r es pir ati o n, 

c o ns u m pti o n a n d e g esti o n ( L e g u erri er et al. 2 0 0 3, 2 0 0 7; D e gr é et al. 2 0 0 6; Ni q uil et al. 2 0 0 6; P a c ell a et al. 

2 0 1 3; S ai nt -B é a t et al. 2 0 1 3 b). T h e fl o w s  of e n er g y c a n b e d et er mi n e d usi n g t h es e c o nstr ai nt s i n li n e ar i n v er s e 

m o d el -M ar k o v c h ai n M o nt e C arl o ( LI M -M C M C) t e c h ni q u e ( Ni q uil et al. 2 0 1 2). T his t e c h ni q u e pr o vi d es t h e 

pr o b a bilit y distri b uti o n of fl o ws i n u n d er d et er mi n e d s yst e ms usi n g a c o m bi n ati o n of fi el d a n d r el e v a nt 

e x p eri m e nt al  d at a ( V é zi n a a nd Pl att 1 9 8 8) , a n d e n a bl e  g e n er ati n g a st ati c, m a ss -b al a n c e d, t e m p or all y 

i nt e gr at e d s n a ps h ot of c o m pl et e f o o d w e bs a n d it s fl o ws ( P a c ell a et al. 2 0 1 3). D efi ni n g t h e c o m p art m e nt s, 
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w hi c h c a n r a n g e fr o m a si n gl e s p e ci es t o f u n cti o n al gr o u p s, is t h e fir st r e q uir e m e nt f or i n v er s e m o d eli n g. 

F u n cti o n al gr o u ps ar e h er e d efi n e d a s gr o u ps i n cl u di n g s p e ci es wit h si mil ar di et s a n d si mil ar f e e di n g m o d es . 

J o h ns o n et al. ( 2 0 0 9) hi g hli g ht e d t h at a g gr e g ati n g s p e ci es i nt o f u n cti o n al gr o u ps aff e ct s t h e str u ct ur al a n d 

f u n cti o n al pr o p erti es of f o o d w e bs t o a mi n or e xt e nt. T h es e f o o d w e b m o d els ar e g e n er all y e x pr ess e d i n fl o w 

of c ar b o n ( L e g u erri er et al. 2 0 0 3; B air d et al. 2 0 0 4 b; F at h et al. 2 0 0 7). 

 

2. 3. 3.  E c ol o gi c al n et w or k a n al ysi s  

 

C o m pl e x i nt er a cti o ns wit hi n e c os yst e ms h a v e b e e n ass ess e d h olisti c all y usi n g e c ol o gi c al n et w or k 

a n al ys es ( E N A), w hi c h e x a mi n es t h e str u ct ur al a n d f u n cti o n al pr o p erti es of a n e c os yst e m ( Ul a n o wi c z 2 0 0 4; 

B air d et al. 2 0 0 7; F at h et al. 2 0 0 7). T h es e n et w or k a n al ys es pr o vi d e i nsi g ht s a b o ut e c os yst e m c o m pl e xit y, 

c y cli n g, tr a nsf er effi ci e n c y, a ssi mil ati o n effi ci e n c y, a cti vit y, a n d tr o p hi c str u ct ur e ( B air d a n d Ul a n o wi c z 1 9 8 9; 

G a e d k e a n d Str ail e 1 9 9 4; Ni q uil et al. 1 9 9 9; B air d et al. 2 0 0 4 b; S ai nt- B é at et al. 2 0 1 4), i n t h e f or m of i n di c es 

a n d s yst e m pr o p erti es ( Ul a n o wi c z 2 0 0 4; B orr ett a n d L a u 2 0 1 4). T h e i nf or m ati o n pr o vi d e d b y E N A c a n b e 

us e d f or e c os yst e m m a n a g e m e nt a n d p oli c y m a ki n g ( d e l a V e g a et al. 2 0 1 8 a) . F or e x a m pl e, t h e i n di c es r el at e d 

t o a s c e n d e n c y pr o vi d e i nf or m ati o n a b o ut t h e or g a ni z ati o n of t h e s yst e m a s w ell a s t h e s p e ci ali z ati o n b y fl o ws 

a n d m at urit y ( Ul a n o wi c z 2 0 0 4) . A n ot h er i n d e x  r el at e d t o c y cli n g, e x pr ess e d i n t h e f or m of t h e Fi n n c y cli n g 

i n d e x, is a ss u m e d t o pr o vi d e i nf or m ati o n o n t h e r e c y cli n g p ot e nti al of t h es e s yst e ms a n d c a n b e c o m bi n e d wit h 

ot h er i n di c es a s str ess i n di c at or o n s yst e m l e v el ( B air d et al. 2 0 0 7).  

 

I n a d diti o n t o i n di c es w hi c h pr o vi d e i nf or m ati o n at t h e gl o b al s c al e, i n di vi d u al i n di c es c a n als o b e 

v al u a bl e f or m or e d et ail e d p er s p e cti v es ( Ul a n o wi c z a n d K a y, 1 9 9 1). T h es e i n di vi d u al i n di c es pr o vi d e 

i nf or m ati o n o n c h ar a ct eristi cs of si n gl e or m ulti pl e c o m p art m e nt s, w hi c h c a n e m p h a si z e t h e v ari a bilit y of t h e 

w h ol e f o o d w e b m o d el c h ar a ct eristi cs ( Ul a n o wi c z a n d K a y, 1 9 9 1). T h e c h ar a ct eristi cs of c o m p art m e nt s c a n 

b e e x pr ess e d wit h t h e us e of i n di vi d u al i n di c es, e. g. o m ni v or y, m e a n tr o p hi c effi ci e n c y, d e p e n d e n c y 

c o effi ci e nt s a n d d etriti v or y/ h er bi v or y r ati os ( B air d a n d Ul a n o wi c z, 1 9 8 9; K a y et al., 1 9 8 9; Ul a n o wi c z, 2 0 0 4; 

Ul a n o wi c z a n d K a y, 1 9 9 1). 
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“ T h e h e art of m a n i s v er y m u c h li k e t h e s e a, it h a s it s st or m s, it h a s it s ti d e s 

a n d i n it s d e pt h s it h a s it s p e arl s t o o ”  

Vi n c e nt v a n G o g h  
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H o w d o f o o d s o u r c e s d ri v e m ei of a u n a c o m m u nit y st r u ct u r e i n s oft- b ott o m 

c o ast al f o o d w e bs ? 

L. H. v a n d er H eij d e n 1, 2 , J. R z e z ni k- Ori g n a c3 , R. As m us 2 , D. Fi c h et1 , M. Br ér et1 , P. K a d el2 , L. 

B e a u g e ar d 1 , H. As m us2 , B. L e br et o n1  

A c c e pt e d i n M ari n e Bi ol o g y  o n 2 5/ 0 9/ 2 0 1 8 

1 U M R 7 2 6 6 Litt or al, E n vi r o n n e m e nt et S o ci ét és ( C N R S - U ni v ersit y of L a R o c h ell e), I nstit ut d u 

litt or al et d e l’ e n vi r o n n e m e nt, 2 r u e Ol y m p e d e G o u g es, 1 7 0 0 0 L a R o c h ell e, Fr a n c e 

2 Alf r e d- W e g e n er-I nstit ut H el m h olt z- Z e nt r u m f ür P ol ar- u n d M e er esf ors c h u n g, W att e n m e erst ati o n 

S ylt,  H af e nst r as s e 4 3, 2 5 9 9 2 Li st/ S ylt, G er m a n y 

3 S or b o n n e U ni v ersit és, U P M C U ni v P ari s 0 6, C N R S, L a b or at oi r e d’ E c o g é o c hi mi e d es 

E n vi r o n n e m e nt s 

 B e nt hi q u es ( L E C O B U M R 8 2 2 2), O bs er v at oir e O c é a n ol o gi q u e, 6 6 6 5 0 B a n y ul s/ m er, Fr a n c e 

 

A B S T R A C T 

M ei of a u n a h a v e a str o n g r ol e i n t h e f u n cti o ni n g of c o a st al e c os yst e ms b ut h o w t h eir f o o d s o ur c es 

aff e ct t h eir c o m m u nit y str u ct ur e r e m ai ns u n cl e ar, li k el y d u e t o t h e i nfl u e n c e of a bi oti c p ar a m et er s a n d 

t h e s m all si z e of t h es e or g a nis ms. T h e m ei of a u n a a n d t h eir p ot e nti al f o o d s o ur c es w er e s a m pl e d i n 

s e v er al i nt erti d al h a bit at s (i. e., m u dfl at, s e a gr a ss b e d, s a n dfl at) of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, Fr a n c e, 

a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, G er m a n y, t o ass ess t h e r el ati o ns hi ps b et w e e n h a bit at c h ar a ct eristi cs a n d 

m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e. Bi o m a ss a n d q u alit y ( c ar b o n/ c hl or o p h yll a  r ati os) of f o o d s o ur c es 

w er e esti m at e d. M ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e b as e d o n d e nsit y a n d bi o m a ss w a s d et er mi n e d, a s w ell 

a s n e m at o d e di v er sit y a n d f e e di n g t y p es. M ei of a u n a d e nsit y a n d bi o m a ss v ari e d hi g hl y wit hi n h a bit at s 

a n d wit hi n e c os yst e ms, r a n gi n g fr o m 1. 7 * 1 0 5  i n d. m- 2 t o 3. 4 * 1 06  i n d. m- 2 a n d fr o m 0. 0 5 7 g C m- 2 t o 

1. 5 4 1 g C m - 2, r es p e cti v el y. B e nt hi c mi cr o al g a e a n d s e di m e nt or g a ni c m att er ar e i m p ort a nt dri v er s i n 

t h es e f o o d w e bs a s t h e d e nsit y of t w o i m p ort a nt tr o p hi c gr o u ps of n e m at o d es, n o n-s el e cti v e d e p osit 

f e e d er s a n d e pi gr o wt h f e e d er s, v ari e d i n a c c or d a n c e wit h t h es e f o o d s o ur c es. N o cl e ar r el ati o ns hi p w a s 

o bs er v e d b et w e e n b a ct eri al bi o m a ss a n d s el e cti v e d e p osit f e e d er s (i. e., b a ct eri v or es) pr o b a bl y d u e t o 

t h e hi g h pr o d u cti o n r at e of b a ct eri a. C o m pl e m e nt ar y i nf or m ati o n a b o ut pr o d u cti o n r at es of f o o d s o ur c e 

a s  w ell a s d at a fr o m tr o p hi c m ar k er s w o ul d pr o vi d e c o m pli m e nt ar y i nf or m ati o n t o b ett er u n d er st a n d 

fl o ws of or g a ni c m att er i n i nt erti d al h a bit at s, p arti c ul arl y f or o p p ort u nisti c s p e ci es s u c h a s n o n-s el e cti v e 

d e p osit f e e d er s. 

K e y w o r ds: fr e e-li vi n g n e m at o d es; b e nt hi c c o p e p o ds; b e nt hi c di at o ms; m ei of a u n a c o m m u nit y 

str u ct ur e; tr o p hi c gr o u ps; s e a gr a ss b e ds; m u dfl at s; s a n dfl at 
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1.  I N T R O D U C TI O N 

S oft- b ott o m i nt erti d al h a bit at s ar e hi g hl y pr o d u cti v e ( U n d er w o o d a n d Kr o m k a m p 1 9 9 9; 

H e m mi n g a a n d D u art e 2 0 0 0), f u eli n g c o m pl e x f o o d w e bs a n d pr o vi di n g f o o d r es o ur c es f or a l ar g e 

di v er sit y of t o p c o ns u m er s li k e fis h a n d bir ds ( D a y et al. 1 9 8 9; D u art e a n d C e bri á n 1 9 9 6) vi a tr o p hi c 

p at h w a ys g oi n g t hr o u g h m ei of a u n a ( C h ar d y a n d D a u vi n 1 9 9 2) a n d m a cr of a u n a ( H a u b ois et al. 2 0 0 5 a) . 

M ei of a u n a, h er e d efi n e d a s m et a z o a ns a ss o ci at e d wit h s e di m e nt s wit h a si z e r a n g e fr o m 4 0 t o 5 0 0 µ m, 

ar e c o nsi d er e d a s a n i m p ort a nt tr o p hi c c o m p o n e nt i n t h e f u n cti o ni n g of c o a st al e c os yst e ms. T h e y h a v e 

a n i nt er m e di at e tr o p hi c p ositi o n ( L e g u erri er et al. 2 0 0 3; Gi er e 2 0 0 9) a n d hi g h s e c o n d ar y pr o d u cti o n 

(fr o m 4 t o 2 9 g C m- 2 y e ar- 1) ( Es c ar a v a g e et al. 1 9 8 9; C h ar d y a n d D a u vi n 1 9 9 2; D a n o v ar o et al. 2 0 0 2 b) 

t h at oft e n e x c e e ds t h at of t h e m a cr of a u n a ( Gi er e 2 0 0 9). M ei of a u n a ar e c o n n e ct e d t o t h e mi cr o or g a nis ms 

i n t h e f o o d w e b vi a t h e c o ns u m pti o n of mi cr o al g a e a n d b a ct eri a ( R z e z ni k- Ori g n a c et al. 2 0 0 3; 

V af ei a d o u et al. 2 0 1 4) a n d t o t h e f o o d w e bs of m a cr o c o ns u m er s es p e ci all y vi a t h eir c o ns u m pti o n b y 

s m all b e nt hi c fis h a n d pr e d at or y i n v ert e br at es ( C o ull 1 9 9 9). N e m at o d es ar e t h e m ost d o mi n a nt gr o u p 

i n m ei of a u n a; t h eir f o o d r es o ur c es c a n b e v er y s p e cifi c, or i n t h e c o ntr ar y, r el ati v el y di v er s e, a n d t h eir 

b u c c al c a vit y is v er y disti n ct b a s e d o n t h es e f e e di n g t y p es. T his m or p h ol o gi c al tr ait h a s b e e n us e d f or 

d e c a d es t o d efi n e f e e di n g t y p es ( Wi es er 1 9 5 3; W ar wi c k 1 9 7 1; H ei p et al. 1 9 8 5) a n d s o m e m or e r e c e nt 

m et h o ds (i. e., f e e di n g b e h a vi or e x p eri m e nt s; ( M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7), tr o p hi c m ar k er s ( M o e ns et al. 

2 0 0 5)) p er mitt e d t o r e vis e or pr e cis e t h e f e e di n g t y p es of s o m e g e n er a ( e. g. a ss ort of M et a c hr o m a d or a  

fr o m o m ni v or es/ pr e d at or s t o e pi gr o wt h f e e d er s). 

B ot h, bi oti c a n d a bi oti c p ar a m et er s, h a v e b e e n s h o w n t o aff e ct m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e. 

A m o n g bi oti c p ar a m et er s, f o o d a v ail a bilit y i n g e n er al ( C a st el et al. 1 9 8 9; D a n o v ar o 1 9 9 6), a v ail a bilit y 

of s p e cifi c f o o d s o ur c es s u c h a s b a ct eri a a n d mi cr o p h yt o b e nt h os ( D a n o v ar o a n d G a m bi 2 0 0 2; F o ns e c a 

et al. 2 0 1 1), t h e q u alit y of t h e f o o d ( D a n o v ar o et al. 2 0 0 2 b) a n d t h e d e p ositi o n of or g a ni c m at eri al of 

p el a gi c ori gi n ( Fr a n c o et al. 2 0 0 8 a) h a v e b e e n i d e ntifi e d a s str u ct uri n g p ar a m et er s. A bi oti c p ar a m et er s 

s u c h a s s e di m e nt gr ai n-si z e ( St e y a ert et al. 2 0 0 3; D u p u y et al. 2 0 1 5), h a bit at str u ct ur e ( F o ns e c a et al. 

2 0 1 1) , o x y g e n gr a di e nt s (J os efs o n a n d Wi d b o m 1 9 8 8), i nt erti d al w at er l e v el ( St e y a ert et al. 2 0 0 1) a s 

w ell a s a nt hr o p o g e ni c i m p a ct s ( S e m pr u c ci et al. 2 0 1 0) ar e i nfl u e n ci n g m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e. 

St u di es o n m ei o b e nt hi c  c o m m u niti es i n i nt erti d al s yst e ms h a v e b e e n c arri e d o ut m ai nl y o n si n gl e 

h a bit at s, f o c usi n g o n eff e ct s of a bi oti c a n d bi oti c p ar a m et er s at t h e h a bit at s c al e ( R eis e 1 9 8 5; R z e z ni k-

Ori g n a c et al. 2 0 0 3; L e br et o n et al. 2 0 1 2) . F a ct or s aff e cti n g t h e c o m m u nit y str u ct ur e of m ei of a u n a at a 

l ar g er s c al e ( M o e ns et al. 2 0 1 3) i n i nt erti d al h a bit at s ar e still p o orl y k n o w n, a s f e w st u di es h a v e 

c o m p ar e d s e v er al h a bit at s a n d/ or diff er e nt e c os yst e ms.  

T h e pr es e nt st u d y i n v esti g at es w h et h er m ei o b e nt hi c c o m m u niti es, es p e ci all y fr e e-li vi n g 

n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds, diff er a m o n g h a bit at s wit h diff er e nt c h ar a ct eristi cs (i. e., m u dfl at s, 

s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at s; i nfl u e n c e of t err estri al or g a ni c m att er i n p ut s or n ot) t o d efi n e w hi c h f a ct or s 
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ar e str u ct uri n g t h es e c o m m u niti es. P arti c ul ar att e nti o n i s p ai d t o t h e r ol e of f o o d s o ur c es, a s t h e y h a v e 

b e e n hi g hli g ht e d a s i m p ort a nt dri v er s of e c os yst e m f u n cti o ni n g i n i nt erti d al h a bit at s ( As m us a n d As m us 

1 9 8 5; U n d er w o o d a n d Kr o m k a m p 1 9 9 9; M c L us k y a n d Elli ott 2 0 0 4) . T h e ai m of t his st u d y is, t h er ef or e, 

t o d efi n e if c h a n g es i n bi o m a ss a n d q u alit y of f o o d s o ur c es c a n aff e ct m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e. 

If y es, t h e o bj e cti v e is t o d et er mi n e — a m o n g all a v ail a bl e f o o d s o ur c es (i. e., b e nt hi c mi cr o al g a e, 

s e di m e nt or g a ni c m att er ( S O M), s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er ( S P O M) a n d b a ct eri a) — w h at 

f o o d s o ur c es pl a y a r ol e a n d h o w c h a n g es i n t h es e f o o d s o ur c es i nfl u e n c e m ei of a u n a c o m m u nit y 

str u ct ur e. I n t his ai m, a t e m p or al s a m pli n g w a s d o n e i n s pri n g a n d a ut u m n i n s e v er al h a bit at s t o d efi n e 

t h e t e m p or al a n d s p ati al v ari ati o ns of t h e f o o d s o ur c es a n d t h os e of m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e. 
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2.  M A T E RI A L S A N D M E T H O D S 

 

2. 1.  St u d y sit es  

 

2. 1. 1.  M ar e n n es- Ol ér o n B a y 

T h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y is a s e mi- e n cl os e d s yst e m, l o c at e d i n t h e mi d dl e of t h e w est er n Atl a nti c 

c o a st of Fr a n c e, b et w e e n t h e Ol ér o n Isl a n d a n d t h e m ai nl a n d ( Fi g. 3. 1). T h e b a y h a s a s urf a c e of 1 8 0 

k m 2  ( G o ul e a u et al. 2 0 0 0) a n d is i nfl u e n c e d b y b ot h o c e a ni c a n d c o nti n e nt al i n p ut s, m ai nl y fr o m t h e 

C h ar e nt e Ri v er (ri v er i n p ut r a n g es fr o m 1 5 t o 5 0 0 m 3  s- 1) ( R a v ail et al. 1 9 8 8). Ti d es ar e s e mi- di ur n al, 

wit h a p eri o d of e m er si o n of c a. 6 h p er ti d al c y cl e a n d a ti d al r a n g e fr o m 0. 9 t o 6. 5 m ( K er v ell a 2 0 0 9) . 

T h e s yst e m is d o mi n at e d b y i nt erti d al b ar e m u dfl at s ( 9 1 k m 2 , i. e., 5 8 %) w hi c h h a v e a fl at b ott o m sl o p e 

( 1: 1 0 0 0) a n d r e pr es e nt a l ar g e ti d al ar e a ( u p t o 4. 5 k m wi d e) ( G o ul e a u et al. 2 0 0 0). 

T h e Br o u a g e m u dfl at, l o c at e d o n t h e e a st er n p art of t h e b a y, is t h e m ost e xt e nsi v e m u dfl at ( 4 0 k m 2 ) 

( Fi g. 3. 1). T h e s e di m e nt c o nsist s m ai nl y of silt a n d cl a y p arti cl es ( 9 5 %) wit h a si z e s m all er t h a n 6 3 μ m 

( P a s c al et al. 2 0 0 9). S e a gr a ss b e ds, c o nsisti n g of t h e s p e ci es Z ost er a n oltii ( L e br et o n et al. 2 0 0 9), ar e 

l o c at e d o n t h e w est er n si d e of t h e b a y, al o n g t h e c o a st of t h e Ol ér o n Isl a n d, w hi c h is m or e i nfl u e n c e d 

b y offs h or e w at er s t h a n t h e e a st er n si d e ( D e c h a m b e n o y et al. 1 9 7 7). T h e s e a gr a ss m e a d o w is str et c h e d 

o ut o v er 1 5 k m al o n g t h e u p p er p art of t h e fl at, wit h a n a v er a g e wi dt h of 1. 5 k m ( G uill a u m o nt 1 9 9 1).  

2. 1. 2.  S ylt- R ø m ø Bi g ht 

T h e S ylt- R ø m ø Bi g ht is a s e mi- e n cl os e d b a si n, l o c at e d i n t h e n ort h of G er m a n y b et w e e n t h e 

m ai nl a n d of G er m a n y a n d D e n m ar k, t h e isl a n ds of S ylt ( G er m a n y) a n d of R ø m ø ( D e n m ar k) ( Fi g. 3. 1). 

T h e bi g ht c o nsist s of a m os ai c of h a bit at s, m ai nl y i nt erti d al a n d s u bti d al s a n dfl at s, s e a gr a ss b e ds, a n d 

m u dfl at s ( As m us a n d As m us 1 9 8 5). T h e bi g ht h a s a c o v er a g e of 4 0 4 k m 2  of w hi c h 1 3 5 k m2  ar e i nt erti d al 

( As m us a n d As m us 1 9 8 5) a n d t h e ti d al g a u g e is 1. 8 m o n a v er a g e ( As m us a n d As m us 1 9 8 5).  

T h e Ar e ni c ol a  s a n dfl at is t h e m ost r e pr es e nt e d i nt erti d al h a bit at i n t h e b a y wit h 9 1 k m2  ( 6 7 %) 

( As m us a n d As m us 2 0 0 5). H o w e v er, Z ost er a n oltii  s e a gr a s s b e ds e x p a n d e d o v er t h e l a st y e ar s, fr o m 1 5 

k m 2  i n 1 9 9 5 t o 8 3 k m2  (i. e., 2 1 % of t h e b a y s urf a c e) i n 2 0 1 0 ( R eis e a n d K o hl us 2 0 0 8). T h e i nt erti d al 

b ar e m u dfl at s ar e p o orl y r e pr es e nt e d i n t h e bi g ht, wit h a n ar e a of 4 k m 2  ( Fi g. 3. 1). 

2. 2.  Fi el d s a m pli n g a n d l a b o r at o r y p r o c ess es 

T hr e e i nt erti d al h a bit at s w er e st u di e d i n t h e t w o b a ys: a b ar e m u dfl at ( m u dfl at M O) a n d a s e a gr a ss 

b e d (s e a gr a ss M O) i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, a n d a b ar e m u dfl at ( m u dfl at S R), a s e a gr a ss b e d 

(s e a gr a ss S R) a n d a s a n dfl at (s a n dfl at S R) i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( Fi g. 3. 1). B a s e d o n t h e k n o wl e d g e 

alr e a d y g ai n e d a b o ut t h es e h a bit at s i n e a c h of t h es e fi v e l o c ati o ns ( L e g u erri er et al. 2 0 0 3; B air d et al. 
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2 0 0 7; P a c ell a et al. 2 0 1 3; S ai nt- B é at et al. 2 0 1 3 a) o n e s a m pli n g st ati o n t h at w a s t h e m ost r e pr es e nt ati v e 

f or t h e st u di e d h a bit at w a s s el e ct e d. 

 

Fi g u r e 3. 1.  S a m pli n g st ati o n s of t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d 

t h e S ylt- R ø m ø  Bi g ht ( S R) al o n g t h e E ur o p e a n c o a st. P el a gi c s a m pli n g st ati o n s, w h er e s a m pl es f or s us p e n d e d 

p arti c ul at e or g a ni c m att er w er e t a k e n, ar e i n di c at e d b y r o m a n n u m b er s i n b ot h M ar e n n es- Ol ér o n B a y (I-II) a n d 

S ylt- R ø m ø Bi g ht (III- V). 

2. 2. 1.  S e di m e nt gr ai n si z e 

S e di m e nt s a m pl es ( n = 3) w er e c oll e ct e d r a n d o ml y wit h c or es  ( ø = 4 c m) a n d w er e s plit i nt o 0- 1 

c m a n d 1- 5 c m d e pt h fr a cti o ns. S e di m e nt gr ai n si z e w a s d et er mi n e d b y l a s er gr a n ul o m etr y a n al ys es f or 

t h e  s e di m e nt  fr o m  t h e  s e a gr a ss  b e d  a n d  m u dfl at s  ( M a st er si z e  2 0 0 0,  M al v er n  I nstr u m e nt s  Li mit e d, 

U nit e d Ki n g d o m). T h e fr e e z e - dri e d s e di m e nt of t h es e h a bit at s w a s r e h y dr at e d b ef or e a n al ys es i n or d er 

t o a v oi d t h e us e of ultr a s o u n d t o dis a g gr e g at e t h e s e di m e nt. S e di m e nt gr ai n si z e of fr e e z e- dri e d s a m pl es 

fr o m t h e s a n dfl at of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht w a s d et er mi n e d b y dr y si e vi n g. S a m pl es w er e cl a ssifi e d b a s e d 

o n t h eir m e di a n s e di m e nt gr ai n si z e aft er W e nt w ort h ( 1 9 2 2). 

2. 2. 2.  B e nt hi c pri m ar y pr o d u c ers, c o m p osit e s o ur c es a n d b a ct eri a 

F or all st ati o ns, s a m pli n g w a s c arri e d o ut i n t w o s e a s o ns, i n s pri n g (fr o m M a y 1 7 t o J u n e 1 7, 2 0 1 6) 

a n d i n a ut u m n (fr o m N o v e m b er 1 4 t o D e c e m b er 1 5, 2 0 1 6), t o c o m p ar e a s e a s o n wit h a hi g h pri m ar y 

pr o d u cti o n wit h a s e a s o n wit h a hi g h l o a d of d etrit al m att er. S a m pli n g w a s c arri e d o ut d uri n g l o w ti d e, 

st arti n g a b o ut o n e h o ur b ef or e l o w est w at er l e v el.  
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S a m pl es f or s e di m e nt or g a ni c m att er ( S O M), d etrit us, a n d s e a gr a ss l e a v es a n d r o ot s ( 3 r e pli c at es) 

w er e t a k e n usi n g c or es ( ø = 1 9 c m) w hi c h w er e s e p ar at e d i n t o t w o l a y er s ( a s urf a c e l a y er fr o m 0- 1 c m, 

a s u b-s urf a c e l a y er fr o m 1- 5 c m). T h e c oll e ct e d m at eri al w a s g e ntl y si e v e d o n a 5 0 0 µ m m es h s cr e e n 

( 1 m m f or s a n dfl at S R s a m pl es) aft er w hi c h t h e u p p er fr a cti o n w a s s ort e d i n s e a gr a ss l e a v es, r o ot s a n d 

d etrit us ( br o w n t o bl a c k c ol or e d l e a v es a n d r o ot s). All s a m pl es w er e fr e e z e- dri e d, t h e n w ei g h e d ( ± 0. 0 0 1 

g). C ar b o n t o dr y w ei g ht r ati os w er e d et er mi n e d o n e a c h s a m pl e: A s m all a m o u nt w a s gr o u n d t o a fi n e 

a n d h o m o g e n e o us p o w d er usi n g a b all mill ( M M 4 0 0, R et s c h, G er m a n y) a n d c ar b o n c o nt e nt w a s 

d et er mi n e d usi n g a n el e m e nt al a n al y z er ( Fl a s h E A 1 1 1 2, T h er m o S ci e ntifi c, It al y). S u b-s a m pl es w er e 

c oll e ct e d i n t h e l o w er fr a cti o n ( S O M), fr e e z e- dri e d, a n d gr o u n d usi n g a m ort ar a n d p estl e. C hl or o p h yll 

a  a n d or g a ni c c ar b o n c o n c e ntr ati o ns w er e d et er mi n e d i n s u b-s a m pl es b y fl u ori m etr y ( T D- 7 0 0, T ur n er 

D esi g ns, U S A) usi n g t h e m et h o d of L or e n z e n ( 1 9 6 6) a n d el e m e nt al a n al ys es ( Fl a s h E A 1 1 1 2, T h er m o 

S ci e ntifi c, It al y), r es p e cti v el y. C hl or o p h yll a  v al u es w er e c o n v ert e d i nt o c ar b o n bi o m a ss usi n g t h e 

c o n v er si o n r ati o ( 4 7. 6 3) pr o vi d e d b y d e J o n g e ( 1 9 8 0) a n d us e d a s a pr o x y of fr es h m at eri al of 

mi cr o al g a e ori gi n (i. e., mi cr o p h yt o b e nt h os a n d tr a p p e d p h yt o pl a n kt o n) i n s e di m e nt, t h er e aft er c all e d 

“ b e nt hi c mi cr o al g a e ”. C ar b o n at es w er e r e m o v e d pri or t o el e m e nt al a n al ys es b y a d di n g H Cl at 2 m ol.l -

1  dr o p-b y - dr o p o n S O M s a m pl es u ntil c ess ati o n of b u b bli n g. S u bs e q u e ntl y s a m pl es w er e dri e d at 6 0 ° C 

t o c o nst a nt w ei g ht, fr e e z e- dri e d a n d gr o u n d a g ai n. 

B a ct eri al bi o m a ss ( 3 r e pli c at es) w a s d et er mi n e d usi n g c or es ( ø = 4 c m) w hi c h w er e s e p ar at e d i n 

t w o l a y er s ( 0- 1 c m a n d 1- 5 c m). T h es e s e di m e nt l a y er s w er e h o m o g e ni z e d wit h a s p at ul a a n d 2 m L of 

this m at eri al w er e mi x e d wit h 2 m L f or m ali n ( 4 %). S a m pl es w er e d e e p fr o z e n i n li q ui d nitr o g e n a n d 

st or e d at - 8 0 ° C. T h e n u m b er of b a ct eri a w a s d et er mi n e d f oll o wi n g t h e pr ot o c ol of L a v er g n e et al. 

( 2 0 1 4). S a m pl es w er e dil ut e d ( 1/ 2 0 0 0) usi n g s o di u m p yr o p h os p h at e ( P- 8 0 1 0, Si g m a Al dri c h, Fr a n c e) 

a n d T w e e n 8 0 ( P- 1 7 5 4, Si g m a Al dri c h, Fr a n c e), h o m o g e ni z e d a n d t h e n i n c u b at e d at 4 ° C d uri n g 3 0 

mi n ut es. S a m pl es w er e t h e n s o ni c at e d at 6 0 W d uri n g 3 0 s e c o n ds, aft er w hi c h 1 m L of t h e pr e- dil ut e d 

s a m pl e w a s st ai n e d wit h 2 0 µ L of S Y B R Gr e e n I (I n vitr o g e n- 1 1 5 4 0 7 4 6; 1/ 5 0 0 0 fi n al c o n c e ntr ati o n) 

a n d i n c u b at e d i n t h e d ar k at r o o m t e m p er at ur e f or 1 5 mi n ut es. Aft er w ar ds, 2 µ L of c ali br ati o n b e a ds ( 1 

µ m) w a s  a d d e d a n d t h e s a m pl es w er e a n al y z e d usi n g a fl o w c yt o m et er ( B D F A C S C A N T O II, B D 

Bi os ci e n c es, U S A). B a ct eri al d e nsiti es w er e c o n v ert e d i nt o c ar b o n usi n g t h e c o n v er si o n f a ct or ( 2 0 f g C 

c ell - 1) est a blis h e d b y L e e a n d F u hr m a n ( 1 9 8 7).  

2. 2. 3.  S us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er 

S a m pli n g of t h e s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er ( S P O M) w a s c o n d u ct e d b y c oll e cti n g 

s a m pl es of s urf a c e w at er d uri n g hi g h ti d e, i n t h e s a m e ti m efr a m e a s t h e b e nt hi c s a m pl es. W at er w a s 

s a m pl e d at t w o st ati o ns (I a n d II) i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y a n d t hr e e st ati o ns (III, I V a n d V) i n t h e 

S ylt- R ø m ø Bi g ht ( Fi g. 3. 1). St ati o n I, i n t h e n ort h of t h e Br o u a g e m u dfl at, r e pr es e nt e d t h e w at er m a ss 

c o v eri n g t h e m u dfl at M O st ati o n. St ati o n II, n e ar t h e i nl et of t h e M ar e n n es- Ol ér o n b a y, r e pr es e nt e d t h e 
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w at er m a ss i nfl u e n ci n g t h e s e a gr a ss M O st ati o n. St ati o n II is r e g ul arl y s a m pl e d i n t h e fr a m e w or k of t h e 

S O M LI T s ur v e ys ( d at a pr o vi d e d b y “ S er vi c e d’ O bs er v ati o n e n Mili e u Litt or al, I N S U- C N R S, L a 

R o c h ell e st ati o n ”). W at er s a m pl es c oll e ct e d at st ati o ns III a n d I V r e pr es e nt e d w at er m a ss es c o v eri n g 

t h e s a n dfl at S R (III), a n d t h e m u dfl at S R a n d s e a gr a ss S R st ati o ns (I V), r es p e cti v el y. St ati o n V, n e a r 

t h e e ntr a n c e of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, r e pr es e nt e d t h e S P O M ori gi n ati n g fr o m t h e N ort h S e a. 

S P O M w a s s a m pl e d b y c oll e cti n g 1 0 t o 1 0 0 m L of s urf a c e s e a w at er w hi c h w a s pr e-filt er e d o n a 

2 5 0- µ m m es h s cr e e n t o eli mi n at e l ar g e p arti cl es/ or g a nis ms. W at er s a m pl es w er e t h e n filt er e d o n 

pr e c o m b ust e d ( 4 h o ur s, 4 5 0 ° C) W h at m a n G F/ F gl a ss fi b er filt er s ( 0. 7 µ m n o mi n al p or osit y) u n d er 

m o d er at e v a c u u m a n d t h es e filt er s w er e fr e e z e- dri e d. C hl or o p h yll a c o nt e nt, us e d a s a pr o x y of 

p h yt o pl a n kt o n bi o m a ss, of t h e fr e e z e- dri e d G F/ F filt er s w a s m e a s ur e d b y fl u ori m etr y usi n g t h e m et h o d 

of L or e n z e n ( 1 9 6 6). P h yt o pl a n kt o n bi o m a ss w a s d et er mi n e d b y usi n g t h e c o n v er si o n f a ct or ( 5 6. 4) 

est a blis h e d b y L ü et al. ( 2 0 0 9) .  

2. 2. 4.  M ei of a u n a 

M ei of a u n a w er e s a m pl e d f or t a x o n o mi c c o m p ositi o n, d e nsit y (i n d. m - 2) a n d bi o m a ss ( g C m- 2) 

esti m ati o ns at t h e s a m e ti m e a s b e nt hi c pri m ar y pr o d u c er s a n d c o m p osit e s o ur c es. T hr e e r e pli c at es w er e 

c oll e ct e d r a n d o ml y i n a t e n s q u ar e m et er s ar e a usi n g c or es ( ø = 4 c m). C or es w er e s e p ar at e d i n t o t w o 

l a y er s ( 0- 1 c m a n d 1- 5 c m) t o st u d y t h e c h a n g es of m ei of a u n a c o m m u niti es r el at e d t o s e di m e nt d e pt h. 

S a m pl es w er e si e v e d wit h a 5 0 0- µ m m es h t o eli mi n at e m a cr of a u n a a n d l ar g e d etrit us. M ei of a u n a w er e 

e xtr a ct e d fr o m t h e s e di m e nt usi n g L u d o x H S- 4 0 ( Si g m a Al dri c h, Fr a n c e) ( d e J o n g e a n d B o u w m a n 

1 9 7 7) a n d r etri e v e d wit h a 4 0- µ m m es h si e v e ( Hi g gi ns a n d T hi el 1 9 8 8). Fr o m e a c h r e pli c at e, 1 0 0 

n e m at o d es w er e h a p h a z ar dl y t a k e n wit h fi n e t w e e z er s ( # 5 5, D u m o nt, S wit z erl a n d), m o u nt e d o n sli d es 

i n a n h y dr o us gl y c er ol t o pr e v e nt d e h y dr ati o n ( S ei n h or st 1 9 5 9) a n d e x a mi n e d mi cr os c o pi c all y. T h e 

t a x o n o mi c c o m p ositi o n of t h e n e m at o d e c o m m u nit y w a s d et er mi n e d at l e a st t o t h e g e n er a l e v el b a s e d 

o n t h es e 1 0 0 i n di vi d u als a c c or di n g t o t h e i d e ntifi c ati o n k e ys of Pl att a n d W ar wi c k ( 1 9 8 3, 1 9 8 8), a n d 

W ar wi c k et al. ( 1 9 9 8). D e nsit y w a s c al c ul at e d f or e a c h g e n er a a s n u m b er of i n di vi d u als p er m 2  (i n d. m-

2 ) a n d r el ati v e a b u n d a n c e a s t h e p er c e nt c o m p ositi o n of e a c h g e n er a r el ati v e t o t h e t ot al n u m b er of 

or g a nis ms. S p e ci es di v er sit y i n di c es w er e c al c ul at e d o n 1 0 0 i n di vi d u als f or e a c h r e pli c at e at t h e fi v e 

h a bit at s f or t h e t w o s e a s o ns. C o m m u nit y str u ct ur e of t h e ot h er m ei of a u n a gr o u ps w a s n ot d et er mi n e d 

d u e t o l o w d e nsiti es. N e m at o d es w er e all o c at e d i nt o f o ur tr o p hi c gr o u ps a c c or di n g t o Wi es er ( 1 9 5 3) a s 

f oll o ws: s el e cti v e d e p osit-f e e d er s ( 1 A), n o n-s el e cti v e d e p osit-f e e d er s ( 1 B), e pi gr o wt h f e e d er s ( 2 A), a n d 

o m ni v or es/ pr e d at or s ( 2 B). V ari o us n e m at o d e g e n er a, i n cl u di n g at l e a st o n e of e a c h fr o m t h e 4 diff er e nt 

f e e di n g gr o u ps, w er e s el e ct e d f or d et er mi n ati o n of i n di vi d u al dr y w ei g ht a n d c ar b o n c o nt e nt. B et w e e n 

1 0 a n d 2 0 0 n e m at o d es fr o m t h e s a m e g e n er a w er e pi c k e d f or dr y w ei g ht d et er mi n ati o n, fr e e z e- dri e d 

a n d w ei g h e d ( ± 1 µ g) usi n g a mi cr o b al a n c e ( M E 5, S art ori us, G er m a n y). Or g a ni c c ar b o n c o m p ositi o n 

w a s d et er mi n e d usi n g a n el e m e nt al a n al y z er ( Fl a s h E A 1 1 1 2, T h er m o S ci e ntifi c, It al y). M e a n bi o m a ss 
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of s p e ci es-s p e cifi c n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds w a s  us e d t o c o n v ert t h e d e nsit y of n e m at o d es i nt o 

gr a ms of c ar b o n p er m 2  a n d dr y w ei g ht p er m2  ( A p p e n di x 3. 1).  

2. 3.  D at a t r e at m e nt a n d st atisti c al m et h o ds 

All a n al ys es w er e c o n d u ct e d usi n g t h e R s oft w ar e ( R C or e T e a m, 2 0 1 6) a n d all h y p ot h es es w er e 

t est e d at p < 0. 0 5 l e v el. N or m alit y of t h e d at a w a s t est e d usi n g S h a pir o- Wil ks t est s. H o m o g e n eit y of 

v ari a n c e w a s c h e c k e d usi n g B artl ett a n d L e v e n e t est s. A v er a g e hi er ar c hi c al cl ust er s ( d at a dissi mil arit y, 

Br a y- C urtis dist a n c e) w er e r e ali z e d t o dis cri mi n at e gr o u ps wit hi n t h e f o o d s o ur c es a n d wit hi n t h e 

m ei of a u n a tr o p hi c str u ct ur e usi n g t h e v e g a n p a c k a g e ( O ks a n e n et al. 2 0 1 7)  a n d p v cl ust  p a c k a g e ( S u z u ki 

a n d S hi m o d air a 2 0 1 5). A N O V A f oll o w e d b y T u k e y p ost- h o c  t est w er e us e d t o c o m p ar e s e di m e nt 

c h ar a ct eristi cs, m ei of a u n a d e nsiti es, bi o m a ss a n d di v er sit y i n di c es: Hill’s di v er sit y N 1 ( Hill 1 9 7 3) a n d 

s p e ci es e v e n n ess J’ ( F or m ul a i n A p p e n di x 3. 2). C o m p aris o ns b et w e e n s e di m e nt l a y er s w er e c o n d u ct e d 

o n m ei of a u n a d e nsiti es (i n d. m - 3) a n d bi o m a ss ( g C m- 3) e x pr ess e d i n v ol u m e of s e di m e nt. C o m p aris o ns 

b et w e e n s e a s o ns a n d h a bit at s w er e d o n e o n m ei of a u n a d e nsiti es, bi o m a ss a n d di v er sit y i n di c es fr o m 

c o m bi n e d l a y er s ( e x pr ess e d p er s urf a c e ar e a). E n vir o n m e nt al v ari a bl es h a v e b e e n a n al y z e d t hr o u g h a 

pr eli mi n ar y Pri n ci p al C o m p o n e nt s A n al ysis ( P C A) t o vis u ali z e t h e diff er e n c es b et w e e n h a bit at s b a s e d 

o n t h es e v ari a bl es. I n a s u bs e q u e nt st e p c o p e p o ds, ot h er m ei of a u n a t a x a ( ostr a c o ds, f or a mi nif er s a n d 

p ol y c h a et es) a n d f e e di n g t y p es of n e m at o d es w er e c o m p ar e d wit h Br a y- C urtis si mil arit y r e d u n d a n c y 

r el ati o ns hi p a n al ys es ( R D A) m a d e wit h t h e v e g a n  p a c k a g e ( O ks a n e n et al. 2 0 1 7). T h e r el ati v e 

a b u n d a n c e of c o p e p o ds, ostr a c o ds, f or a mi nif er s a n d p ol y c h a et es a n d diff er e nt f e e di n g t y p es of 

n e m at o d es ( d e p e n d e nt v ari a bl es) w er e li n k e d t o e n vir o n m e nt al v ari a bl es (i n d e p e n d e nt v ari a bl es) t h at 

w er e s el e ct e d aft er st e p wis e f or w ar d pr o c e d ur e. M ulti c olli n e arit y w a s t est e d f or t h e e x pl a n at or y 

v ari a bl es usi n g t h e vif. c c a f u n cti o n i n t h e v e g a n p a c k a g e ( v al u es o v er 1 0 i n di c at e d c olli n e arit y; O ks a n e n 

et al. 2 0 1 7). T h e si g nifi c a n c e of t h e m o d el w a s t est e d usi n g a t w o- w a y A N O V A. 
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3.  R E S U L T S 

 

3. 1.  S e di m e nt g r ai n si z e 

S e di m e nt of t h e m u dfl at s a n d s e a gr a ss b e ds c o nsist e d of a mi xt ur e of s a n d ( 2 9 t o 6 4 %), silt ( 2 9 t o 

5 8 %) a n d cl a y ( 7 t o 1 5 %), w hil e t h e s a n dfl at c o nsist e d m ai nl y of s a n d ( 9 8 %) ( Fi g. 3. 2). S e di m e nt s w er e 

cl a ssifi e d a s silt f or m u dfl at M O, m u dfl at S R ( a ut u m n) a n d s e a gr a ss M O ( a ut u m n), v er y fi n e s a n d f or 

s e a gr a ss S R, m u dfl at S R (s pri n g) a n d s e a gr a ss M O (s pri n g) a n d m e di u m s a n d f or s a n dfl at S R. T h e m u d 

c o nt e nt wit hi n t h e diff er e nt l a y er s of t h e s a m e h a bit at w a s r el ati v el y si mil ar, wit h a v ari ati o n l o w er t h a n 

2 %. T h e s e di m e nt gr ai n-si z e of m u dfl at M O w a s l o w er t h a n all ot h er h a bit at s wit h a m e di a n s e di m e nt 

gr ai n-si z e of 3 2 ± 4. 3 µ m, a n d t h e gr ai n-si z e of s a n dfl at S R w a s hi g h er t h a n all ot h er h a bit at s wit h a 

m e di a n s e di m e nt gr ai n-si z e of 4 0 7 ± 1 6. 3 µ m ( A p p e n di x 3. 3). 

 

Fi g u r e 3. 2.  T er n ar y di a gr a m pr es e nti n g t h e s e di m e nt c o m p ositi o n of t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n 

t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g ( gr a y s y m b ol s) a n d a ut u m n ( bl a c k 

s y m b ol s). S e p ar ati o n b y si z e f or cl a y ( < 3. 9 µ m), silt y ( 3. 9 – 6 3 µ m), a n d s a n d y ( 6 3 –  2 0 0 0 µ m) s e di m e nt. (n = 

3) 

3. 2.  P ot e nti al f o o d s o u r c es 

T h e t ot al bi o m a ss of b e nt hi c f o o d s o ur c es r a n g e d fr o m 6 7. 4 (s a n dfl at S R, a ut u m n) t o 4 4 7. 4 g C m -

2  ( m u dfl at S R, s pri n g) ( Fi g. 3. 3c a n d 2. 3 e). S O M w a s d o mi n a nt i n all h a bit at s s o ur c es wit h pr o p orti o ns 

r a n gi n g fr o m 2 9. 3 t o 9 4. 5 %, r e pr es e nti n g 1 9. 8 (s a n dfl at S R, a ut u m n) t o 2 9 0. 3 g C m - 2 ( m u dfl at M O, 
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a ut u m n). B e nt hi c mi cr o al g a e w er e t h e s e c o n d m ost d o mi n a nt f o o d s o ur c e, wit h bi o m a ss r a n gi n g fr o m 

7. 1 g C m - 2 ( 3. 7 %, m u dfl at M O, s pri n g) t o 7 0. 3 g C m- 2 ( 2 2. 6 %, s e a gr a ss S R, s pri n g). D etrit al m att er 

w a s f o u n d m ai nl y i n t h e t w o s e a gr a ss b e ds a n d m u dfl at S R wit h 4. 3 ( 1. 0 %, m u dfl at S R, s pri n g) t o 4 5. 5 

g C m - 2 ( 1 6. 7 %, s e a gr a ss b e d M O, a ut u m n). I n t h e s e a gr ass b e ds, l e a v es a n d r o ot s w er e o c c urri n g wit h 

bi o m a ss r a n gi n g fr o m 1. 6 ( 0. 5 %, s e a gr a ss S R, a ut u m n) t o 1 5. 0 g C m - 2 ( 5. 1 %, s e a gr a ss M O, s pri n g) a n d 

0. 3 ( 0. 1 %, s e a gr a ss S R, a ut u m n) t o 2 4. 4 g C m - 2 ( 8. 2 %, s e a gr a ss M O, a ut u m n). B a ct eri a r e pr es e nt e d t h e 

l o w est bi o m a ss i n all h a bit at s wit h 0. 6 ( 0. 9 %, s a n dfl at S R, a ut u m n) t o 2 0. 1 g C m- 2 ( 4. 5 %, m u dfl at S R, 

s pri n g). S o m e diff er e n c es of f o o d s o ur c e bi o m a ss c o ul d b e o bs er v e d b et w e e n t h e s urf a c e a n d t h e s u b-

s urf a c e l a y er s, al w a ys wit h hi g h er bi o m a ss i n t h e s urf a c e l a y er w h e n t h e y o c c urr e d: d etrit al m att er i n 

m u dfl at S R i n s pri n g a n d i n s e a gr a ss M O i n a ut u m n, b a ct eri a i n m u dfl at S R i n s pri n g, a n d b e nt hi c 

mi cr o al g a e i n all h a bit at s i n all s e a s o ns e x c e pt f or m u dfl at S R a n d s a n dfl at S R i n a ut u m n (t w o- w a y 

A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  t est, hi g h est p- v al u e 0. 0 3 2). 

T h e a v er a g e hi er ar c hi c al cl ust er of dissi mil ariti es hi g hli g ht e d t h at f o o d s o ur c e c o m p ositi o n i n t h e 

s a n dfl at S R w a s diff er e nt t h a n i n t h e ot h er h a bit at s ( Fi g. 3. 3 a), d u e t o t h e m u c h l o w er bi o m a ss of S O M 

i n s a n dfl at S R ( 2 9. 2 g C m- 2) t h a n i n m u dfl at s a n d s e a gr a ss b e ds ( 2 5 6. 6 g C m - 2; t w o- w a y A N O V A wit h 

T u k e y p ost- h o c  t est, p < 0. 0 0 1, Fi g. 3. 3 c a n d 2. 3 e). B e nt hi c mi cr o al g a e bi o m a ss w a s m u c h hi g h er i n 

s a n dfl at S R ( 5 4. 2 g C m - 2) t h a n i n m u dfl at S R ( 2 7. 8 g C m - 2), m u dfl at M O ( 1 0. 5 g C m- 2) a n d s e a gr a ss 

M O ( 2 2. 6 g C m - 2, t w o- w a y A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  t est, p < 0. 0 0 1). F o o d s o ur c e c o m p ositi o n i n 

b ot h m u dfl at s a n d b ot h s e a gr a ss b e ds of t h e t w o b a ys a p p e ar e d t o b e si mil ar a s hi g hli g ht e d b y t h e 

cl ust eri n g b ut s o m e v ari ati o ns c o ul d b e p oi nt e d o ut b a s e d o n t h e t w o- w a y A N O V A. Bi o m a ss of b a ct eri a 

i n s pri n g w a s hi g h er i n m u dfl at S R ( 1 3. 5 g C m- 2) c o m p ar e d t o m u dfl at M O ( 3. 9 g C m- 2), s e a gr a ss M O 

( 4. 2 g C m- 2), s e a gr a ss S R ( 6. 9 g C m- 2) a n d s a n dfl at S R ( 1. 8 g C m- 2, t w o- w a y A N O V A wit h T u k e y p ost-

h o c  t est, p < 0. 0 0 1). T h e pr es e n c e of d etrit al m att er i n m u dfl at S R v er s us it s a bs e n c e i n m u dfl at M O 

dis cri mi n at e d b ot h m u dfl at s a s w ell. L a stl y, bi o m a ss of l e a v es a n d r o ot s i n s pri n g w a s  hi g h er i n t h e 

M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( 3 9. 4 g C m - 2) c o m p ar e d t o t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( 6. 4 g C m - 2, t w o- w a y A N O V A 

wit h T u k e y p ost- h o c  t est, p < 0. 0 0 1).  

S o m e diff er e n c es o c c urr e d at t h e s e a s o n al s c al e a s w ell, wit h hi g h er bi o m a ss of pri m ar y pr o d u c er s 

i n s pri n g w h e n a diff er e n c e o c c urr e d. S u c h a p att er n w a s o bs er v e d f or b e nt hi c mi cr o al g a e i n s a n dfl at 

S R, s e a gr a ss S R a n d s e a gr a ss M O, a n d f or s e a gr a ss l e a v es i n s e a gr a ss b e d M O (t w o- w a y A N O V A wit h 

T u k e y p ost- h o c  t est, p < 0. 0 0 1). B a ct eri a bi o m a ss of m u dfl at S R a n d s e a gr a ss S R wa s  als o hi g h er i n 

s pri n g c o m p ar e d t o a ut u m n (t w o- w a y A N O V A f oll o w e d b y T u k e y p ost- h o c  t est, p < 0. 0 0 1). A b o ut 

d etrit al m att er, s e a s o n al c h a n g es f oll o w e d a n o p p osit e p att er n w h e n t h e y o c c urr e d, wit h a n i n cr e a s e i n 

bi o m a ss of d etrit us fr o m s pri n g t o a ut u m n i n m u dfl at S R a n d s e a gr a ss M O (t w o- w a y A N O V A wit h 

T u k e y p ost- h o c  t est, p < 0. 0 0 1). S O M bi o m a ss w a s st a bl e b et w e e n s pri n g a n d a ut u m n (t w o- w a y 

A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  t est, l o w est p- v al u e 0. 4 4).  
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R e g ar di n g q u alit y of p ot e nti al f o o d s o ur c es i n t h e diff er e nt h a bit at s, t h e y v ari e d fr o m b ei n g p artl y 

d etrit al i n s a n dfl at S R ( 5 7 t o 6 3 %) t o b ei n g al m ost c o m pl et el y m a d e o ut of d etrit al m att er i n m u dfl at 

M O (fr o m 9 3 t o 9 9 %). C ar b o n: c hl or o p h yll a ( C: c hl a ) r ati os of S O M w er e hi g h er i n m u dfl at M O 

( 1 2 0 1. 4), m u dfl at S R ( 6 8 1. 8) a n d s e a gr a ss M O ( 5 0 4. 6) c o m p ar e d t o s e a gr a ss S R ( 2 2 1. 4) a n d s a n dfl at 

S R ( 7 2. 3; t w o- w a y A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  t est, p < 0. 0 0 1, T a bl e 3. 1). S O M h a d m u c h hi g h er 

C: c hl a  r ati os i n t h e s u b-s urf a c e l a y er t h a n i n t h e s urf a c e l a y er (t w o- w a y A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  

t est, p < 0. 0 0 1). V ari ati o n i n C: c hl a  r ati os b et w e e n s pri n g a n d a ut u m n wa s  n ot o bs er v e d (t w o- w a y 

A N O V A, l o w est p- v al u e 0. 3 3, T a bl e 3. 1). Pr o p orti o ns of S O M t h at w er e ori gi n ati n g fr o m fr es h 

mi cr o al g a e (i. e., mi cr o p h yt o b e nt h os a n d tr a p p e d p h yt o pl a n kt o n) r a n g e d fr o m 3. 6 ( m u dfl at M O, s pri n g) 

t o 7 1. 1 % (s a n dfl at S R, a ut u m n, T a bl e 3. 1). T h es e pr o p orti o ns w er e m u c h hi g h er i n s a n dfl at S R ( 6 6. 6 %) 

a n d s e a gr a ss S R ( 2 2. 0 %) t h a n i n m u dfl at S R ( 7. 0 %) a n d m u dfl at M O ( 4. 0 %, t w o- w a y A N O V A wit h 

T u k e y p ost- h o c  t est, T a bl e 3. 1). Q u a ntiti es of S P O M r a n g e d b et w e e n 0. 3 2 a n d 0. 5 4 g C L- 1. Mi n or 

v ari ati o ns b et w e e n h a bit at s o bs er v e d wit hi n S P O M ar e r e p ort e d i n t h e s u p pl e m e nt ar y m at eri al 

( A p p e n di x 3. 4). 

T a bl e 3. 1. C ar b o n: c hl or o p h yll a  r ati os ( m e a n ± st a n d ar d d e vi ati o n, n = 3) a n d p er c e nt a g e of c ar b o n ori gi n ati n g 

fr o m fr es h mi cr o al g a e ( m e a n ± st a n d ar d d e vi ati o n, %, n = 3) i n s e di m e nt or g a ni c m att er ( S O M) i n t h e m u dfl at s, 

s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g a n d a ut u m n.  

 
C a r b o n: c hl o r o p h yll a  r ati o  

C a r b o n of S O M o ri gi n ati n g f r o m 

f r e s h mi c r o al g a e 

 %  

H a bit at  S pri n g  A ut u m n  S pri n g  A ut u m n  

M u dfl at M O  1 3 1 4. 3 E  ± 3 5. 3  1 0 8 8. 5 D  ± 1 6 6. 2  3. 6 A  ± 0. 1  4. 4 A  ± 0. 7  

M u dfl at S R  6 4 3. 9 C  ± 6 0. 1  7 1 9. 7 C  ± 6 0. 6  7. 4 A  ± 0. 7  6. 6 A  ± 0. 6  

S e a g r ass M O  3 8 9. 2 B ± 4 7. 5  6 1 9. 9 C ± 4 7. 6  1 2. 4 A B ± 1. 4  7. 7 A ± 0. 6  

S e a g r ass S R  1 9 3. 9 A ± 1 4. 3  2 4 9. 0 A B ± 2 9. 8  2 4. 6 C ± 1. 8  1 9. 3 B C ± 2. 4  

S a n dfl at S R  7 6. 8 A  ± 2. 2  6 7. 8 A ± 9. 1  6 2. 0 D ± 1. 7  7 1. 1 D  ± 9. 8  

L ett er s di s pl a y e d aft er m e a n v al u es i n di c at e gr o u pi n g of si mil ar s a m pl es (t w o- w a y A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  

t est s, p  < 0. 0 5).
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Fi g u r e 3. 3 a-f.  C o m p ositi o n of p ot e nti al b e nt hi c f o o d s o ur c es f or m ei of a u n a a n d of m ei of a u n a i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt-

R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g a n d a ut u m n. a)  Hi er ar c hi c al a v er a g e cl ust er of di ssi mil arit y f or t h e pr o p orti o n al c o m p ositi o n of p ot e nti al f o o d s o ur c es. b)  Hi er ar c hi c al a v er a g e cl ust er of 

di ssi mil arit y f or pr o p orti o n al c o m p ositi o n of m ei of a u n a ( n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds). A p pr o xi m at el y, u n bi a s e d ( A U) pr o b a bilit y v al u es ( p- v al u es) b y m ulti s c al e b o ot str a p r es a m pli n g 

ar e u n d er e a c h n o d e a n d cl ust er s ( A U > = 9 5 %) ar e hi g hli g ht e d wit h gr a y r e ct a n gl es. c)  Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of p ot e nti al f o o d s o ur c es. d)  
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Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of b e nt hi c c o p e p o ds a n d tr o p hi c gr o u ps of n e m at o d es. Tr o p hi c gr o u ps of g e n er a wit h r el ati v e 

a b u n d a n c e > 5 % ar e di s pl a y e d. e)  Bi o m a ss of p ot e nti al f o o d s o ur c es. f) Bi o m a ss of b e nt hi c c o p e p o ds a n d tr o p hi c gr o u ps 

of n e m at o d es. S el e cti v e d e p osit f e e d er s = 1 A, n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s = 1 B, e pi gr o wt h f e e d er s = 2 A  a n d 

o m ni v or es/ pr e d at or s = 2 B ( Wi es er 1 9 5 3). A b br e vi ati o n s: C hr = C hr o m a d or a , Ct a = C hr o m a d orit a , C o m = C o m e s a , D a p 

= D a pt o n e m a , El e = El e ut h e r ol ai m us , E n o = E n o pl ol ai m us , M et = M et a c hr o m a d or a , Mi c = Mi c r ol ai m us , M o n = 

M o n o p ost hi a , O d o = O d o nt o p h or a , Pr a = Pr a e a c a nt h o n c h us , Pt y = Pt y c h ol ai m ell us , S a b = S a b ati e ri a , S p h a = 

S p h a e r ol ai m us , S pi = S pi ri ni a , T er = T e rs c h elli n gi a , T h e = T h e ri st us , Vi s = Vi s c osi a . (n = 3) 

 

3. 3.  M ei of a u n a c o m m u nit y st r u ct u r e 

T h e m ei of a u n a c o m m u nit y w a s d o mi n at e d b y n e m at o d es wit h r el ati v e a b u n d a n c e r a n gi n g fr o m 4 1. 7 % 

(s a n dfl at S R, s urf a c e l a y er, s pri n g) t o 1 0 0 % ( m u dfl at M O, s u b-s urf a c e l a y er, s pri n g), e x c e pt f or t h e s urf a c e 

l a y er of s a n dfl at S R w h er e b e nt hi c c o p e p o ds d o mi n at e d ( 5 5. 5 %, Fi g. 3. 4). T hr e e ot h er m ei of a u n a t a x a o c c urr e d 

i n t h e diff er e nt h a bit at s: f or a mi nif er a ( 0 t o 7. 4 %), p ol y c h a et es ( 0 t o 5. 3 %), a n d ostr a c o ds ( 0 t o 0. 4 %). T ot al 

m ei of a u n a d e nsit y w a s hi g h er i n t h e s urf a c e l a y er t h a n i n t h e s u b-s urf a c e l a y er i n all h a bit at s (t w o- w a y 

A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  t est, hi g h est p- v al u e 0. 0 3 3). M e a n m ei of a u n al d e nsit y of b ot h l a y er s c o m bi n e d 

r a n g e d fr o m 1. 7 * 1 05  i n d. m- 2 ( m u dfl at S R, a ut u m n) t o 3. 4 * 1 06  i n d. m- 2 ( m u dfl at M O, a ut u m n, A p p e n di x 1. 5). 

M ei of a u n a d e nsiti es ( b ot h l a y er s c o m bi n e d) w er e si mil ar b et w e e n s pri n g a n d a ut u m n, e x c e pt i n s e a gr a ss S R 

w h er e d e nsiti es w er e hi g h er i n s pri n g (t w o- w a y A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  t est, hi g h est p- v al u e 0. 0 2 0, 

T a bl e 3. 2).  

T h e t ot al bi o m a ss of n e m at o d es ( b ot h l a y er s c o m bi n e d) r a n g e d fr o m 0. 0 5 3 g C m - 2 ( 1. 6 * 1 05  i n d. m- 2, 

m u dfl at S R, a ut u m n) t o 1. 5 4 1 g C m - 2 ( 2. 9 * 1 06  i n d. m- 2, m u dfl at M O, s pri n g, Fi g. 3f). N e m at o d e d e nsit y a n d 

bi o m a ss w er e hi g h er i n t h e s urf a c e l a y er s t h a n i n t h e s u b-s urf a c e l a y er s (t w o- w a y A N O V A wit h T u k e y p ost-

h o c  t est, hi g h est p- v al u e 0. 0 4 2). N e m at o d es fr o m t h e s urf a c e l a y er s d o mi n at e d t h e c o ntri b uti o n t o t h e t ot al 

bi o m a ss i n all h a bit at s, wit h l o w est pr o p orti o ns i n s e a gr a ss S R ( 5 4. 0 %) a n d m u dfl at S R ( 5 5. 4 %) a n d hi g h er 

pr o p orti o ns i n s a n dfl at S R ( 8 2. 3 %), m u dfl at M O ( 8 3. 3 %) a n d s e a gr a ss S R ( 9 5. 7 %). At t h e h a bit at s c al e, 

n e m at o d e d e nsit y a n d bi o m a ss w er e m u c h hi g h er i n m u dfl at M O ( d e nsit y: 3. 0 * 1 0 6  i n d. m- 2; bi o m a ss: 1. 2 5 7 

g C m - 2) t h a n i n all ot h er h a bit at s (t w o- w a y A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  t est, p < 0. 0 0 1, T a bl e 3. 2, A p p e n di x 

1. 5). N e m at o d e bi o m a ss i n t h e s e a gr a ss b e ds r a n g e d fr o m 0. 1 4 6 (s e a gr a ss M O, a ut u m n) t o 0. 4 5 9 g C m - 2 

(s e a gr a ss S R, s pri n g). N e m at o d e bi o m a ss of t h e m u dfl at S R a n d s a n dfl at S R r a n g e d fr o m 0. 0 5 4 ( m u dfl at S R, 

a ut u m n) t o 0. 1 5 0 g C m - 2 ( m u dfl at S R, s pri n g). S o m e t e m p or al v ari ati o ns o c c urr e d a s w ell, wit h hi g h er 

n e m at o d e d e nsiti es i n s pri n g i n s e a gr a ss S R a n d hi g h er n e m at o d e bi o m a ss i n s pri n g i n m u dfl at M O (t w o- w a y 

A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  t est, hi g h est p-v al u e 0. 0 0 5, T a bl e 3. 2).  

T ot al bi o m a ss of b e nt hi c c o p e p o ds, w hi c h w er e m er el y pr es e nt i n t h e s urf a c e l a y er s, r a n g e d fr o m 0. 0 0 3 

g C m - 2 ( 1. 0 * 1 04  i n d. m- 2, m u dfl at S R, a ut u m n) t o 0. 1 1 0 g C m- 2 ( 1. 7 * 1 05  i n d. m- 2, m u dfl at M O, s pri n g, Fi g. 

3. 3f). C o p e p o d bi o m a ss of t h e m u dfl at M O ( 0. 0 9 5 g C m - 2) w a s m u c h hi g h er t h a n i n t h e m u dfl at S R ( 0. 0 0 6 g C 

m - 2), w hil e c o p e p o d d e nsit y w a s hi g h er i n t h e s e a gr a ss M O t h a n i n t h e s e a gr a ss S R a n d m u dfl at S R (t w o- w a y 
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A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  t est, p < 0. 0 0 1). D e nsiti es a n d bi o m a ss of b e nt hi c c o p e p o ds w er e si mil ar i n 

s pri n g a n d a ut u m n (t w o- w a y A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  t est, l o w est p- v al u e 0. 1 7 8, T a bl e 3. 2).  

T a bl e 3. 2.  R es ult s of t h e t w o- w a y A N O V A f or diff er e n c es i n t ot al m ei of a u n a, n e m at o d e, a n d b e nt hi c c o p e p o d d e n sit y 

a n d n e m at o d e a n d b e nt hi c c o p e p o d bi o m a ss a cr oss h a bit at s a n d s e a s o n s.   

S o u r c e   T ot al m ei of a u n a  N e m at o d es  B e nt hi c c o p e p o ds  

 df  F -r ati o P > F  F -r ati o P > F  F -r ati o P > F  

D e nsit y         

H a bit at  4  3 6 3. 0  < 0. 0 0 1  3 8 5. 8  < 0. 0 0 1  1 2. 7  < 0. 0 0 1  

S e a s o n  1  6. 3  0. 0 2 0  9. 6  0. 0 0 5  1. 9  0. 1 7 8  

H a bit at : s e a s o n  4  8. 8  < 0. 0 0 1  9. 1  < 0. 0 0 1  2. 8  0. 0 5 2  

Err or  2 0        

Bi o m a ss         

H a bit at  4    2 1 6. 2  < 0. 0 0 1  2 9. 0 1  < 0. 0 0 1  

S e a s o n  1    3 4. 5  < 0. 0 0 1  0. 4 7  0. 5 0 3  

H a bit at : s e a s o n  4    1 1. 7  < 0. 0 0 1  2. 1 4  0. 1 1 3  

Err or  4 0        

df = d e gr e e of fr e e d o m; F = F st ati sti c; P  = pr o b a bilit y. V al u es i n b ol d i n di c at e a si g nifi c a nt diff er e n c e (α  ≤ 0. 0 5) 

 

3. 4.  N e m at o d e c o m m u nit y st r u ct u r e 

Fi v e-t h o us a n d a n d f o ur- h u n dr e d n e m at o d es w er e d et er mi n e d at g e n us a n d/ or s p e ci es l e v el. A t ot al of 1 3 9 

s p e ci es, b el o n gi n g t o 6 5 g e n er a a n d 2 0 f a mili es, w er e f o u n d at t h e fi v e h a bit at s i n b ot h t h e M ar e n n es- Ol ér o n 

B a y a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht. Ei g ht g e n er a r e pr es e nt e d 7 0 % of t h e c o m m u nit y i n t h e s urf a c e l a y er of all 

h a bit at s c o m bi n e d: D a pt o n e m a  ( 1 B, 1 8 %), C hr o m a d orit a  ( 2 A, 1 0 %), M et a c hr o m a d or a  ( 2 A, 1 0 %), S a b ati eri a  

( 1 B, 1 0 %), Pt y c h ol ai m ell us  ( 2 A, 7 %), S pi ri ni a  ( 2 A, 6 %), T ers c h elli n gi a  ( 1 A, 5 %), a n d Pr a e a c a nt h o n c h us  

( 2 A, 4 %). F o ur g e n er a r e pr es e nt e d 7 0 % of t h e c o m m u nit y i n t h e s u b-s urf a c e l a y er of all h a bit at s c o m bi n e d: 

T ers c h elli n gi a  ( 1 A, 2 8 %), S a b ati eri a  ( 1 B, 2 5 %), S pi ri ni a  ( 2 A, 1 3 %), a n d M et a c hr o m a d or a  ( 2 A, 6 %). T h e 

s urf a c e l a y er h a d a hi g h er n u m b er of g e n er a (fr o m 3 t o 9 g e n er a, m e a n: 5. 8) t h at r e pr es e nt e d 7 5 % of t h e 

c o m m u nit y c o m p ar e d t o t h e s u b-s urf a c e l a y er (fr o m 2 t o 9 g e n er a, m e a n: 3. 4) f or all h a bit at s. T h e t e n m ost 

d o mi n a nt g e n er a p er h a bit at, s e a s o n a n d s e di m e nt l a y er ar e pr es e nt e d i n t h e s u p pl e m e nt ar y m at eri al ( A p p e n di x 

3. 6). S p e ci es ri c h n ess v ari e d fr o m 8 t o 2 8, Hill’s di v er sit y fr o m 2. 3 t o 1 9. 1, a n d s p e ci es e v e n n ess fr o m 0. 4 1 t o 

0. 8 8 ( T a bl e 3. 3). S p e ci es ri c h n ess, di v er sit y a n d e v e n n ess d e cr e a s e d wit h d e pt h at all h a bit at s (t w o- w a y 

A N O V A , p < 0. 0 0 1, T a bl e 3. 4). S p e ci es ri c h n ess a n d e v e n n ess w er e hi g h er at t h e s e a gr a ss M O t h a n at t h e 

m u dfl at S R a n d t h e s e a gr a ss S R (t w o- w a y A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  t est, p < 0. 0 0 1). Hills di v er sit y w a s 

hi g h er at t h e s e a gr a ss M O t h a n at all ot h er h a bit at s (t w o- w a y A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  t est, p < 0. 0 0 1). 

T h er e w a s n o diff er e n c e i n di v er sit y a n d e v e n n ess b et w e e n s e a s o ns (t w o- w a y A N O V A, l o w est p- v al u e 0. 1 2 6, 

T a bl e 3. 4).  
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Fi g u r e 3. 4.  Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of m ei of a u n a i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g a n d a ut u m n 

a n d i n b ot h s e di m e nt l a y er ( 0- 1 c m a n d 1- 5 c m). D e n siti es ( %) ar e i n di c at e d w h e n > 7. 5 %. ( n = 3) 
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T a bl e 3. 3.  N u m b er of n e m at o d e g e n er a, Hill’s di v er sit y (N 1 ), a n d s p e ci es e v e n n ess (J’ ) i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds 

a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g a n d a ut u m n. ( n = 3) 

 M u dfl at M O  M u dfl at S R  S e a g r ass S R  S e a g r ass M O  S a n dfl at S R  

 S pri n g  A ut u m n  S pri n g  A ut u m n  S pri n g  A ut u m n  S pri n g  A ut u m n  S pri n g  A ut u m n  

L a y er (i n c m)  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  

S p e ci es ri c h n ess  2 2  1 1  2 1  1 3  2 3  1 2  1 5  1 3  1 6  1 1  1 6  1 2  2 4  1 9  2 3  1 4  2 0  1 2  2 1  1 8  

Hill’s di v er sit y ( N 1 ) 1 4  5  1 2  6  1 3  4  9  5  7  3  6  4  1 5  1 2  1 4  8  1 1  6  1 2  7  

S p e ci es e v e n n ess ( J’ ) 0. 9  0. 6  0. 8  0. 7  0. 8  0. 6  0. 8  0. 6  0. 7  0. 5  0. 6  0. 6  0. 8  0. 9  0. 8  0. 8  0. 8  0. 7  0. 8  0. 7  

 

T a bl e 3. 4.  R es ult s of t h e t w o- w a y A N O V A f or diff er e n c es i n s p e ci es ri c h n ess, Hill’s di v er sit y (N 1 ), a n d s p e ci es e v e n n ess 

(J’ ) b et w e e n h a bit at s, s e di m e nt l a y er s a n d s e a s o n i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y 

a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht.  

S o u r c e   S p e ci es ri c h n e ss  Hill’s di v e rsit y  S p e ci es e v e n n ess  

 df  F -r ati o P > F  F -r ati o P > F  F -r ati o P > F  

L a y er  1  8 8. 3  < 0. 0 0 1  1 4 9. 6  < 0. 0 0 1  5 5. 9  < 0. 0 0 1  

H a bit at  4  1 1. 0  < 0. 0 0 1  2 9. 0  < 0. 0 0 1  1 6. 2  < 0. 0 0 1  

S e a s o n  1  0. 1  0. 8 0 2  2. 4  0. 1 2 6  0. 0  1. 0 0 0  

L a y er : h a bit at  4  1. 5  0. 2 1 4  4. 7 5  0. 0 0 3  4. 5  0. 0 0 5  

L a y er : s e a s o n  1  6. 4  0. 0 1 5  3. 3  0. 0 7 8  0. 6  0. 4 5 2  

H a bit at : s e a s o n  4  3. 1  0. 0 2 6  1. 9  0. 1 3 4  0. 3  0. 8 7 8  

L a y er : h a bit at : s e a s o n  4  2. 3  0. 0 7 9  2. 5  0. 0 6 2  2. 3  0. 0 7 7  

Err or  3 8        

df = d e gr e e of fr e e d o m; F = F st ati sti c; P  = pr o b a bilit y. V al u es i n b ol d i n di c at e a si g nifi c a nt diff er e n c e (α  ≤ 0. 0 5) 

 

C o m m u nit y c o m p ositi o ns, b a s e d o n pr o p orti o ns of b e nt hi c c o p e p o ds a n d of tr o p hi c gr o u ps of n e m at o d es, 

w er e si mil ar b et w e e n t h e t w o m u dfl at s ( b esi d es t h e v er y l ar g e diff er e n c e of bi o m a ss), a s hi g hli g ht e d b y t h e 

a v er a g e hi er ar c hi c al cl ust er a n al ysis ( p < 0. 0 5 , Fi g. 3. 3 b). T h e s a n dfl at S R a n d t h e t w o s e a gr a ss b e ds h a d 

si mil ar c o m m u niti es a s w ell. T h e diff er e n c e of tr o p hi c str u ct ur es b et w e e n t h e m u dfl at s a n d t h e ot h er h a bit at s 

w a s r el at e d t o t h e hi g h er pr o p orti o ns of s el e cti v e d e p osit-f e e d er s ( 1 A) a n d of n o n-s el e cti v e d e p osit-f e e d er s 

( 1 B) i n t h e m u dfl at s. T h e m u dfl at M O w a s d o mi n at e d b y g e n er a b el o n gi n g t o n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s 

( 3 6 %, 0. 5 7 9 g C m- 2), e pi gr o wt h f e e d er s ( 3 4 %. 0. 5 2 5 g C m - 2), a n d s el e cti v e d e p osit f e e d er s ( 2 5 %, 0. 0 7 1 g C m -

2 ) wit h T ers c h elli n gi a  ( 1 A, 2 2 %, 0. 0 5 5 g C m- 2), C o m es a  ( 1 B, 1 4 %, 0. 0 8 2 g C m- 2) a n d Pt y c h ol ai m ell us ( 2 A, 

1 3 %, 0. 0 4 8 g C m - 2) b ei n g t h e m ost c o m m o n g e n er a ( Fi g. 3. 3 d). At t h e m u dfl at S R, t h e n o n-s el e cti v e d e p osit 

f e e d er s d o mi n at e d ( 5 5 %), a n d t h e m ost a b u n d a nt g e n er a w er e S a b ati eri a ( 1 B, 4 3 %, 0. 0 4 2 g C m- 2) a n d 

T ers c h elli n gi a  ( 1 A, 1 3 %, 0. 0 0 4 g C m- 2). T h e s e a gr a ss b e d S R w a s d o mi n at e d b y e pi gr o wt h f e e d er s wit h t h e 

g e n er a S pi ri ni a  ( 2 A, 4 6 %, 0. 2 2 5 g C m- 2) a n d C hr o m a d orit a  ( 2 A, 1 6 %, 0. 0 2 6 g C m- 2). T h e s e a gr a ss b e d M O 

w a s d o mi n at e d b y v ari o us g e n er a b el o n gi n g t o e pi gr o wt h f e e d er s ( 3 1 %, 0. 1 6 5 g C m - 2) a n d n o n-s el e cti v e 
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d e p osit f e e d er s ( 2 9 %, 0. 0 6 1 g C m - 2). T h er e, t h e bi o m a s s of n e m at o d es w a s d o mi n at e d b y t h e e pi gr o wt h f e e d er 

g e n er a M et a c hr o m a d or a ( 7 %, 0. 0 3 5 g C m- 2). T h e s a n dfl at S R w a s d o mi n at e d b y g e n er a b el o n gi n g t o 

e pi gr o wt h f e e d er s ( 3 5 %, 0. 0 2 3 g C m - 2) a n d n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s ( 1 9 %, 0. 0 4 0 g C m - 2), wit h t h e g e n er a 

Mi cr ol ai m us  ( 2 A, 1 5 %, 0. 0 0 6 g C m- 2) a n d D a pt o n e m a  ( 1 B, 1 3 %, 0. 0 2 8 g C m- 2) b ei n g t h e m ost c o m m o n. 

3. 5.  R el ati o ns hi ps b et w e e n e n vi r o n m e nt al p a r a m et e rs a n d m ei of a u n a t r o p hi c st r u ct u r e  

T h e P C A o n t h e e n vir o n m e nt al v ari a bl es e x pl ai n e d 6 3. 2 % of t h e t ot al v ari ati o n ( A xis 1: 3 9. 9 %, A xis 2: 

2 3. 3 %, Fi g. 3. 5 a). A xis 1 hi g hli g ht s a p ositi v e r el ati o ns hi p b et w e e n S P O M, b e nt hi c mi cr o al g a e a n d s e di m e nt 

gr ai n si z e. At t h e o p p osit e, w h e n bi o m a ss of b e nt hi c mi cr o al g a e, S P O M a n d s e di m e nt gr ai n si z e w a s  l o w, 

q u a ntiti es of S O M w er e hi g h er, a s w ell a s b a ct eri a a n d d etrit us bi o m a ss, a n d c ar b o n: c hl or o p h yll a  r ati os of 

S O M. A xis 2 d e m o nstr at es t h at bi o m a ss of b a ct eri a i n cr e a s e d wit h bi o m a ss of S O M, S P O M, a n d b e nt hi c 

mi cr o al g a e. S a n dfl at S R is d efi n e d b y l ar g er s e di m e nt gr ai n si z e, hi g h er bi o m a ss of b e nt hi c mi cr o al g a e a n d of 

S P O M, a s hi g hli g ht e d o n A xis 1. A xis 1 als o dis cri mi n at es s e a gr a ss S R fr o m m u dfl at S R, m u dfl at M O a n d 

s e a gr a ss M O ( a ut u m n), t h e l at er o n es b ei n g c h ar a ct eri z e d wit h l o w er bi o m a ss of b e nt hi c mi cr o al g a e a n d S P O M 

a n d/ or hi g h er c ar b o n: c hl or o p h yll a  r ati os of S O M, a n d hi g h er bi o m a ss of S O M a n d d etrit us. I n s pri n g A xis 2 

dis cri mi n at es w ell t h e m u dfl at a n d s e a gr a ss b e d i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y c o m p ar e d t o t h e S ylt- R ø m ø 

Bi g ht, w hi c h c o ul d b e d u e t o hi g h er bi o m a ss of b a ct eri a ( m u dfl at S R) a n d/ or b e nt hi c mi cr o al g a e (s e a gr a ss 

S R). I n t er ms of t e m p or al v ari ati o ns, A xis 1 hi g hli g ht s l o w v ari ati o n i n e n vir o n m e nt al v ari a bl es b et w e e n s pri n g 

a n d a ut u m n e x c e pt f or s e a gr a ss M O, w hi c h c o ul d b e d u e t o a si g nifi c a nt i n cr e a s e i n bi o m a ss of d etrit us fr o m 

s pri n g t o a ut u m n i n t his h a bit at. A xis 2 hi g hli g ht s a str o n g er t e m p or al v ari ati o n ( Fi g. 3. 5 a), es p e ci all y i n 

s e a gr a ss S R, s e a gr a ss M O a n d m u dfl at S R. F or s e a gr a ss S R, t his c o ul d b e d u e t o a d e cr e a s e i n b a ct eri a, b e nt hi c 

mi cr o al g a e, S P O M a n d S O M bi o m a ss fr o m s pri n g t o a ut u m n, a s w ell a s a n i n cr e a s e i n d etrit al m att er, w hil e 

c h a n g es i n s e a gr a ss M O m a y b e r el at e d t o o p p osit e p att er ns. F or m u dfl at S R, v ari ati o ns c o ul d b e e x pl ai n e d b y 

t h e d e cr e a s e i n bi o m a ss of b e nt hi c mi cr o al g a e a n d b a ct eri a a n d/ or t h e i n cr e a s e i n d etrit us bi o m a ss fr o m s pri n g 

t o a ut u m n. 

 

T h e r e d u n d a n c y a n al ys es ( R D A) r e pr es e nt e d 5 1. 8 % of t h e t ot al v ari ati o n a n d 8 1. 1 % of t h e c o nstr ai n e d 

v ari ati o n ( Fi g. 3. 5 b). Fr es h s e a gr a ss m at eri al w a s e x cl u d e d fr o m t h e R D A aft er st e p wis e f or w ar d s el e cti o n of 

c o nstr ai nt s d u e t o c olli n e arit y ( vif. c c a > 1 0). A xis 1 e x pl ai ns 3 3. 0 % of t h e t ot al v ari ati o n a n d 5 1. 8 % of t h e 

c o nstr ai n e d v ari ati o n. A xis 2 e x pl ai ns 1 8. 8 % of t h e t ot al v ari ati o n a n d 2 9. 4 % of t h e c o nstr ai n e d v ari ati o n. B ot h 

a x es si g nifi c a ntl y e x pl ai n t h e m o d el, w hi c h hi g hli g ht s r el ati o ns hi ps b et w e e n diff er e n c es of c o m m u niti es a n d 

e n vir o n m e nt al p ar a m et er s, p arti c ul arl y bi o m a ss of b e nt hi c mi cr o al g a e, S P O M, d etrit us, S O M, 

c ar b o n: c hl or o p h yll a  r ati os a n d s e di m e nt gr ai n si z e. P att er ns hi g hli g ht e d b y A xis 1 a b o ut e n vir o n m e nt al 

p ar a m et er s w er e si mil ar a s t h os e hi g hli g ht e d i n t h e P C A: t h er e w a s a p ositi v e r el ati o ns hi p b et w e e n b e nt hi c 

mi cr o al g a e a n d S P O M bi o m a ss, a n d s e di m e nt gr ai n si z e. At t h e o p p osit e, w h e n b e nt hi c mi cr o al g a e, S P O M 

a n d d etrit us bi o m a ss w er e l o w, t h e c ar b o n: c hl or o p h yll a  r ati o w a s hi g h er, a s w ell a s bi o m a ss of S O M, b a ct eri a 

a n d d etrit us. Diff er e n c es of m ei of a u n a tr o p hi c str u ct ur e wit hi n h a bit at s ar e m ai nl y e x pl ai n e d b y s e di m e nt 

gr ai n-si z e, c ar b o n: c hl or o p h yll a  r ati o of S O M, a n d bi o m a ss of S O M, S P O M, d etrit us, b e nt hi c mi cr o al g a e, a n d 
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b a ct eri a ( Fi g. 3. 5). T h e t w o m aj or gr o u ps aff e ct e d b y c h a n g es i n a bi oti c a n d bi oti c p ar a m et er s w er e n e m at o d es 

a n d b e nt hi c c o p e p o ds. S el e cti v e d e p osit f e e d er s a n d n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s o c c urr e d m ai nl y wit hi n 

h a bit at s w h er e bi o m a ss of S O M, d etrit us a n d b a ct eri a w h er e hi g h (i. e., s urf a c e l a y er s of m u dfl at S R i n a ut u m n 

s u b-s urf a c e l a y er s of m u dfl at S R i n b ot h s e a s o ns, s u b-s urf a c e l a y er s of s e a gr a ss M O i n b ot h s e a s o ns, a n d s u b-

s urf a c e l a y er s of m u dfl at M O i n a ut u m n). E pi gr o wt h f e e d er s d o mi n at e d i n h a bit at s w h er e b e nt hi c mi cr o al g a e 

w er e a n i m p ort a nt dri vi n g f a ct or (i. e., s urf a c e l a y er s of m u dfl at M O i n b ot h s e a s o ns, s u b-s urf a c e l a y er s of 

m u dfl at M O i n s pri n g, s urf a c e a n d s u b-s urf a c e l a y er s of s e a gr a ss S R i n b ot h s e a s o ns, a n d s u b-s urf a c e l a y er s 

of s a n dfl at S R i n b ot h s e a s o ns). O m ni v or e/ pr e d at or y n e m at o d es, b e nt hi c c o p e p o ds a n d ot h er m ei of a u n a t a x a 

o c c urr e d i n h a bit at s wit h hi g h bi o m a ss of b e nt hi c mi cr o al g a e a n d S P O M, a s w ell a s l ar g e s e di m e nt gr ai n-si z e 

(i. e., s urf a c e a n d s u b-s urf a c e l a y er s of s a n dfl at S R i n b ot h s e a s o ns a n d s urf a c e l a y er s of s e a gr a ss M O i n b ot h 

s e a s o ns, a n d s urf a c e l a y er s of m u dfl at S R i n s pri n g). 
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Fi g u r e 3. 5 a- b.  a ) Pri n ci p al c o m p o n e nt a n al ys es f or t h e e n vir o n m e nt al f a ct or s ( arr o ws) pl ott e d f or t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d 

t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g ( cl os e d s y m b ol s) a n d a ut u m n ( o p e n s y m b ol s). b ) R e d u n d a n c y r el ati o n s hi p a n al ys e s of e n vir o n m e nt al f a ct or s ( arr o ws) s el e ct e d wit h st e p wi s e 

f or w ar d pr o c e d ur e pl ott e d a g ai n st t h e diff er e nt gr o u ps of m ei of a u n a ( b e nt hi c c o p e p o ds, p ol y c h a et es, f or a mi nif er s, ostr a c o ds a n d tr o p hi c gr o u ps of n e m at o d es) a n d t h e s urf a c e ( gr a y 

s y m b ol s) a n d s u b-s urf a c e l a y er s ( bl a c k s y m b ol s) of t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g ( cl os e d 

s y m b ol s) a n d a ut u m n ( o p e n s y m b ol s). A b br e vi ati o n s: S P O M = s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er; S O M = s e di m e nt or g a ni c m att er; 1 A = n e m at o d es, s el e cti v e d e p osit f e e d er s; 

1 B = n e m at o d es, n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s; 2 A = n e m at o d es, e pi gr o wt h f e e d er s; 2 B = n e m at o d es, o m ni v or es/ pr e d at ors.   
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A r e gr essi o n usi n g n e m at o d e f e e di n g t y p e d at a fr o m all h a bit at s hi g hli g ht e d t h at t h e r ati os b et w e e n 

d e nsiti es of e pi gr o wt h f e e d er s a n d d e nsiti es of n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s i n cr e a s e d w h e n b e nt hi c 

mi cr o al g a e bi o m a ss i n cr e a s e d ( F[ 1, 8] = 1 0. 4, p = 0. 0 1, r 2  = 0. 6 1, Fi g. 3. 6). T h e r el ati v e a b u n d a n c e of s el e cti v e 

d e p osit f e e d er s w a s p ositi v el y c orr el at e d t o t h e r ati o b et w e e n bi o m a ss of fr es h or g a ni c m at eri al (i. e., b e nt hi c 

mi cr o al g a e a n d s e a gr a ss l e a v es a n d r o ot s) a n d bi o m a ss of d etrit al m at eri al (i. e., S O M a n d d etrit us)  ( F[ 1, 8] = 

2 3. 1, p < 0. 0 1, r 2  = 0. 7 4, Fi g. 3. 7).  

 

 

Fi g u r e 3. 6  R el ati o n s hi p b et w e e n t h e bi o m a ss of b e nt hi c mi cr o al g a e a n d t h e r ati o b et w e e n d e n siti es of e pi gr o wt h f e e d er s 

( 2 A) a n d d e n siti es of n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s ( 1 B) i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es-

Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g ( gr a y s y m b ol s) a n d a ut u m n ( bl a c k s y m b ol s). ( n = 3)  

 

Fi g u r e 3. 7.  R el ati o n s hi p b et w e e n t h e r ati o of fr es h or g a ni c m at eri al t o d etrit al m at eri al a n d t h e r el ati v e a b u n d a n c e of 

s el e cti v e d e p osit f e e d er s ( 1 A) i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at s i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e 

S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g ( gr a y s y m b ol s) a n d a ut u m n ( bl a c k s y m b ol s). ( n = 3) 
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4.  DI S C U S S I O N 

 

4. 1.  H a bit at d es c ri pti o n 

T h e diff er e nt h a bit at s c o m p ar e d i n t his st u d y ar e c h ar a ct eri z e d b y a br o a d r a n g e of a bi oti c a n d bi oti c 

f a ct or s. T his pr o vi d es a g o o d fr a m e w or k t o d et er mi n e h o w c h a n g es i n t h es e p ar a m et er s, p arti c ul arl y p ot e nti al 

f o o d r es o ur c es, m a y i nfl u e n c e m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e. Bi o m a ss of b e nt hi c mi cr o al g a e w a s m u c h 

hi g h er i n h a bit at s wit h a l ar g er s e di m e nt gr ai n si z e (s a n dfl at S R a n d s e a gr a ss S R) a s alr e a d y o bs er v e d i n t h e 

M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( G u ari ni et al. 1 9 9 8), a n d b e nt hi c mi cr o al g a e t h er ef or e r e pr es e nt e d a m u c h hi g h er 

pr o p orti o n of t h e S O M i n t h es e h a bit at s. T his p att er n is q uit e u n us u al, a s h a bit at s wit h l ar g e s e di m e nt gr ai n 

si z e g e n er all y s u p p ort l ess mi cr o p h yt o b e nt h os bi o m a ss t h a n h a bit at s wit h s m all s e di m e nt gr ai n si z e ( C a m m e n 

1 9 9 1; d e J o n g a n d d e J o n g e 1 9 9 5). Esti m ati o ns of b e nt hi c mi cr o al g a e bi o m a ss w er e b a s e d o n c hl or o p h yll a  

m e a s ur e m e nt s a n d t h er ef or e i n cl u d e d tr a p p e d fr es h p h yt o pl a n kt o n. Tr a p p e d p h yt o pl a n kt o n r e pr es e nt s a l o w e r 

pr o p orti o n of fr es h mi cr o al g a e m at eri al t h a n b e nt hi c mi cr o p h yt o b e nt h os, alt h o u g h s o m e v ari ati o ns c a n o c c ur 

d e p e n di n g o n s e a s o ns a n d l o c ati o ns ( As m us 1 9 8 3; L e br et o n et al. 2 0 1 2). Mi cr o p h yt o b e nt h os c o m m u nit y 

str u ct ur e a n d it s pr o d u cti o n m a y c h a n g e a s w ell d e p e n di n g o n h a bit at s: m u d d y s e di m e nt s ar e us u all y d o mi n at e d 

b y l ar g e e pi p eli c di at o ms ( T h or nt o n et al. 2 0 0 2; A z o vs k y et al. 2 0 0 4) w h er e a s s m all e pi ps a m mi c di at o ms ar e 

t h e m ai n t a x a i n s a n d y h a bit at s ( As m us a n d B a u erf ei n d 1 9 9 4; A z o vs k y et al. 2 0 0 4). B e nt hi c mi cr o al g a e 

pr o d u cti o n c a n b e v er y hi g h i n m u d d y s e di m e nt s (i. e., 3 7 2 g C m - 2 yr - 1 i n m u dfl at M O) ( Pi n c k n e y a n d Zi n g m ar k 

1 9 9 3; L e g u erri er et al. 2 0 0 3) a n d, u n d er f a v or a bl e c o n diti o ns, e pi p eli c di at o ms c a n d o u bl e t h eir st a n di n g st o c k 

o n a d ail y b a sis ( U n d er w o o d a n d P at er s o n 1 9 9 3). All t h es e c h a n g es of bi o m a ss, c o m m u nit y str u ct ur e a n d 

pr o d u cti o n r at es li k el y aff e ct t h e us e of t his f o o d r es o ur c e b y m ei of a u n a. 

Bi o m a ss of S O M w a s m u c h l o w er i n s a n dfl at S R t h a n i n s e a gr a ss b e ds a n d m u dfl at s. T his is li k el y r el at e d 

t o t h e hi g h b e nt hi c mi cr o al g a e pr o d u cti o n i n b ar e m u dfl at s ( M a cI nt yr e et al. 1 9 9 6) a n d t o t h e s m all er s e di m e nt 

gr ai n si z e i n m u dfl at s a n d s e a gr a ss b e ds ( B er g a m a s c hi et al. 1 9 9 7). A d e cr e a s e i n s e di m e nt gr ai n si z e g e n er all y 

l e a ds t o a n i n cr e a s e i n S O M ( B er g a m a s c hi et al. 1 9 9 7) a s fi n e p arti cl es e n h a n c e a ds or pti o n of or g a ni c 

c o m p o u n ds ( M a y er 1 9 9 4). D e cr e a s e of s e di m e nt gr ai n si z e is als o a ss o ci at e d wit h l o w er h y dr o d y n a mi cs w hi c h 

i n cr e a s es s e di m e nt ati o n of or g a ni c m att er p arti cl es ( Fr o nt ali ni et al. 2 0 1 4) a n d of fi n er s e di m e nt. T h e pr es e n c e 

of s e a gr a ss b e ds, r e d u ci n g h y dr o d y n a mi cs a n d e n h a n ci n g s e di m e nt ati o n a s w ell ( L e d u c et al. 2 0 0 9), als o li k el y 

i n cr e a s e d t h e l o a d of S O M. As a r es ult, e v e n if S P O M w a s r el ati v el y si mil ar b et w e e n h a bit at s, t h e pr es e n c e of 

m e a d o ws m a y i nfl u e n c e t h e bi o m a ss a n d t h e n at ur e of t h e or g a ni c m att er a v ail a bl e t o m ei of a u n a b et w e e n 

u n v e g et at e d a n d v e g et at e d h a bit at s ( M a c h á s a n d S a nt os 1 9 9 9). T h e q u alit y of t h e or g a ni c m att er a v ail a bl e t o 

c o ns u m er s w a s als o c orr el at e d wit h s e di m e nt gr ai n si z e, wit h S O M d o mi n at e d b y fr es h or g a ni c m att er i n t h e 

s a n dfl at a n d b ei n g of m u c h l o w er q u alit y i n h a bit at s m a d e of fi n e s e di m e nt s (s e a gr a ss b e d a n d m u dfl at s), w h er e 

l o a ds of d etrit al m att er w er e hi g h er. 

L o a ds of d etrit us w er e hi g h i n s e a gr a ss b e ds, t h e l ar g est o n es b ei n g m e a s ur e d i n s e a gr a ss M O, pr o b a bl y 

d u e t o t h e m u c h hi g h er bi o m a ss of s e a gr a ss r o ot s i n t hi s h a bit at c o m p ar e d t o s e a gr a ss S R. T h e hi g h er l o a d of 
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d etrit al m att er i n m u dfl at S R c o m p ar e d t o m u dfl at M O is m u c h li k el y r el at e d t o t h e pr o xi mit y b et w e e n t h e 

m u dfl at a n d t h e s e a gr a ss b e d i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, hi g hli g hti n g t h at s e a gr a ss m at eri al c a n b e e x p ort e d t o 

b ar e s yst e ms. T h e pr es e n c e of s e a gr a ss i n i nt erti d al s yst e ms m a y als o i n dir e ctl y aff e ct t h e c o m p ositi o n of t h e 

d etrit al or g a ni c m att er a v ail a bl e t o m ei of a u n a a n d m ei of a u n a distri b uti o n i n t h e s e di m e nt ( M ar b à et al. 2 0 0 6) . 

T h e c o m pl e x r o ot str u ct ur e of s e a gr a ss b e ds i n d e e d pl a ys a r ol e f or t h e a m o u nt of fi n e p arti cl es a n d d etrit us 

a ss o ci at e d wit h t h e s h all o w o xi c z o n e i n v e g et at e d s e di m e nt s ( W et z el et al. 2 0 0 1), a s w ell a s i n t h e r el e a s e of 

o x y g e n a n d diss ol v e d or g a ni c m att er b y t h e r o ot s ( P e d er s e n et al. 1 9 9 8). N e v ert h el ess, s e a gr a ss m at eri al i s 

g e n er all y p o orl y us e d b y m ost of t h e c o ns u m er s a s fr es h or a s d etrit al m at eri al ( D a n o v ar o 1 9 9 6; Vi z zi ni et al. 

2 0 0 2). T h e pr es e n c e of s e a gr a ss a n d d etrit us a s w ell a s s m all er s e di m e nt gr ai n si z e als o aff e ct e d t h e a b u n d a n c e 

of b a ct eri a wit hi n t h e st u di e d h a bit at s. M u c h l o w er bi o m a ss of b a ct eri a w a s o bs er v e d i n h a bit at s wit h l o w er 

q u a ntiti es of d etrit al m att er a n d S O M a n d i n h a bit at s wit h c o ar s er s e di m e nt (i. e., s a n dfl at), li k el y d u e t o t h e 

r e d u c e d s urf a c e f or b a ct eri a c ol o ni z ati o n ( D al e 1 9 7 4; M a y er 1 9 9 4).   

4. 2.  M ei of a u n a c o m m u nit y st r u ct u r e: s p ati al a n d t e m p o r al v a ri ati o ns 

M ei of a u n a d e nsit y a n d bi o m a ss v ari e d hi g hl y wit hi n h a bit at s a n d e c os yst e ms, wit h l o w est a n d hi g h est 

v al u es o bs er v e d i n m u dfl at S R ( d e nsit y: 0. 1 7 * 1 0 6  i n d. m- 2, bi o m a ss: 0. 0 5 7 g C m- 2) a n d m u dfl at M O ( d e nsit y: 

3. 3 6 * 1 0 6  i n d. m- 2, bi o m a ss: 1. 5 9 8 g C m- 2), r es p e cti v el y. M ei of a u n a i n all h a bit at s w er e  d o mi n at e d b y 

n e m at o d es, f oll o w e d b y b e nt hi c c o p e p o ds, a s t y pi c all y o bs er v e d i n i nt erti d al h a bit at s ( Ar m o ni es a n d H ell wi g-

Ar m o ni es 1 9 8 7; R z e z ni k- Ori g n a c et al. 2 0 0 3; L e d u c a n d Pr o b ert 2 0 1 1). D at a c o m p aris o ns ( T a bl e 3. 5) 

hi g hli g ht t h at d e nsit y a n d bi o m a ss of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds m e a s ur e d i n t his st u d y ar e i n t h e r a n g e 

of t h os e pr e vi o usl y m e a s ur e d b ut, m or e g e n er all y, t h at t h es e v al u es c a n b e hi g hl y v ari a bl e b et w e e n diff er e nt 

s oft- b ott o m h a bit at s as w ell a s wit hi n si mil ar h a bit at s ( H ei p et al. 1 9 8 5; C a st el et al. 1 9 8 9; K ot wi c ki et al. 

2 0 0 5 b ). 

I n t er ms of c o m m u nit y str u ct ur e, pr o p orti o ns of b e nt hi c c o p e p o ds i n cr e a s e d fr o m h a bit at s wit h a l o w er 

c o m pl e xit y ( m u dfl at s: 6. 2 %) t o h a bit at s wit h a hi g h er c o m pl e xit y c a us e d b y a hi g h er s e a gr a ss bi o m a ss 

(s e a gr a ss b e ds: 1 5. 5 %) or b y l ar g er s e di m e nt gr ai n si z e (s a n dfl at: 3 8. 4 %). L ar g er pr o p orti o ns of c o p e p o ds i n 

t h e s a n dfl at c o ul d b e e x pl ai n e d b y a hi g h er f e e di n g effi ci e n c y i n s a n di er s e di m e nt, pr o b a bl y d u e t o a b ett er 

a c c essi bilit y t o b e nt hi c mi cr o al g a e a n d a b ett er a bilit y of t h es e gr a z er s t o m o v e i n s a n d ( d e Tr o c h et al. 2 0 0 6 a) . 

Hi g h er pr o p orti o ns of b e nt hi c c o p e p o ds i n s e a gr a ss b e d M O m a y b e r el at e d t o a m or e d e v el o p e d s e a gr a ss b e d 

a n d t h er ef or e a m or e c o m pl e x h a bit at, pr o vi di n g a l ar g er di v er sit y of e c ol o gi c al ni c h es ( N d ar o a n d Ol afss o n 

1 9 9 9; d e Tr o c h et al. 2 0 0 1). T h e pr es e n c e a n d d e v el o p m e nt st a g e of s e a gr a ss b e ds als o aff e ct e d n e m at o d e 

di v er sit y a s s p e ci es ri c h n ess w a s hi g h er i n t h e m ost d e ns e s e a gr a ss b e d ( M ar e n n es- Ol ér o n) b et w e e n t h e t w o 

st u di e d o n es. Hill’s di v er sit y w a s als o hi g h er i n s e a gr a ss M O t h a n i n all ot h er h a bit at s, w hi c h c o ul d b e p arti all y 

li n k e d t o h a bit at c o m pl e xit y a s w ell ( A ust e n et al. 1 9 9 8; St e y a ert et al. 2 0 0 3; Gi er e 2 0 0 9). Pr o p orti o ns of 

o m ni v or e/ pr e d at or y n e m at o d es i n cr e a s e d a s w ell w h e n c o m pl e xit y i n cr e a s e d d u e t o l ar g er s e di m e nt gr ai n si z e 

a s pr e vi o usl y o bs er v e d i n s a n dfl at s of s e v er al ot h er c o a st al e c os yst e ms ( W ar wi c k 1 9 7 1; St e y a ert et al. 2 0 0 3) . 

T his c o ul d b e e x pl ai n e d b y t h e i n cr e a s e of f or a gi n g effi ci e n c y of pr e d at or s wit h a n i n cr e a s e i n s e di m e nt gr ai n 

si z e ( G all u c ci et al. 2 0 0 5) .  
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If s o m e p att er ns c o ul d b e o bs er v e d b et w e e n m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e a n d h a bit at t y p e, dir e ct 

r el ati o ns hi ps b et w e e n bi o m a ss of f o o d s o ur c es a n d d e nsit y a n d/ or bi o m a ss of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds 

c o ul d n ot b e o bs er v e d i n t his st u d y. T his is v er y li k el y r el at e d t o t h e di v er sit y of f e e di n g t y p es o bs er v e d i n 

n e m at o d es ( M o e ns et al. 2 0 0 5 b; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4) a n d, t o a l o w er e xt e nt, i n b e nt hi c c o p e p o ds ( C n u d d e et 

al. 2 0 1 5), c o nfir mi n g t h e i m p ort a n c e of a p pr o a c h es c arri e d o ut at t h e s c al e of t h e f e e di n g t y p e, a s t his w a s 

d o n e f or n e m at o d es i n t his st u d y. 

Wit hi n t h es e diff er e nt h a bit at s n e m at o d e d e nsit y, bi o m a ss a n d di v er sit y w er e si mil ar b et w e e n s pri n g 

a n d a ut u m n, e x c e pt f or hi g h er n e m at o d e d e nsit y i n s e a gr a ss S R a n d hi g h er n e m at o d e bi o m a ss i n m u dfl at M O 

i n s pri n g. N o t e m p or al v ari ati o n w a s o bs er v e d f or m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e. T h e l a c k of a cl e ar t e m p or al 

p att er n b et w e e n s pri n g a n d a ut u m n ( Es c ar a v a g e et al. 1 9 8 9; D a n o v ar o a n d G a m bi 2 0 0 2; R z e z ni k- Ori g n a c et 

al. 2 0 0 3) c o ul d b e p artl y e x pl ai n e d b y l o w t e m p or al v ari ati o n i n p ar a m et er s str o n gl y d efi ni n g m ei of a u n a 

c o m m u nit y str u ct ur e (i. e., f o o d s o ur c es a n d s e di m e nt gr ai n si z e; M o e ns et al. 2 0 1 3) .  

4. 3.  B e nt hi c mi c r o al g a e a n d s e di m e nt o r g a ni c m att e r a r e i m p o rt a nt d ri v e rs of n e m at o d e c o m m u nit y 

st r u ct u r e 

C h a n g es i n b e nt hi c mi cr o al g a e bi o m a ss i nfl u e n c e d t h e c o m m u nit y str u ct ur e of n e m at o d es: r el ati v e 

a b u n d a n c e of e pi gr o wt h f e e d er s, r el yi n g o n b e nt hi c mi cr o al g a e, w er e r e d u c e d w h e n bi o m a ss of t his f o o d 

s o ur c e d e cr e a s e d. S u c h a r el ati o ns hi p b et w e e n bi o m a ss of b e nt hi c mi cr o al g a e a n d d e nsit y of e pi gr o wt h f e e d er s 

h a d alr e a d y b e e n o bs er v e d i n a s u bti d al s e a gr a ss m e a d o w ( D a n o v ar o a n d G a m bi 2 0 0 2) a n d d uri n g gr a zi n g 

e x p eri m e nt s ( R z e z ni k- Ori g n a c a n d Fi c h et 2 0 1 2). B u c c al c a viti es of e pi gr o wt h f e e d er s ar e a p pr o pri at e f or 

c o ns u m pti o n of b e nt hi c mi cr o al g a e, d u e t o t h e pr es e n c e of a d or s al t o ot h w hi c h is us e d t o pi er c e di at o ms 

( Wi es er 1 9 5 3; M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 b). A r el ati o ns hi p w a s als o o bs er v e d b et w e e n bi o m a ss of b e nt hi c 

mi cr o al g a e a n d r el ati v e a b u n d a n c es of b e nt hi c c o p e p o ds a n d o m ni v or es/ pr e d at or s. H o w e v er, t his r el ati o ns hi p 

m a y b e p artl y m e di at e d b y s e di m e nt gr ai n si z e a s b e nt hi c mi cr o al g a e bi o m a ss (t his st u d y) a n d r el ati v e 

a b u n d a n c e of b e nt hi c c o p e p o ds i n cr e a s e w h e n s e di m e nt g et c o ar s er ( Hi c ks a n d C o ull 1 9 8 3). N e v ert h el ess, t h e 

m u c h hi g h er bi o m a ss of b e nt hi c mi cr o al g a e i n t h e s a n dfl at c o m p ar e d t o S O M s u g g est s t h at c o ns u m er s r el y – –

at l e a st p artl y – – dir e ctl y (i. e., c o p e p o ds) or i n dir e ctl y (i. e., o m ni v or es/ pr e d at or s) o n b e nt hi c mi cr o al g a e i n t his 

h a bit at. S u c h a d e p e n d e n c e t o b e nt hi c mi cr o al g a e a s a f o o d s o ur c e h a s b e e n d e m o nstr at e d f or b e nt hi c c o p e p o ds 

( L e d u c et al. 2 0 0 9). 
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T a bl e 3. 5.  D e n sit y (i n d. m- 2 * 1 06 ) a n d bi o m a ss (i n g C m - 2 a n d/ or g dr y w ei g ht m- 2) of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds ( Z ost e r a  s p p.) a n d s a n dfl at s fr o m 

t hi s st u d y a n d fr o m t h e a v ail a bl e lit er at ur e a b o ut m ari n e s oft- b ott o m i nt erti d al s yst e m s. A v er a g e c o n v er si o n f a ct or s us e d t o esti m at e bi o m a ss i n g C m - 2 fr o m d e n siti es ar e: n e m at o d es: 

2. 2 8 * 1 0 6 , b e nt hi c c o p e p o ds: 3. 4 9 * 1 06 , a n d fr o m bi o m a ss (i n g dr y- w ei g ht m- 2) ar e: n e m at o d es: 3. 2 6, b e nt hi c c o p e p o ds: 3. 4 0. C o n v ert e d v al u es ar e i n it ali c. 

H a bit at t y p e  

L o c ati o n  D e nsit y  
Bi o m ass  

( g d r y w ei g ht m-2 ) 

Bi o m ass  

( g C m-2 ) 
R ef e r e n c e  

 N e m at o d e s  C o p e p o ds  N e m at o d e s  C o p e p o ds  N e m at o d e s  C o p e p o ds   

M u dfl at  

P a p a n ui I nl et, N e w Z e al a n d  2. 1 – 3. 2  0. 5 – 1. 1  0. 1 6 3  0. 1 2 5  0. 0 5  0. 0 4  L e d u c a n d Pr o b ert 2 0 1 1  

D a ni s h W a d d e n S e a, D e n m ar k  0. 2 2   0. 0 3 – 0. 4   0. 0 1 – 0. 1 2   S mi dt 1 9 5 1  

S ylt -R ø m ø Bi g ht, G er m a n y  0. 2 8  0. 0 3  0. 2 3 3  0. 0 1 5  0. 1 0 2  0. 0 0 6  T hi s st u d y  

C or n w all, U. K.  1. 1     0. 4 8   Elli s o n 1 9 8 4  

M ar e n n es -Ol ér o n B a y, Fr a n c e  2. 1     0. 9 2   R z e z ni k -Ori g n a c et al. 2 0 0 3  

S ylt -R ø m ø Bi g ht, G er m a n y  2. 4  0. 0 7    1. 0 5  0. 0 2  A r m o ni es a n d H ell wi g-Ar m o ni es 1 9 8 7  

L y n h er est u ar y, U. K.  0. 8 – 2 2. 9   1. 4 – 3. 4   0. 4 3 – 1. 4 9   W ar wi c k a n d Pri c e 1 9 7 9  

M ar e n n es -Ol ér o n B a y, Fr a n c e      0. 2 – 1. 5  < 0. 0 9  P a s c al 2 0 0 8  

M ar e n n es -Ol ér o n B a y, Fr a n c e  3. 0 3  0. 1 3  6. 0 7 0  0. 3 4 6  1. 2 5 7  0. 0 9 5  T hi s st u d y  

S o ut h C ar oli n a, U. S. A.  2. 3 – 4. 4     1. 0 1 – 1. 9 3   Si k or a a n d Si k or a 1 9 8 2  

E ur o p e a n est u ari es  0. 1 3 – 1 4. 5     0. 0 6 – 6. 3 5   S o et a ert et al. 1 9 9 5  

         

S e a g r ass 

b e d  

P a p a n ui I nl et, N e w Z e al a n d  4. 9 – 5. 2  < 0. 0 4  0. 4 8 0  < 0. 0 0 9  0. 1 5  < 0. 0 0 3  L e d u c a n d Pr o b ert 2 0 1 1  

M ar e n n es -Ol ér o n B a y, Fr a n c e  0. 6 5  0. 2 1  1. 3 0 3  0. 4 5 9  0. 2 9 4  0. 0 7 8  T hi s st u d y  

S ylt -R ø m ø Bi g ht, G er m a n y  0. 8 1  0. 0 4  0. 8 1 9  0. 0 1 5  0. 3 5 1  0. 0 0 6  T hi s st u d y  

S ylt -R ø m ø Bi g ht, G er m a n y  2. 0     0. 8 8   Ar m o ni es a n d H ell wi g -Ar m o n i es 1 9 8 7 

Ar c a c h o n B a y, Fr a n c e  5. 5 – 8. 0   2. 4 – 5. 3   0. 7 4 – 2. 3 2   C a st el et al. 1 9 8 9; E s c ar a v a g e et al. 1 9 8 9  

Mir a est u ar y, P ort u g al  1. 8 – 3. 3     0. 7 9 – 1. 4 6   M at er at s ki et al. 2 0 1 8  

M ar e n n es -Ol ér o n B a y, Fr a n c e      2. 7 5  0. 3 6  L e br et o n 2 0 0 9  

         

S a n dfl at  

N ort h S e a i nt erti d al s a n dfl at s  0. 1 5  0. 1 1    0. 0 7  0. 0 3  K ot wi c ki et al. 2 0 0 5 a  

S ylt -R ø m ø Bi g ht, G er m a n y  0. 2 2  0. 1 4  0. 3 0 3  0. 1 3 0  0. 1 2 4  0. 0 5 0  T hi s st u d y  

Ar c a c h o n B a y, Fr a n c e  0. 7 – 1. 2   0. 8 – 1. 3   0. 2 5 – 0. 5 7   C a st el et al. 1 9 8 9; E s c ar a v a g e et al. 1 9 8 9  

O ost er s c h el d e, N et h erl a n ds  5. 0  0. 1 3  2. 0  0. 2  0. 6 1  0. 0 6  S m ol et al. 1 9 9 4  

S ylt -R ø m ø Bi g ht, G er m a n y  2. 3  3. 5    1. 0 1  1. 0 0  Ar m o ni es a n d H ell wi g -Ar m o ni es 1 9 8 7  

E ur o p e a n i nt erti d al fl at s  0. 2 4 – 4. 1  < 0. 3 5    0. 1 1 – 1. 8 0  < 0. 1 0  Hi c ks a n d C o ull 1 9 8 3; K ot wi c ki et al. 2 0 0 5 b  
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At a m or e gl o b al s c al e (i. e., w h ol e m ei of a u n a, all h a bit at s c o m bi n e d), n o g e n er al p att er n c o ul d b e o bs er v e d 

b et w e e n b e nt hi c mi cr o al g a e bi o m a ss a n d t h os e of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds. S o m e ot h er p ar a m et er s 

s h o ul d pr o b a bl y b e t a k e n i nt o a c c o u nt t o b ett er c o nsi d er r el ati o ns hi ps b et w e e n t his f o o d r es o ur c e a n d 

c o ns u m er s. B e nt hi c mi cr o al g a e c a n i n d e e d r e a c h v er y hi g h pr o d u cti o n r at es a n d ar e a f o o d s o ur c e of hi g h 

q u alit y ( C e bri á n 1 9 9 9). T h e hi g h pri m ar y pr o d u cti o n of b e nt hi c mi cr o al g a e i n m u dfl at M O ( 3 7 2 g C m - 2 yr - 1; 

L e g u erri er et al. 2 0 0 3) a n d hi g h gr a zi n g pr ess ur e o n t his f o o d s o ur c e b y t h e l ar g e bi o m a ss of n e m at o d es 

( Bl a n c h ar d 1 9 9 1) c o ul d e x pl ai n t h e l a c k of r el ati o ns hi p b et w e e n b e nt hi c mi cr o al g a e a n d m ei of a u n a bi o m a ss 

wit hi n t h es e h a bit at s. Q u alit y is of hi g h i m p ort a n c e a s w ell: M o e ns et al. ( 1 9 9 9 b) s u g g est e d t h at m ei of a u n a 

mi gr at e a cti v el y t o w ar ds ‘ o pti m al’ f o o d s o ur c es. I n a d diti o n t o e pi gr o wt h f e e d er s, s e v er al st u di es d e m o n str at e d 

t h at d e p osit f e e d er s r el y o n mi cr o al g a e ( M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 b; R z e z ni k- Ori g n a c et al. 2 0 0 3; V af ei a d o u et 

al. 2 0 1 4) li k el y d u e t o t h e b ett er q u alit y of mi cr o al g a e. A r el ati o ns hi p b et w e e n d e nsit y of n e m at o d es b el o n gi n g 

t o t h es e f e e di n g gr o u ps a n d mi cr o al g a e h a s b e e n o b s er v e d ( M o e ns et al. 1 9 9 9 a). I n p arti c ul ar, gr a zi n g 

e x p eri m e nt s usi n g 1 4 C l a b el e d di at o ms i n di c at e d t h e d e p e n d e n c e of a n o n-s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d e 

(D a pt o n e m a ), a n e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d e (M et a c hr o m a d or a ) a n d b e nt hi c c o p e p o ds o n mi cr o al g a e 

( R z e z ni k- Ori g n a c a n d Fi c h et 2 0 1 2). V af ei a d o u et al. ( 2 0 1 4), usi n g st a bl e is ot o p es, c o nfir m e d t h at n o n-

s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds c a n l ar g el y r el y o n 

b e nt hi c mi cr o al g a e i n s p ar s el y c o v er e d s e a gr a ss b e ds. B esi d es t h eir v er y s p e cifi c b u c c al c a vit y, it is als o w ort h 

n oti n g t h at e pi gr o wt h f e e d er s c a n b e o p p ort u nisti c a s w ell, a n d r el y o n ot h er f o o d r es o ur c es ( e. g. b a ct eri a 

a n d/ or f u n gi; I k e n et al. 2 0 0 1). As a r es ult, b e nt hi c mi cr o al g a e ar e oft e n c o nsi d er e d a s t h e pri n ci p al f o o d s o ur c e 

f or n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds ( M o e ns et al. 2 0 0 5 a; R z e z ni k-Ori g n a c et al. 2 0 0 8; M ari a et al. 2 0 1 2) . 

B e nt hi c mi cr o al g a e f oll o w e d a n o p p osit e p att er n t h a n d etrit al m at eri al ( S O M a n d d etrit us), wit h 

d e cr e a si n g bi o m a ss of b e nt hi c mi cr o al g a e w h e n d etrit al m at eri al i n cr e a s e d. S O M bi o m a ss w a s st a bl e b et w e e n 

s pri n g a n d a ut u m n, a s w ell a s b et w e e n s urf a c e a n d s u b-s urf a c e l a y er s, b ut l ar g e v ari ati o ns w er e o bs er v e d 

b et w e e n t h e diff er e nt h a bit at s (i. e., m u c h l o w er bi o m a ss i n s a n dfl at S R). T h e r el ati v e a b u n d a n c e of n o n-

s el e cti v e d e p osit f e e d er s, cl os el y r el at e d t o d etrit al m att er b a s e d o n t h e R D A, d e cr e a s e d w h e n bi o m a ss of S O M 

w a s l o w er e d. Hi g h er S O M q u alit y i n t h e s urf a c e s e di m e nt l a y er s c o ul d l e a d t o hi g h er bi o m a ss, d e nsit y a n d 

di v er sit y of n e m at o d es i n t h e s urf a c e l a y er c o m p ar e d t o t h e s u b-s urf a c e l a y er. As a r es ult, t h e i m p ort a nt r ol e 

of S O M is v er y li k el y r el at e d t o it s v er y hi g h a m o u nt, as w ell a s v ari ati o ns i n q u alit y b et w e e n t h e st u di e d 

s yst e ms. A r el ati o ns hi p b et w e e n S O M a n d d e nsit y of n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s w a s als o r e c o g ni z e d i n a 

s u bti d al s e a gr a ss m e a d o w ( D a n o v ar o a n d G a m bi 2 0 0 2), w hil e a gr a zi n g e x p eri m e nt i n di c at e d t h at t h e n o n-

s el e cti v e a n d s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d e s p e ci es assi mil at e d pr e d o mi n a ntl y S O M a n d b a ct eri a ( Ti etj e n 

a n d L e e 1 9 7 7). T h e n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s c a n, t her ef or e, b e c o nsi d er e d a s o p p ort u nisti c f e e d er s ( M aj di 

et al. 2 0 1 2), w hi c h m a y c h a n g e f e e di n g str at e gi es d e p e n di n g o n t h e a v ail a bilit y of f o o d s o ur c es ( M o e ns a n d 

Vi n c x 1 9 9 7 b; R z e z ni k- Ori g n a c et al. 2 0 0 8). 

As a r es ult, S O M a n d b e nt hi c mi cr o al g a e a p p e ar t o b e i m p ort a nt bi oti c f a ct or s dri vi n g t h e n e m at o d e 

c o m m u nit y str u ct ur e a n d, a f orti ori,  t h e c o m p ositi o n of m ei of a u n a a ss e m bl a g es a s n e m at o d es r e pr es e nt a l ar g e 
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pr o p orti o n of t h e m ei of a u n a i n c o a st al e c os yst e ms ( Ar m o ni es a n d H ell wi g- Ar m o ni es 1 9 8 7; R z e z ni k- Ori g n a c 

et al. 2 0 0 3; L e d u c a n d Pr o b ert 2 0 1 1) .  

4. 4.  R ol e of b a ct e ri a as a f o o d s o u r c e ?   

S el e cti v e d e p osit f e e d er s h a d m u c h hi g h er r el ati v e a b u n d a n c es i n h a bit at s wit h l ar g er l o a ds of d etrit us a n d 

S O M c o m p ar e d t o t h os e d o mi n at e d b y fr es h m at eri al. I n a d diti o n, m ulti v ari at e a n al ys es i n di c at e d t h at bi o m a ss 

of b a ct eri a w a s  hi g h er w h e n l o a ds of S O M i n cr e a s e d. T h es e r es ult s hi g hli g ht a pr o b a bl e r el ati o ns hi p b et w e e n 

b a ct eri a bi o m a ss a n d r el ati v e a b u n d a n c e of s el e cti v e d e p osit f e e d er s, e n d or si n g t h at c o ns u m er s fr o m t his 

tr o p hi c gr o u p r el y o n b a ct eri a ( M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 b), w hi c h d e v el o p o n d etrit al p arti cl es ( D a y et al. 1 9 8 9; 

D a n o v ar o 1 9 9 6), or diss ol v e d or g a ni c m att er ( M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 b). T h e us e of b a ct eri a a s f o o d r es o ur c es 

h a s b e e n c o nfir m e d b y st a bl e is ot o p e st u di es d e m o nstr ati n g t h at s el e cti v e d e p osit f e e d er s c a n r el y o n s ulfi d e-

o xi di zi n g b a ct eri a ( V af ei a d o u et al. 2 0 1 4), s u c h s p e cifi c di et s b ei n g r el at e d t o t h eir s m all b u c c al c a vit y ( Wi es er 

1 9 5 3; M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 b). T h e l a c k of dir e ct r el ati o ns hi p b et w e e n a b u n d a n c es of s el e cti v e d e p osit 

f e e d er s a n d bi o m a ss of b a ct eri a, a s i n S e m pr u c ci et al. ( 2 0 1 0), mi g ht b e d u e t o t h e i nfl u e n c e of a d diti o n al 

a bi oti c p ar a m et er s (i. e., o xi c c o n diti o ns (J e ns e n 1 9 8 3) a n d s e di m e nt gr ai n si z e ( St e y a ert et al. 2 0 0 3)), t h e 

r eli a n c e of b a ct eri a o n a l ar g e di v er sit y of s u bstr at es ( B os c h k er et al. 2 0 0 0), a n d hi g h b a ct eri al pr o d u cti o n 

w hi c h is o nl y p arti all y gr a z e d ( < 2 8 %, P a s c al et al. 2 0 0 9).  T his l a c k of cl e ar r el ati o ns hi p m a y als o b e r el at e d 

t o s o m e li mit s of t h e Wi es er ( 1 9 5 3) cl a ssifi c ati o n, hi g hli g hti n g t h e i m p ort a n c e t o c o m bi n e b u c c al c a vit y 

o bs er v ati o ns wit h ot h er m et h o ds s u c h a s tr o p hi c m ar k er s (i. e., st a bl e is ot o p es, f att y a ci ds). 

M ulti v ari at e a n al ys es d e m o nstr at e d a s w ell a r el ati o ns hi p b et w e e n r el ati v e a b u n d a n c es of n o n-s el e cti v e 

d e p osit f e e d er s a n d bi o m a ss of d etrit us a n d, t o a l o w er e xt e nt, t h os e of b a ct eri a a n d S O M. N e v ert h el ess, n o 

dir e ct r el ati o ns hi p w a s o bs er v e d b et w e e n r el ati v e a b u n d a n c es of n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s a n d b a ct eri a, 

S O M or d etrit us bi o m a ss, w hi c h is li k el y r el at e d t o t h e m or e o p p ort u nisti c f e e di n g b e h a vi or of t h es e n e m at o d es 

( M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 b; R z e z ni k-Ori g n a c et al. 2 0 0 8; M aj di et al. 2 0 1 2) . T h e s h a p e of  t h e b u c c al c a vit y of 

n o n -s el e cti v e d e p osit f e e d er s all o ws t h e m t o r el y o n a m u c h l ar g er di v er sit y of f o o d s o ur c es: b e nt hi c 

mi cr o al g a e, S O M, b a ct eri a a n d s e a gr a ss d etrit us, as d e m o nstr at e d b y st a bl e is ot o p e st u di es ( R z e z ni k-Ori g n a c 

et al. 2 0 0 8; M ari a et al. 2 0 1 2; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4)  a n d o b s er v ati o ns of f e e di n g b e h a vi or ( M o e ns a n d Vi n c x 

1 9 9 7 b) . Bi o m a ss of fr es h s e a gr a ss m att er, w hi c h v ari e d hi g hl y b et w e e n h a bit at s i n t his st u d y, c o ul d als o n ot 

b e li n k e d t o v ari ati o ns i n n o n -s el e cti v e d e p osit f e e d er s. H o w e v er, t h e l a c k of r el ati o n h er e is e x p e ct e d si n c e 

t his r es o ur c e is p o orl y us e d b y t h es e n e m at o d es, a n d, t o a l ar g er e xt e nt, t o m ei of a u n a i n g e n er al, d u e t o it s l o w 

n utriti o n al v al u e a n d hi g h li g n o c ell ul os e c o nt e nt ( Vi z zi ni et al. 2 0 0 2). T his w a s c o nfir m e d b y M at er at s ki et al. 

( 2 0 1 5) w h o o bs er v e d n o c h a n g es i n n e m at o d e d e nsit y b ef or e a n d aft er a s e a gr a ss c oll a ps e.  

4. 5.  Eff e ct of s e di m e nt d e pt h o n m ei of a u n a c o m m u niti es: i nfl u e n c e of o xi c c o n diti o ns 

N e m at o d e a n d b e nt hi c c o p e p o d d e nsiti es a n d bi o m a ss d e cr e a s e d fr o m s urf a c e t o s u b-s urf a c e l a y er s i n all 

h a bit at s, w hi c h is a c o m m o n p att er n i n s e a gr a ss b e ds a n d u n v e g et at e d h a bit at s ( C a st el et al. 1 9 8 9; L e br et o n 

2 0 0 9; L e d u c a n d Pr o b ert 2 0 1 1). B e nt hi c mi cr o al g a e, w hi c h h a v e t h e hi g h est bi o m a ss i n t h e s urf a c e l a y er, 

mi g ht i nfl u e n c e t h e v erti c al distri b uti o n a n d mi gr ati o n of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds ( M o e ns et al. 2 0 1 3) , 
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p arti c ul arl y n e m at o d e e pi gr o wt h f e e d er s w hi c h s p e cifi c all y r el y o n b e nt hi c mi cr o al g a e a n d w hi c h w er e v er y 

a b u n d a nt i n all h a bit at s. Diff er e n c es i n a bi oti c p ar a m et er s, s u c h a s o x y g e n d e pl eti o n t o w ar ds d e e p er l a y er s, 

c o ul d aff e ct a s w ell t h e v erti c al distri b uti o n of m ei of a u n a ( St e y a ert et al. 2 0 0 3; V a n a v er b e k e et al. 2 0 0 4), a s 

a n o xi c c o n diti o ns ar e m u c h l ess f a v or a bl e t o n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds. B esi d es i nfl u e n ci n g bi o m a ss 

a n d d e nsiti es, a n o xi c c o n diti o ns aff e ct di v er sit y a n d c o m m u nit y str u ct ur e a s w ell. Di v er sit y of n e m at o d es 

cl e arl y d e cr e a s e d wit h d e pt h i n all t h e st u di e d h a bit at s, w hi c h w a s o bs er v e d i n ot h er st u di es ( St e y a ert et al. 

2 0 0 3; L e d u c a n d Pr o b ert 2 0 1 1) . T ers c h elli n gi a  s p p. a n d S a b ati eri a  s p p. h a d a hi g h er r el ati v e a b u n d a n c e i n 

s u b-s urf a c e l a y er s t h a n i n s urf a c e l a y er s, r el at e d t o t h eir hi g h er t ol er a n c e r e g ar di n g h y p o xi c c o n diti o ns 

( St e y a ert et al. 2 0 0 7). T ers c h elli n gi a s p p. a n d S a b ati eri a  s p p. ar e als o k n o w n t o f e e d o n s ulfi d e-o x i di zi n g 

b a ct eri a t h at o c c ur i n t h es e h y p o xi c z o n es ( S e m pr u c ci a n d B als a m o 2 0 1 2; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4). 

  



C h a pt er 3   

- 6 2 -   

5.  C O N C L U SI O N 

B e nt hi c mi cr o al g a e a n d S O M ar e t w o i m p ort a nt dri v er s i n t h e f u n cti o ni n g of s oft- b ott o m c o a st al f o o d 

w e bs a s c h a n g es i n t h es e f o o d r es o ur c es aff e ct t h e t w o m ost d o mi n a nt n e m at o d e tr o p hi c gr o u ps (i. e., n o n-

s el e cti v e d e p osit f e e d er s, c o nsi d er e d a s m or e o p p ort u nisti c, a n d e pi gr o wt h f e e d er s, m or e s p e cifi c all y r el at e d 

t o b e nt hi c mi cr o al g a e). T his is li k el y r el at e d t o t h e hi g h bi o m a ss of t h es e f o o d s o ur c es, a s w ell a s t h e q u alit y 

a n d hi g h pr o d u cti o n r at es of b e nt hi c mi cr o al g a e ( M a cI nt yr e et al. 1 9 9 6; C e bri á n 1 9 9 9). T h er ef or e, t his st u d y 

hi g hli g ht s t h e e xist e n c e of s o m e r el ati o ns hi ps b et w e e n c o m p ositi o n of f o o d s o ur c es a n d t h e tr o p hi c str u ct ur e 

of t h e m ei of a u n a c o m m u nit y, w h e n st u di e d at t h e s c al e of tr o p hi c gr o u ps. O n t h e c o ntr ar y, n o cl e ar r el ati o ns hi p 

w a s o bs er v e d b et w e e n b a ct eri al bi o m a ss a n d d e nsit y of s el e cti v e d e p osit f e e d er s ( b a ct eri v or es; 1 A), d es pit e a 

r el ati o ns hi p b et w e e n pr o p orti o n of d etrit al m att er a n d r el ati v e a b u n d a n c es of s el e cti v e d e p osit f e e d er s. T his 

l a c k of r el ati o ns hi p m a y b e r el at e d t o t h e hi g h pr o d u cti o n r at es of b a ct eri a a n d t h e i nfl u e n c e of a bi oti c f a ct or s, 

es p e ci all y o xi c c o n diti o ns. A p pr o a c h es s u c h a s tr o p hi c m ar k er s ( e. g. st a bl e is ot o p e a n d/ or f att y a ci d a n al ys es) 

w o ul d b e v er y c o m pl e m e nt ar y t o t h e d et er mi n ati o n of f e e di n g t y p es b a s e d o n t h e m or p h ol o g y of t h e b u c c al 

c a vit y. S u c h t o ols w o ul d pr o vi d e a m or e c o m pr e h e nsi v e pi ct ur e of f o o d s o ur c es r e all y a ssi mil at e d b y 

m ei of a u n a a n d hi g hli g ht h o w t h e us e of f o o d s o ur c es b y m ei of a u n a m a y c h a n g e d e p e n di n g o n a v ail a bilit y. 

C o m bi ni n g tr o p hi c m ar k er d at a wit h bi o m a ss a n d pr o d u cti o n d at a i n f o o d w e b m o d els w o ul d t h e n pr o vi d e a 

m u c h m or e c o m pl et e o v er vi e w of t h e f u n cti o ni n g of c o a st al f o o d w e bs. 
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A p p e n di x 3. 1 . Bi o m a ss ( m e a n ± st a n d ar d d e vi ati o n, µ g C i n d. - 1, n  = 3 e x c e pt if n ot e d ot h er wi s e) f or n e m at o d es, c o p e p o ds, a n d s el e ct e d n e m at o d e f a mili es/ g e n er a fr o m t h e m u dfl at s, 

s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g a n d a ut u m n. 

 M u dfl at M O  M u dfl at S R  S e a g r as s S R  S e a g r as s M O  S a n dfl at S R  

 S p ri n g  A ut u m n  S p ri n g  A ut u m n  S p ri n g  A ut u m n  S p ri n g  A ut u m n  S p ri n g  A ut u m n  

N e m at o d es  0. 4 3 ± 0. 1 4  0. 2 9 ± 0. 1 7  0. 3 9 ± 0. 1 9  0. 5 0 ± 0. 2 3  0. 4 7 ± 0. 1 0  0. 4 0 ± 0. 0 4  0. 3 5 ± 0. 1 6  0. 3 2 ± 0. 3 2  0. 4 1 ± 0. 1 2  0. 3 6 ± 0. 1 1  

C o p e p o ds  1. 3 0 ± 0. 2 4  0. 4 8 ± 0. 0 8  0. 2 0 ± 0. 0 4  0. 2 6 ± 0. 0 3  0. 2 2 ± 0. 0 3  0. 1 6 ± 0. 0 4  0. 5 6 ± 0. 2 1  0. 2 7 ± 0. 0 8  0. 2 3 ± 0. 0 3  0. 6 0 ± 0. 0 6  

C hr o m a d ori d a e ( 2 A) 0. 1 1 ± 0. 0 5  0. 0 7 ± 0. 0 1  0. 2 2 ± 0. 0 2  0. 2 1 ± 0. 0 5  0. 1 9 ± 0. 0 0  0. 2 0 ± 0. 0 4    0. 2 6 ± 0. 0 7  0. 3 9 ± 0. 0 3  

C o m es a ( 2 A) 0. 6 4 ± 0. 0 6  0. 4 0 ±  0. 0 5          

D a pt o n e m a ( 1 B) 1. 0 0 ± 0. 0 9  0. 6 9 ± 0. 1 6  0. 4 3 ± 0. 1 1  0. 6 4 ± 0. 3 2  0. 6 6 ± 0. 0 5  0. 4 7 ± 0. 0 8  0. 3 4 ± 0. 1 5  0. 2 8 ± 0. 0 4  0. 6 0 ± 0. 0 6  0. 5 3 ± 0. 1 5  

E n o pl ol ai m us ( 2 B)         3. 1 0 ± 0. 1 9  2. 2 3 ± 0. 4 8  

M et a c hr o m a d or a ( 2 A) 1. 2 7 ± 0. 2 3  0. 7 2 ± 0. 1 1  0. 4 6 ± 0. 1 1  0. 5 6 ( n  = 1)  0. 7 3 ± 0. 3 1  0. 5 0 ( n  = 1)  0. 2 6 ± 0. 0 0  0. 2 3 ± 0. 0 3  0. 5 6 ± 0. 2 7  0. 2 5 ± 0. 0 5  

Mi cr ol ai m us ( 2 A)         0. 1 0 ± 0. 0 2  0. 1 4 ± 0. 0 3  

M o n o p ost hi a ( 2 A)       0. 1 9 ( n  = 1)  0. 1 5 ± 0. 0 3    

S a b ati eri a ( 1 B)  0. 2 0 ± 0. 0 1  0. 4 3 ± 0. 0 9  0. 3 0 ± 0. 0 8    0. 1 5 ( n  = 1)     

S p h a er ol ai m us ( 2 B) 3. 3 0 ± 0. 7 5  1. 5 3 ± 0. 4 5  1. 6 0 ± 0. 1 2  3. 0 7 ± 1. 3 6  1. 2 4 ± 0. 4 9  0. 8 7 ± 0. 2 1  1. 7 6 ± 0. 4 7  1. 3 2 ± 0. 6 3    

S pi ri ni a ( 2 A)     0. 5 5 ± 0. 0 8  0. 7 6 ± 0. 0 7      

T er s c h elli n gi a ( 1 A) 0. 1 2 ± 0. 0 3  0. 1 1 ± 0. 0 4  0. 1 1 ± 0. 0 0  0. 1 1 ± 0. 0 2  0. 0 3 ± 0. 0 0   0. 0 9 ± 0. 0 4  0. 1 2 ± 0. 0 4    

1 A: s el e cti v e d e p osit f e e d er s; 1 B: n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s; 2 A: e pi gr o wt h f e e d ers; 2 B: o m ni v or es/ pr e d at or s 
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A p p e n di x 3. 2.  E q u ati o n s of Hill’s di v er sit y ( N1 ) a n d s p e ci es e v e n n ess (J’ ), w h er e p i i s t h e r ati o of t h e c o u nt of t h e it h s p e ci es t o t h e t ot al n u m b er of i n di vi d u al s i n t h e s a m pl e a n d S 

i s t h e s p e ci es n u m b er ( Hill 1 9 7 3). 

𝑁 1 = 𝑒 ( − ∑ 𝑝 𝑖× l n 𝑝 𝑖 )  

𝐽 ′ = − ∑
𝑝 𝑖 × l n 𝑝 𝑖

l n 𝑆
 

A p p e n di x 3. 3. M e di a n s e di m e nt gr ai n si z e a n d 9 0 % q u a ntil e ( µ m, n = 3) of t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht 

( S R) i n s pri n g a n d a ut u m n f or s urf a c e ( 0 – 1 c m) a n d s u b-s urf a c e ( 1 – 5 c m) l a y er s. L ett er s di s pl a y e d aft er m e di a n v al u es i n di c at e gr o u ps of s a m pl es wit h si mil ar gr ai n-si z e (t w o-

w a y A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  t est s, p  < 0. 0 5). 

 

 

 M u dfl at M O  M u dfl at S R  S e a g r as s S R  S e a g r as s M O  S a n dfl at S R  

 S p ri n g  A ut u m n  S p ri n g  A ut u m n  S p ri n g  A ut u m n  S p ri n g  A ut u m n  S p ri n g  A ut u m n  

D e pt h (i n c m)  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  0 -1  1 -5  

S e di m e nt g r ai n -si z e  3 4 a 3 6 a 2 7 a 2 9 a 7 5 b  1 0 3 b  5 1 b  4 6 b  8 0 b  8 8 b  8 1 b  6 7 b  7 4 b  6 5 b  5 8 b  6 3 b  3 9 2 c 3 9 4 c 4 2 5 c 4 1 6 c 

 < 5 % - > 9 5 %  2 - 3 0 5  2 - 2 7 1  2 - 1 7 9  2 - 2 1 9  3 - 2 4 7  3 - 4 5 3  3 - 2 1 0  2 - 3 2 7  3 - 2 0 1  3 - 2 0 8  2 - 2 0 7  2 - 1 9 3  2 - 3 0 8  2 - 2 3 7  2 - 2 4 8  2 - 2 0 6  1 6 2 - 7 4 8  1 4 9 - 7 6 6  1 7 9 - 7 7 2  2 0 1 - 7 6 7  
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A p p e n di x 3. 4. S us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er ( S P O M) ( m e a n ± st a n d ar d d e vi ati o n) at t h e diff er e nt s a m pli n g 

st ati o n s i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y (I-II) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht (III- V) i n s pri n g a n d a ut u m n. S a m pli n g st ati o n s ar e 

pr es e nt e d o n fi g ur e 1. ( n  = 3) 

A p p e n di x 3. 5.  A b u n d a n c es of m ei of a u n a, n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds ( m e a n ± st a n d ar d d e vi ati o n, i n d. m- 2, n  = 3) 

i n t h e t o p 5 c m of t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht 

( S R) i n s pri n g a n d a ut u m n. L ett er s di s pl a y e d aft er m e di a n v al u es i n di c at e gr o u ps of s a m pl es wit h si mil ar a b u n d a n c e 

(t w o- w a y A N O V A wit h T u k e y p ost- h o c  t est s). 

 M u dfl at M O  M u dfl at S R  S e a g r as s S R  S e a g r as s M O  S a n dfl at S R  

 S p ri n g  A ut u m n  S p ri n g  A ut u m n  S p ri n g  A ut u m n  S p ri n g  A ut u m n  S p ri n g  A ut u m n  

A b u n d a n c e            

N e m at o d e s  2. 9 * 1 0 6  A   

± 2. 3 * 1 0 5  
3. 2 * 1 0 6 A   

± 1. 2 * 1 0 5  
3. 9 * 1 0 5 C D   

± 6. 4 * 1 0 4  
1. 6 * 1 0 5 D   

± 4. 4 * 1 0 4  
1. 1 * 1 0 6 B  

± 2. 8 * 1 0 5  
4. 8 * 1 0 5 C D   

± 2. 0 * 1 0 5  
8. 1 * 1 0 5 B C   

± 4. 5 * 1 0 4  
5. 0 * 1 0 5 C D   

± 7. 8 * 1 0 4  
1. 9 * 1 0 5 D   

± 9. 5 * 1 0 4  
2. 5 * 1 0 5 D   

± 3. 6 * 1 0 4  

B e nt hi c c o p e p o ds  8. 4 * 1 0 4 B C D   

± 2. 0 * 1 0 4  

1. 7 * 1 0 5 A B   

± 2. 8 * 1 0 4  

4. 6 * 1 0 4 B C D   

± 7. 0 * 1 0 3  

9. 6 * 1 0 3 D   

± 2. 4 * 1 0 3  

1. 2 * 1 0 4 C D   

± 2. 4 * 1 0 3  

5. 9 * 1 0 4 B C D   

± 1. 6 * 1 0 4  

1. 6 * 1 0 5 A B C   

± 4. 9 * 1 0 4  

2. 5 * 1 0 5 A   

± 1. 3 * 1 0 5  

1. 6 * 1 0 5 A B   

± 5. 8 * 1 0 4  

1. 0 * 1 0 5 B C D   

± 3. 2 * 1 0 4  

T ot al m ei of a u n a  3. 0 * 1 0 6  A   

± 2. 4 * 1 0 5  

3. 4 * 1 0 6 A   

± 1. 4 * 1 0 5  

4. 6 * 1 0 5 D E   

± 7. 4 * 1 0 4  

1. 7 * 1 0 5 E   

± 4. 3 * 1 0 4  

1. 1 * 1 0 6 B  

± 2. 8 * 1 0 5  

5. 5 * 1 0 5 C D E   

± 2. 0 * 1 0 5  

9. 6 * 1 0 5 B C   

± 2. 2 * 1 0 4  

7. 6 * 1 0 5 B C D   

± 5. 7 * 1 0 4  

3. 7 * 1 0 5 D E   

± 6. 1 * 1 0 4  

3. 7 * 1 0 5 D E   

± 6. 1 * 1 0 4  
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A p p e n di x 3. 6.  M ost d o mi n a nt n e m at o d e g e n er a ( m e a n, n = 3) a n d c orr es p o n di n g f e e di n g t y p e s ( F T) i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) 

a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g a n d a ut u m n f or s urf a c e ( 0 – 1 c m) a n d s u b-s urf a c e ( 1 – 5 c m) l a y er s.  

L a y e r  0 –  1 c m   1 –  5 c m  

S e as o n  S p ri n g   A ut u m n   S p ri n g   A ut u m n  

H a bit at  G e n e r a  %  F T   G e n e r a  %  F T   G e n e r a  %  F T   G e n e r a  %  F T  

M u dfl at 

M O  

Pt y c h ol ai m ell us  2 0. 4  2 A   Pt y c h ol ai m ell us  2 8. 5  2 A   C o m e s a  4 4. 5  2 A   T e rs c h elli n gi a  4 5. 5  1 A  

C hr o m a d or a  1 9. 9  2 A   M et a c hr o m a d or a  1 8. 0  2 A   T e rs c h elli n gi a  3 2. 6  1 A   S a b ati e ri a  2 1. 4  1 B  

M et a c hr o m a d or a  1 5. 0  2 A   C hr o m a d or a  1 5. 2  2 A   S a b ati e ri a  1 2. 5  1 B   C o m e s a  1 3. 6  2 A  

D a pt o n e m a  1 4. 0  1 B   D a pt o n e m a  9. 5  1 B   D a pt o n e m a  1. 6  1 B   M et a c hr o m a d or a  1 1. 0  2 A  

T e rs c h elli n gi a  1 0. 5  1 A   S a b ati e ri a  5. 1  1 B   Pt y c h ol ai m ell us  1. 0  2 A   Pt y c h ol ai m ell us  2. 6  2 A  

C e r v o n e m a  6. 0  1 A   A x o n ol ai m us  4. 8  1 B   C e r v o n e m a  1. 0  1 A   D a pt o n e m a  1. 3  1 B  

A s c ol ai m us  3. 1  1 B   T e rs c h elli n gi a  3. 2  1 A   D e s m ol ai m us  1. 0  1 B   A x o n ol ai m us  1. 3  1 B  

S a b ati e ri a  3. 0  1 B   D e s m ol ai m us  3. 1  1 B   O x y st o mi n a  1. 0  1 A   C hr o m a d or a  0. 7  2 A  

D e s m ol ai m us  2. 1  1 B   Pr a e c a nt h o n c h us  2. 9  2 A   P ar o d o nt o p h or a  1. 0  1 B   D e s m ol ai m us  0. 3  1 B  

A x o n ol ai m us  2. 1  1 B   N e o c hr o m a d or a  1. 6  2 A   C hr o m a d or a  1. 0  2 A   Pr a e c a nt h o n c h us  0. 3  2 A  

 

M u dfl at 

S R  

C hr o m a d orit a  2 6. 7  2 A   S a b ati e ri a  4 4. 7  1 B   S a b ati e ri a  7 1. 9  1 B   S a b ati e ri a  5 4. 8  1 B  

D a pt o n e m a  1 5. 4  1 B   T e rs c h elli n gi a  8. 6  1 A   T e rs c h elli n gi a  1 8. 2  1 A   T e rs c h elli n gi a  2 1. 0  1 A  

T e rs c h elli n gi a  1 0. 0  1 A   N e m a n e m a  7. 1  1 A   S pi ri ni a  2. 0  2 A   T h e ri st us  6. 4  1 B  

S a b ati e ri a  9. 4  1 B   C hr o m a d orit a  7. 1  2 A   T h e ri st us  1. 9  1 B   D a pt o n e m a  4. 1  1 B  

M et a c hr o m a d or a  8. 1  2 A   T h e ri st us  5. 7  1 B   M et a c hr o m a d or a  1. 6  2 A   S pi ri ni a  2. 9  2 A  

S pi ri ni a  4. 5  2 A   Pr a e c a nt h o n c h us  4. 2  2 A   H al al ai m us  1. 3  1 A   El e ut h e r ol ai m us  2. 0  1 B  

S p h a e r ol ai m us  4. 2  2 B   Pt y c h ol ai m ell us  3. 1  2 A   E u m or p h ol ai m us  0. 7  1 B   N e m a n e m a  1. 8  1 A  

T h e ri st us  3. 8  1 B   D a pt o n e m a  3. 0  1 B   Mi c r ol ai m us  0. 7  2 A   S p h a e r ol ai m us  1. 3  2 B  

Vi s c osi a  3. 1  2 B   S p h a e r ol ai m us  2. 9  2 B   Pr a e c a nt h o n c h us  0. 6  2 A   M et a c hr o m a d or a  1. 2  2 A  

H al al ai m us  2. 9  1 A   S pi ri ni a  2. 2  2 A   O x y st o mi n a  0. 3  1 A   Pt y c h ol ai m ell us  1. 0  2 A  

 

S e a g r ass 

S R  

C hr o m a d orit a  3 0. 7  2 A   S pi ri ni a  3 7. 2  2 A   S pi ri ni a  6 7. 4  2 A   S pi ri ni a  6 4. 0  2 A  

S pi ri ni a  2 3. 8  2 A   C hr o m a d orit a  2 9. 5  2 A   T e rs c h elli n gi a  1 4. 3  1 A   S a b ati e ri a  1 2. 0  1 B  

D a pt o n e m a  1 4. 8  1 B   D a pt o n e m a  8. 7  1 B   S a b ati e ri a  5. 5  1 B   El e ut h e r ol ai m us  1 2. 0  1 B  

S a b ati e ri a  1 0. 9  1 B   Di c hr o m a d or a  5. 5  2 A   D a pt o n e m a  2. 7  1 B   T e rs c h elli n gi a  7. 0  1 A  

M et a c hr o m a d or a  4. 9  2 A   S a b ati e ri a  2. 6  1 B   M et a c hr o m a d or a  2. 0  2 A   T h e ri st us  1. 0  1 B  

T e rs c h elli n gi a  4. 4  1 A   El e ut h e r ol ai m us  2. 0  1 B   O x y st o mi n a  1. 8  1 A   S p h a e r ol ai m us  1. 0  2 B  

Pt y c h ol ai m ell us  1. 9  2 A   T h e ri st us  1. 9  1 B   C hr o m a d orit a  1. 8  2 A   M et ali n h o m o e us  1. 0  1 B  
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C hr o m a d or a  1. 3  2 A   Vi s c osi a  1. 6  2 B   C hr o m a d or a  1. 0  2 A   N e m a n e m a  1. 0  1 A  

T h e ri st us  1. 3  1 B   S p h a e r ol ai m us  1. 6  2 B   A x o n ol ai m us  0. 7  1 B   O d o nt o p h or a  1. 0  1 B  

O d o nt o p h or a  1. 3  1 B   M et ali n h o m o e us  1. 3  1 B   Pt y c h ol ai m ell us  0. 7  2 A   C hr o m a d orit a  0. 0  2 A  

 

S e a g r ass 

M O  

M o n o p ost hi a  1 5. 3  2 A   Pt y c h ol ai m ell us  1 9. 0  2 A   T e rs c h elli n gi a  1 7. 9  1 A   T e rs c h elli n gi a  5 5. 8  1 A  

D a pt o n e m a  1 3. 9  1 B   S pi ri ni a  1 6. 7  2 A   S a b ati e ri a  1 3. 0  1 B   S a b ati e ri a  1 0. 8  1 B  

M et a c hr o m a d or a  1 2. 7  2 A   M et a c hr o m a d or a  9. 1  2 A   D a pt o n e m a  9. 8  1 B   S pi ri ni a  5. 7  2 A  

S p h a e r ol ai m us  7. 4  2 B   D a pt o n e m a  8. 4  1 B   H al al ai m us  9. 7  1 A   O x y st o mi n a  5. 1  1 A  

B at h yl ai m us  6. 7  1 B   S a b ati e ri a  8. 4  1 B   M et ali n h o m o e us  6. 6  1 B   M et a c hr o m a d or a  3. 7  2 A  

S a b ati e ri a  6. 7  1 B   O d o nt o p h or a  6. 4  1 B   S pi ri ni a  5. 2  2 A   P ar ali n h o m o e us  3. 0  1 B  

A n o pl ost o m a  5. 0  1 B   M o n o p ost hi a  5. 4  2 A   B at h yl ai m us  4. 9  1 B   T h e ri st us  2. 1  1 B  

S pi ri ni a  4. 3  2 A   S p h a e r ol ai m us  3. 0  2 B   M o n o p ost hi a  4. 2  2 A   Pt y c h ol ai m ell us  2. 0  2 A  

Pr a e c a nt h o n c h us  3. 2  2 A   El e ut h e r ol ai m us  2. 7  1 B   E u m or p h ol ai m us  4. 1  1 B   O d o nt o p h or a  2. 0  1 B  

Pt y c h ol ai m ell us  2. 8  2 A   D e s m ol ai m us  2. 4  1 B   D e s m ol ai m us  3. 4  1 B   M et ali n h o m o e us  1. 6  1 B  

 

S a n dfl at 

S R  

D a pt o n e m a  3 5. 4  1 B   D a pt o n e m a  3 7. 1  1 B   Mi c r ol ai m us  4 6. 1  2 A   Mi c r ol ai m us  5 3. 5  2 A  

C hr o m a d orit a  1 7. 9  2 A   C hr o m a d orit a  1 8. 2  2 A   S pi ri ni a  1 7. 2  2 A   S pi ri ni a  1 0. 1  2 A  

E n o pl ol ai m us  8. 5  2 B   M et a c hr o m a d or a  8. 2  2 A   Pr a e c a nt h o n c h us  8. 7  2 A   M et a c hr o m a d or a  5. 2  2 A  

Vi s c osi a  6. 7  2 B   Mi c r ol ai m us  8. 1  2 A   Vi s c osi a  8. 3  2 B   Pt y c h ol ai m ell us  5. 2  2 A  

M et a c hr o m a d or a  4. 9  2 A   E n o pl ol ai m us  4. 4  2 B   S a b ati e ri a  3. 1  1 B   C hr o m a d orit a  3. 5  2 A  

C hr o m a d or a  3. 3  2 A   T h e ri st us  4. 0  1 B   O d o nt o p h or a  2. 9  1 B   D a pt o n e m a  3. 1  1 B  

A n o pl ost o m a  3. 3  1 B   Pt y c h ol ai m ell us  3. 1  2 A   D a pt o n e m a  2. 0  1 B   Vi s c osi a  2. 9  2 B  

E n o pl oi d e s  3. 2  2 B   M et a d e s m ol ai m us  2. 4  1 B   T e rs c h elli n gi a  1. 7  1 A   T h e ri st us  2. 8  1 B  

Pr a e c a nt h o n c h us  2. 9  2 A   S pi ri ni a  2. 0  2 A   E n o pl ol ai m us  1. 6  2 B   E n o pl oi d e s  2. 1  2 B  

O d o nt o p h or a  2. 1  1 B   E n o pl oi d e s  2. 0  2 B   T h e ri st us  1. 4  1 B   A n o pl ost o m a  1. 8  1 B  

1 A: s el e cti v e d e p osit f e e d er s; 1 B: n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s; 2 A: e pi gr o wt h f e e d er s; 2 B: o m ni v or es/ pr e d at or s  
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I nt e r c h a pt e r 3 A 
F r o m bi o m as s t o t r o p hi c r el ati o ns hi ps 

 

T h e i m p ort a nt dri v er s of m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e ar e r el at e d t o b ot h bi oti c a n d a bi oti c 

p ar a m et er s ( Fi g. 3 A. 1). T h e i nfl u e n c e of a bi oti c p ar a m et er s o n m ei of a u n a h a s b e e n l ar g el y st u di e d a n d 

eff e ct s of s e di m e nt gr ai n si z e ( St e y a ert et al. 2 0 0 3; D u p u y et al. 2 0 1 5), h a bit at str u ct ur e ( F o ns e c a et al. 

2 0 1 1), o x y g e n gr a di e nt s (J os efs o n a n d Wi d b o m 1 9 8 8; A ust e n a n d Wi b d o m 1 9 9 1) a n d i nt erti d al w at er 

l e v el ( St e y a ert et al. 2 0 0 1) h a v e b e e n d e m o nstr at e d t o i nfl u e n c e m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e. B ot h 

bi oti c a n d a bi oti c f a ct or s ar e aff e ct e d b y a nt hr o p o g e ni c i m p a ct s w hi c h t h us i n dir e ctl y i nfl u e n c e 

m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e a s w ell ( S e m pr u c ci et al. 2 0 1 0) . H o w e v er, eff e ct s of bi oti c f a ct or s, e. g. 

a v ail a bilit y, q u alit y a n d q u a ntit y of f o o d s o ur c es, o n  t h e m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e i n i nt erti d al 

h a bit at s ar e p o orl y k n o w n a n d f e w st u di es h a v e c o m p ar e d s e v er al h a bit at s.  

 

C h a pt er t hr e e pr o vi d e d m or e i nsi g ht s a b o ut t h e i m p ort a nt bi oti c dri v er s of m ei of a u n a 

c o m m u nit y str u ct ur e. A n a ss ess m e nt of t h e f o o d s o ur c es a s w ell a s m ei of a u n a c o m m u niti es 

d e m o nstr at e d t h at mi cr o p h yt o b e nt h os a n d S O M a r e t w o i m p ort a nt dri v er s i n t h e f u n cti o ni n g of s oft-

b ott o m c o a st al f o o d w e bs ( Fi g. 3 A. 1). T h e t w o m ost d o mi n a nt n e m at o d e tr o p hi c gr o u ps (i. e., n o n -

s el e cti v e d e p osit f e e d er s a n d e pi gr o wt h f e e d er s) w er e t h e m ost aff e ct e d b y t h es e c h a n g es i n f o o d 

s o ur c es. T h e i nfl u e n c e of o xi c c o n diti o ns o n t h e v erti c al distri b uti o n, m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e 

a n d di v er sit y h a s t o b e c o nsi d er e d a s w ell. H o w e v er, q u esti o ns aris e fr o m t h es e o ut c o m es: (I) w h at ar e 

t h e tr o p hi c r el ati o ns hi ps b et w e e n f o o d s o ur c es a n d m ei o b e nt hi c c o ns u m er s ? A n d (II) w h at ar e t h e 

eff e ct s o n m ei of a u n a f e e di n g b e h a vi or w h e n f o o d r es o ur c es ar e c h a n gi n g i n t er ms of a v ail a bilit y a n d 

pr o d u cti o n ? 

 

T h er ef or e, c o m pl e m e nt ar y i nf or m ati o n is n e e d e d t o d et er mi n e t h e tr o p hi c r el ati o ns hi ps 

b et w e e n f o o d s o ur c es a n d m ei of a u n a. T h e l a c k of r el ati o ns hi p b et w e e n b a ct eri al bi o m a ss a n d s el e cti v e 

d e p osit f e e di n g ( b a ct eri v or o us) n e m at o d es hi g hli g ht e d t h e i m p ort a n c e i n c o m bi ni n g b u c c al c a vit y 

o bs er v ati o ns wit h tr o p hi c m ar k er a n al ys es. T w o fr e q u e ntl y us e d tr o p hi c m ar k er s, st a bl e is ot o p es a n d 

f att y a ci ds, w er e c o m bi n e d t o i n v esti g at e t h e tr o p hi c r el ati o ns hi ps b et w e e n f o o d s o ur c es a n d m ei of a u n a. 

D et er mi ni n g tr o p hi c r el ati o ns hi ps of t h e f e e di n g t y p es of n e m at o d es w o ul d b e v er y c o m pl e m e nt ar y t o 

t h e d et er mi n ati o n of f e e di n g t y p es b a s e d o n t h e m or p h ol o g y of t h e b u c c al c a vit y. S u c h t o ols w o ul d 

i n d e e d pr o vi d e a m or e c o m pr e h e nsi v e pi ct ur e of f o o d s o ur c es a ssi mil at e d b y m ei of a u n a a n d hi g hli g ht 

h o w t h e us e of t h es e f o o d s o ur c es b y m ei of a u n a m a y c h a n g e d e p e n di n g o n t h eir a v ail a bilit y. 
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Fi g u r e 3 A. 1.  C o n c e pt u al di a gr a m ill ustr ati n g t h e i m p ort a nt dri v er s of m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e ( bi o m a ss, 

di v er sit y, a n d tr o p hi c str u ct ur e) a n d t h e q u esti o n s t h at ar os e fr o m h a bit at c o m p ari s o n s. 
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M ei of a u n a di et 
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“ T ell m e w h at y o u e at, a n d I will t ell y o u w h at y o u ar e ”  

Brill at- S a v ari n 
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T r o p hi c i m p o rt a n c e of mi c r o p h yt o b e nt h o s a n d 

b a ct e ri a t o m ei of a u n a wit hi n s oft- b ott o m i nt e r tid al 

h a bit at s:  

A c o m bi n e d tr o p hi c m ar k er a p pr o a c h. 
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T r o p hi c i m p o rt a n c e of mi c r o p h yt o b e nt h os a n d b a ct e ri a t o m ei of a u n a i n 

s oft- b ott o m i nt e rti d al h a bit ats: a c o m bi n e d t r o p hi c m a r k e r a p p r o a c h.  

 

L. H. v a n d er H eij d e n 1, 2 , M. Gr a e v e3 , R.M.  As m us2 , J. R z e z ni k- Ori g n a c4 , N. Ni q uil5 , Q. B er ni er1 , G. 

G uill o u 1 , H. As m us2 , B. L e br et o n1  

 

1 LI E N Ss, U M R 7 2 6 6 U ni v ersit y of L a R o c h ell e, C N R S, 2 r u e Ol y m p e d e G o u g es, 1 7 0 0 0 L a R o c h ell e, 

Fr a n c e 

2 Alf r e d W e g e n er I nstit ut e H el m h olt z C e nt r e f or P ol ar- a n d M ari n e R es e ar c h, W att e n m e erst ati o n S ylt, 

2 5 9 9 2 Li st, S ylt, G er m a n y 

3 Alf r e d W e g e n er I nstit ut H el m h olt z C e ntr e f or P ol ar- a n d M ari n e R es e ar c h, Br e m er h a v e n, G er m a n y 

4 L a b or at oi r e d’ E c o g é o c hi mi e d es E n vi r o n n e m e nt s B e nt hi q u es, L E C O B, S or b o n n e U ni v ersit é, C N R S, 

B a n y ul s-s ur- M er, Fr a n c e  

5 U nit é Bi ol o gi e d es Or g a nis m es et E c os yst è m es A q u ati q u es ( B O R E A), M N H N, C N R S, I R D, S or b o n n e 

U ni v ersit é, U ni v ersit é d e C a e n N or m a n di e, U ni v ersit é d es A ntill es, C S 1 4 0 3 2, 1 4 0 0 0 C A E N, Fr a n c e 

 

 

 

A B S T R A C T 

 

M ei of a u n a c a n pl a y a n i m p ort a nt r ol e i n t h e c ar b o n fl u x es of s oft- b ott o m c o a st al h a bit at s. 

I n v esti g ati o n of t h eir f e e di n g b e h a vi or a n d tr o p hi c p ositi o n r e m ai ns c h all e n gi n g d u e t o t h eir s m all si z e. 

I n t his st u d y, w e d et er mi n e a n d c o m p ar e t h e f o o d s o ur c es u s e d b y n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds b y 

usi n g st a bl e is ot o p e c o m p ositi o ns, f att y a ci d pr ofil es a n d c o m p o u n d s p e cifi c is ot o p e a n al ys es of f att y 

a ci ds i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, Fr a n c e, a n d t h e S ylt-

R ø m ø Bi g ht, G er m a n y. S us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er w a s m u c h m or e 1 3 C- d e pl et e d t h a n ot h er 

f o o d s o ur c es a n d m ei of a u n a, hi g hli g hti n g it s p o or r ol e i n t h e diff er e nt st u di e d h a bit at s. T h e v er y l o w 

pr o p orti o ns of v a s c ul ar pl a nt f att y a ci d m ar k er s i n m ei of a u n a d e m o nstr at e d t h at t h es e c o ns u m er s p o orl y 

r eli e d o n t his f o o d s o ur c e, eit h er a s fr es h or a s d etrit us, e v e n i n s e a gr a ss b e ds. T h e c o m bi n e d us e of 

st a bl e is ot o p es a n d f att y a ci ds e m p h a si z e d mi cr o p h yt o b e nt h os a n d b e nt hi c b a ct eri a a s t h e m aj or f o o d 

s o ur c es of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds. C o m p o u n d s p e cifi c a n al ys es of a b a ct eri a m ar k er 

c o nfir m e d t h at b a ct eri a m ostl y us e d mi cr o p h yt o b e nt h os a s a s u bstr at e. 

 

 

K e y w o r ds:  fr e e-li vi n g m ari n e n e m at o d es; b e nt hi c c o p e p o ds; b e nt hi c di at o ms; b a ct eri a; tr o p hi c 

m ar k er s; s e a gr a ss b e ds; m u dfl at s; s a n dfl at s. 
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1.  I N T R O D U C TI O N 

 

S oft- b ott o m c o a st al h a bit at s ar e i m p ort a nt e c os yst e m s o n E art h d u e t o t h eir hi g h pri m ar y 

pr o d u cti o n ( U n d er w o o d a n d Kr o m k a m p 1 9 9 9; H e m mi n g a a n d D u art e 2 0 0 0; M c L us k y a n d Elli ott 2 0 0 4) 

a n d t h eir c o m pl e x f o o d w e bs b a s e d o n a l ar g e di v er sit y of p ot e nti al f o o d s o ur c es ( D u art e a n d C e bri á n 

1 9 9 6). C o a st al e c os yst e ms ar e u n d er c o nst a nt pr ess ur e d u e t o a nt hr o p o g e ni c a cti viti es, gl o b al c h a n g es 

a n d n at ur al e v ol uti o n ( D a vis a n d Fit z g er al d 2 0 0 4). S u c h pr ess ur es c a n aff e ct pri m ar y pr o d u cti o n at 

s p ati al a n d/ or t e m p or al s c al es, e. g. d e gr a d ati o n of s e a gr ass b e ds, e utr o p hi c ati o n, c h a n g es of s e di m e nt 

gr ai n si z e, fl o o ds a n d dr o u g ht s ( S h ort a n d W ylli e- E c h e v erri a 1 9 9 6; D ol b et h et al. 2 0 0 7; B a et a et al. 

2 0 1 1; V all e et al. 2 0 1 4), w hi c h m a y alt er t h e f u n cti o ni n g of f o o d w e bs, d e p e n di n g o n t h e f at e of t h es e 

pri m ar y s o ur c es.  

A m o n g c o ns u m er s r el yi n g o n t h es e pri m ar y f o o d s o ur c es, m ei of a u n a pl a ys a n i m p ort a nt r ol e 

i n t h e c ar b o n fl u x es of s oft- b ott o m c o a st al h a bit at s d u e t o t h eir hi g h bi o m a ss ( D a n o v ar o et al., 2 0 0 2; 

Es c ar a v a g e et al., 1 9 8 9, v a n d er H eij d e n et al. i n pr ess), hi g h s e c o n d ar y pr o d u cti o n (fr o m 4 t o 2 9 g C m -

2  y e ar- 1) ( Es c ar a v a g e et al. 1 9 8 9; C h ar d y a n d D a u vi n 1 9 9 2; D a n o v ar o et al. 2 0 0 2 b) a n d hi g h t ur n o v er 

r at e ( K ui p er s et al. 1 9 8 1) a s w ell a s t h eir i nt er m e di at e p ositi o n i n f o o d w e bs ( Gi er e 2 0 0 9) f u eli n g t h e 

hi g h er tr o p hi c l e v els ( C o ull 1 9 9 9; L e g u erri er et al. 2 0 0 3). T h e l ar g e s p e ci es di v er sit y of m ei of a u n a 

( H ei p et al. 1 9 8 5) r es ult s i n diff er e nt f e e di n g b e h a vi or ( Gi er e 2 0 0 9), li k el y l e a di n g t o diff er e nt r es p o ns es 

w h e n d e ali n g wit h c h a n g es i n f o o d s o ur c es. T h e f e e di n g b e h a vi or of m ei of a u n a h a s b e e n st u di e d i n 

diff er e nt c o a st al e c os yst e ms usi n g v ari o us m et h o ds. I n b ar e c o a st al h a bit at s m ei of a u n a ar e k n o w n t o 

f e e d m ai nl y o n mi cr o p h yt o b e nt h os ( R z e z ni k- Ori g n a c et al. 2 0 0 8; M ari a et al. 2 0 1 1; M o e ns et al. 2 0 1 4), 

w h er e a s it h a s b e e n r e p ort e d t h at m ei of a u n a us e a l ar g er r a n g e of f o o d s o ur c es i n v e g et at e d s e di m e nt s, 

e. g. mi cr o p h yt o b e nt h os, p h yt o pl a n kt o n a n d s e a gr a ss tiss u e ( L e d u c et al. 2 0 0 9; L e br et o n et al. 2 0 1 2; 

V af ei a d o u et al. 2 0 1 4). N e v ert h el ess, t h e r ol e of s o m e of t h es e f o o d s o ur c es is still u n d er d e b at e, e. g. 

s e a gr a ss m at eri al ( L e d u c et al., 2 0 0 9), s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er ( S P O M; V af ei a d o u et al., 

2 0 1 4), or p o orl y st u di e d, li k e b a ct eri a ( V af ei a d o u et al., 2 0 1 4). T h e c o m bi n ati o n of s e v er al tr o p hi c 

m ar k er s a p p e ar s t o b e v er y pr o misi n g t o b ett er d efi n e t h e f o o d s o ur c es of m ei of a u n a as t h es e m et h o ds 

ar e c o m pl e m e nt ar y a n d m a y t h er ef or e all o w t o a d dr ess s o m e li mit ati o ns hi g hli g ht e d i n pr e vi o us st u di es. 

T h e f e e di n g b e h a vi or of n e m at o d es, t y pi c all y t h e pr e d o mi n a nt t a x a i n m ei of a u n a, is oft e n 

d et er mi n e d usi n g t h e m or p h ol o g y of t h e b u c c al c a vit y ( Wi es er 1 9 5 3). H o w e v er, cl a ssifi c ati o ns b a s e d 

o n b u c c al c a viti es h a v e li mit ati o ns, e. g. s p e cif yi n g a pr ef er e n c e f or b a ct eri a or mi cr o p h yt o b e nt h os 

( M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 b). H e n c e, t h e us e of st a bl e is ot o p es t o d es cri b e t h e f o o d r es o ur c es of n e m at o d es 

a n d ot h er m ei of a u n a t a x a h a s b e e n a p pli e d i n a v ari et y of c o a st al b e nt hi c e c os yst e ms ( Mi d d el bur g et al. 

2 0 0 0; I k e n et al. 2 0 0 1; M o e ns et al. 2 0 0 5 b; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4) . Is ot o p e c o m p ositi o ns of c ar b o n a n d 

nitr o g e n c a n pr o vi d e i nf or m ati o n a b o ut t h e f o o d s o ur c es a n d t h e tr o p hi c l e v el of m ei of a u n a ( Fr y 1 9 8 8; 
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R z e z ni k- Ori g n a c et al. 2 0 0 8; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4), a s w ell a s t h e fl u x es of e n er g y ( M o e ns et al. 2 0 0 2) . 

H o w e v er, i n c o a st al e c os yst e ms, t h e hi g h v ari a bilit y a n d t h e cl os e is ot o p e c o m p ositi o ns of s o m e 

p ot e nti al f o o d s o ur c es ( M ut c hl er et al. 2 0 0 4; Fr y 2 0 0 6) m a y li mit is ot o p e d at a i nt er pr et ati o n ( L e d u c et 

al. 2 0 0 9; L e br et o n et al. 2 0 1 2; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4). M or e o v er, b a ct eri a, w hi c h als o ar e a p ot e nti al 

f o o d s o ur c e ( G uili ni et al. 2 0 1 2; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4), us u all y h a v e is ot o p e c o m p ositi o ns cl os e t o t h eir 

s u bstr at e ( B os c h k er et al. 2 0 0 0) a n d ar e diffi c ult t o is ol at e f or st a bl e is ot o p e a n al ysis ( C offi n et al. 1 9 9 0; 

P el z et al. 1 9 9 7). F att y a ci d pr ofil es ar e t h er ef or e v er y c o m pl e m e nt ar y t o is ot o p e c o m p ositi o ns t o 

dis cri mi n at e t h e v ari o us f o o d s o ur c es i n c o m pl e x s yst e ms ( S ar g e nt a n d W hittl e 1 9 8 1) a n d t o d et er mi n e 

tr o p hi c i nt er a cti o ns i n c o a st al f o o d w e bs ( K ell y a n d S c h ei bli n g 2 0 1 2). Pri m ar y pr o d u c er s ( e. g. di at o ms, 

fl a g ell at es, v a s c ul ar pl a nt s) a n d b a ct eri a i n d e e d s y nt h esi z e s p e cifi c f att y a ci ds ( F As) w hi c h c a n b e us e d 

a s tr o p hi c m ar k er s si n c e c o ns u m er s i n c or p or at e s o m e of t h es e F As u n c h a n g e d ( Gr a e v e et al. 1 9 9 7; 

P arris h et al. 2 0 0 0; D als g a ar d et al. 2 0 0 3). C o m pl e m e nt ar y t o b ul k F A a n al ys es, c o m p o u n d s p e cifi c 

is ot o p e a n al ysis of F As ar e utili z e d t o d et er mi n e t h e ori gi n of t h e diff er e nt pri m ar y pr o d u c er s ( e. g. 

b a ct eri a, di at o ms) i n c o m p osit e f o o d s o ur c es s u c h a s s e di m e nt or g a ni c m att er ( S O M) a n d s us p e n d e d 

p arti c ul at e or g a ni c m att er ( S P O M) a n d c o ns u m er s ( v a n G a e v er et al. 2 0 0 9; Mi d d el b ur g 2 0 1 4; 

Br a e c k m a n et al. 2 0 1 5). Dis cri mi n ati n g f o o d s o ur c es wit h t h e us e of m ulti pl e tr o p hi c m ar k er s is a n o v el 

a p pr o a c h t o d et er mi n e t h e f o o d s o ur c es of m ei of a u n a i n s oft- b ott o m c o a st al s yst e ms a n d h a s b e e n s h o w n 

t o b e eff e cti v e i n a d v a n ci n g t h e u n d er st a n di n g of c o m pl e x f o o d w e bs ( N yss e n et al. 2 0 0 5; J a s c hi ns ki et 

al. 2 0 0 8; L e d u c et al. 2 0 0 9; L e br et o n et al. 2 0 1 1 b) .  

Usi n g t his c o m bi n ati o n of tr o p hi c m ar k er s, t h e ai m of t his st u d y w a s t o d et er mi n e t h e f o o d 

s o ur c es of m ei of a u n a i n s e v er al h a bit at s (i. e., m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es-

Ol ér o n B a y, Fr a n c e, a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, G er m a n y) c h ar a ct eri z e d b y diff er e nt pri m ar y pr o d u c er s. 

T h e c o m p aris o n of t h es e diff er e nt h a bit at s at diff er e nt s e a s o ns (s pri n g a n d a ut u m n) pr o vi d es us s e v er al 

f o o d w e b s c e n ari os t o d et er mi n e h o w m ei of a u n a us e t h e diff er e nt p ot e nti al f o o d s o ur c es d e p e n di n g o n 

t h eir a v ail a bilit y. M ai n tr o p hi c fl u x es w er e a ss ess e d wit h t h e us e of m ulti pl e tr o p hi c m ar k er s, i. e., st a bl e 

is ot o p e c o m p ositi o ns, f att y a ci d pr ofil es a n d c o m p o u n d s p e cifi c is ot o p e r ati os f or F As, o n m aj or 

pri m ar y pr o d u c er s, c o m p osit e f o o d s o ur c es a n d t h e t w o d o mi n a nt gr o u ps of m ei of a u n a: n e m at o d es a n d 

b e nt hi c c o p e p o ds.  
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2.  M A T E RI A L A N D M E T H O D S 

 

2. 1.  St u d y a r e a   

T h e st u d y w a s c arri e d o ut i n i nt erti d al h a bit at s of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, i n t h e mi d dl e of 

t h e w est er n Atl a nti c c o a st of Fr a n c e, a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, i n t h e S o ut h e a st er n N ort h S e a i n 

G er m a n y ( Fi g. 4. 1). T h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y is d o mi n at e d b y i nt erti d al b ar e m u dfl at s ( G o ul e a u et al. 

2 0 0 0) a n d i nfl u e n c e d b y o c e a ni c a n d c o nti n e nt al i n p ut s of or g a ni c m att er. T h e s e mi- e n cl os e d b a si n of 

t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht is d o mi n at e d b y Ar e ni c ol a  s a n dfl at s ( As m us a n d As m us 1 9 8 5, 2 0 0 5) a n d h a s 

n e gli gi bl e c o nti n e nt al i n p ut s. S a m pli n g w a s c arri e d o ut i n t hr e e i nt erti d al h a bit at s wit hi n t h e t w o b a ys 

(s e e v a n d er H eij d e n et al. i n pr ess, f or a d diti o n al i nf or m ati o n): a b ar e m u dfl at ( m u dfl at M O) a n d a 

s e a gr a ss b e d (s e a gr a ss M O) i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, a n d a b ar e m u dfl at ( m u dfl at S R), a s e a gr a ss 

b e d (s e a gr a ss S R) a n d a s a n dfl at (s a n dfl at S R) i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( Fi g. 4. 1). I n b ot h ar e a s s e a gr a ss 

b e ds w er e f or m e d b y t h e d w arf s e a gr a ss Z ost er a n olt ei  H or n e m a n n. B a s e d o n k n o wl e d g e alr e a d y 

o bt ai n e d a b o ut t h es e h a bit at s ( L e g u erri er et al. 2 0 0 3; B air d et al. 2 0 0 7; P a c ell a et al. 2 0 1 3; S ai nt- B é at 

et al. 2 0 1 3 a) o n e s a m pli n g st ati o n w a s d esi g n at e d f or e a c h of t h es e fi v e l o c ati o ns i n or d er t o b e 

r e pr es e nt ati v e of t h e st u di e d h a bit at.  

Fi g u r e 4. 1.  S a m pli n g st ati o n s i n m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at s i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e 

S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) al o n g t h e E ur o p e a n Atl a nti c c o a st. P el a gi c s a m pli n g st ati o n s, w h er e s a m pl es f or s us p e n d e d 

p arti c ul at e or g a ni c m att er w er e t a k e n, ar e i n di c at e d wit h r o m a n n u m b er s i n M ar e n n es- Ol ér o n B a y (I-II) a n d S ylt-

R ø m ø Bi g ht (III- V).  
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2. 2.  S a m pli n g a n d l a b o r at o r y p r o c essi n g of b e nt hi c p ri m a r y p r o d u c e rs, c o m p osit e f o o d 

s o u r c es a n d m ei of a u n a 

S a m pli n g w a s c arri e d o ut i n t w o s e a s o ns, i n s pri n g (fr o m M a y 1 7 t o J u n e 1 7, 2 0 1 6) a n d i n 

a ut u m n (fr o m N o v e m b er 1 4 t o D e c e m b er 1 5, 2 0 1 6), t o c o m p ar e a s e a s o n wit h a hi g h pri m ar y 

pr o d u cti o n wit h a s e a s o n wit h a hi g h l o a d of d etrit al m at eri al ( G al ois et al. 1 9 9 6). 

2. 2. 1.  B e nt hi c pri m ar y pr o d u c ers a n d c o m p osit e f o o d s o ur c es  

B e nt hi c s a m pli n g c a m p ai g ns w er e c arri e d o ut d uri n g l o w ti d e, st arti n g a b o ut o n e h o ur b ef or e 

t h e ti m e of t h e l o w est w at er l e v el. S e di m e nt or g a ni c m att er ( S O M), d etrit us, a n d s e a gr a ss l e a v es a n d 

r o ot s w er e c oll e ct e d usi n g s e di m e nt c or es ( ø = 1 9 c m; t hr e e r e pli c at es) w hi c h w er e s e p ar at e d i n t w o 

l a y er s ( a s urf a c e l a y er fr o m 0- 1 c m, a s u b-s urf a c e l a y er fr o m 1- 5 c m). E a c h s e di m e nt l a y er w a s g e ntl y 

si e v e d wit h a 5 0 0 µ m m es h ( 1 m m m es h f or s a n dfl at S R s a m pl es) aft er w hi c h t h e u p p er fr a cti o n ( > 5 0 0 

µ m) w a s s e p ar at e d i nt o s e a gr a ss l e a v es, r o ot s a n d d etrit us ( br o w n t o bl a c k c ol or e d l e a v es a n d r o ot s). 

S O M a n al ys es w er e c arri e d o ut o n t h e l o w er fr a cti o n ( < 5 0 0 µ m). Mi cr o p h yt o b e nt h os w a s c oll e ct e d b y 

s cr a pi n g s urfi ci al s e di m e nt i n t h e fi el d a n d w a s t h e n e xtr a ct e d i n t h e l a b or at or y f oll o wi n g t h e m et h o d 

of Ri er a a n d Ri c h ar d ( 1 9 9 6), sli g htl y m o difi e d b y H erl or y et al. ( 2 0 0 7). Mi cr o p h yt o b e nt h os w a s m ai nl y 

m a d e u p of b e nt hi c di at o ms ( e. g. Pl e ur osi g m a  s p p., N a vi c ul a  s p p., Di pl o n ei s  s p p) ( As m us, 1 9 8 3; 

H a u b ois et al., 2 0 0 5) . Extr a ct e d s a m pl es w er e c h e c k e d f or cl e a nli n ess (i. e., a bs e n c e of d etrit al m at eri al) 

wit h a mi cr os c o p e a n d c o n c e ntr at e d b y c e ntrif u g ati o n. All s a m pl es w er e fr e e z e- dri e d a n d a s u b-s a m pl e 

w a s gr o u n d t o a fi n e a n d h o m o g e n e o us p o w d er usi n g a b all mill ( M M 4 0 0, R et s c h, G er m a n y), e x c e pt 

f or S O M f or w hi c h t h e s e di m e nt w a s gr o u n d usi n g a m ort ar a n d p estl e. S a m pl es w er e st or e d at - 2 0 ° C 

f or st a bl e is ot o p e a n al ysis a n d at - 8 0 ° C u n d er nitr o g e n at m os p h er e f or f att y a ci d a n al ysis. 

B et w e e n 1 0 a n d 1 0 0 m L (f or st a bl e is ot o p e a n al ys es) a n d 5 0 L (f or f att y a ci d a n al ys es) of 

s urf a c e s e a w at er w a s s a m pl e d d uri n g hi g h ti d e t o c oll e ct s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er ( S P O M), 

i n t h e s a m e ti m efr a m e a s t h e b e nt hi c s a m pl es. W at er s a m pl es w er e c oll e ct e d at t w o st ati o ns (I a n d II) 

i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y a n d t hr e e st ati o ns (III, I V a n d V) i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht f or st a bl e is ot o p es 

( Fi g. 4. 1). F or f att y a ci d a n al ys es, w at er s a m pl es w er e c oll e ct e d at st ati o ns I, II, a n d V. St ati o n I, i n t h e 

n ort h of t h e Br o u a g e m u dfl at, r e pr es e nt e d t h e w at er m a ss c o v eri n g t h e m u dfl at M O st ati o n. St ati o n II, 

n e ar t h e i nl et of t h e M ar e n n es- Ol ér o n b a y, r e pr es e nt e d t h e w at er m a ss i nfl u e n ci n g t h e s e a gr a ss M O 

st ati o n. St ati o n II is s a m pl e d e v er y t w o w e e ks i n t h e fr a m e w or k of t h e S O M LI T s ur v e ys ( d at a pr o vi d e d 

b y “ S er vi c e d’ O bs er v ati o n e n Mili e u Litt or al, I N S U- C N R S, L a R o c h ell e st ati o n ”). W at er s a m pl es 

c oll e ct e d at st ati o ns III a n d I V r e pr es e nt e d w at er m a ss es c o v eri n g t h e s a n dfl at S R (III), a n d t h e m u dfl at 

S R a n d s e a gr a ss S R st ati o ns (I V), r es p e cti v el y. St ati o n V, n e ar t h e e ntr a n c e of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, 

r e pr es e nt e d t h e S P O M ori gi n ati n g fr o m t h e N ort h S e a. W at er w a s pr e-filt er e d wit h a 2 5 0- µ m si e v e t o 

eli mi n at e l ar g e p arti cl es/ or g a nis ms a n d t h e n filt er e d o n pr e c o m b ust e d ( 4 h o ur s, 4 5 0 ° C) W h at m a n G F/ F 

gl a ss fi b er filt er s ( 0. 7 µ m n o mi n al p or osit y) u n d er m o d er at e v a c u u m. Filt er s w er e fr e e z e- dri e d a n d t h e n 
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st or e d at - 2 0 ° C f or st a bl e is ot o p e a n al ysis a n d at - 8 0 ° C u n d er nitr o g e n at m os p h er e f or f att y a ci d 

a n al ysis. 

2. 2. 2.  M ei of a u n a 

M ei of a u n a w a s s a m pl e d usi n g s e di m e nt c or es ( ø = 1 9 c m; t hr e e r e pli c at es) w hi c h w er e 

s e p ar at e d i n t w o l a y er s ( a s urf a c e l a y er fr o m 0- 1 c m, a n d a d e e p l a y er fr o m 4- 5 c m) t o st u d y t h e c h a n g es 

of m ei of a u n a di et r el at e d t o s e di m e nt d e pt h. S a m pl es w er e si e v e d wit h a 5 0 0- µ m m es h t o eli mi n at e 

m a cr of a u n a a n d l ar g e d etrit us. M ei of a u n a m ust b e c oll e ct e d ali v e t o all o w e v a c u ati o n of g ut c o nt e nt s. 

T h er ef or e, m ei of a u n a w a s e xtr a ct e d fr o m t h e s e di m e nt usi n g a L u d o x H S- 4 0- b as e d pr ot o c ol ( Si g m a 

Al dri c h, Fr a n c e) ( d e J o n g e a n d B o u w m a n 1 9 7 7), sli g htl y m o difi e d b y L e br et o n et al. ( 2 0 1 2) w hi c h 

all o ws t h e r e c o v er y of li vi n g or g a nis ms. T h e c oll e ct e d m ei of a u n a w a s k e pt at 4 ° C f or 7 2 h o ur s t o e m pt y 

t h eir g ut c o nt e nt ( Ri er a et al. 1 9 9 6) a n d t h e n st or e d at - 8 0 ° C. 

2. 3.  A n al yti c al p r o c e d u r es 

2. 3. 1.  B ul k st a bl e i s ot o p e a n al ys es 

C ar b o n at es w er e r e m o v e d fr o m S O M a n d S P O M s a m pl es f or δ 1 3 C m e a s ur e m e nt s. F or S O M, 

c ar b o n at es w er e r e m o v e d b y a d di n g H Cl at 2 m ol.l - 1 dr o p-b y - dr o p o n s e di m e nt s a m pl es u ntil c ess ati o n 

of b u b bli n g, t h e n s a m pl es w er e dri e d at 6 0 ° C. Dri e d s a m pl es w er e r e- h o m o g e ni z e d i nt o ultr a p ur e w at er 

usi n g a n ultr a s o ni c b at h, fr e e z e- dri e d a n d gr o u n d a g ai n. Filt er s wit h S P O M w er e a ci difi e d f or 4 h o ur s 

usi n g H Cl f u m es. δ 1 5 N a n al ys es w er e c arri e d o ut o n n o n- a ci difi e d s a m pl es. 

A b ul k of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds w er e r a n d o ml y pi c k e d wit h fi n e f or c e ps ( # 5 5, 

D u m o nt). Fr o m 2 5 t o 5 0 i n di vi d u als ( d e p e n di n g o n t h e si z e r a n g es) w er e pi c k e d, cl e a n e d i n ultr a p ur e 

w at er a n d tr a nsf err e d i nt o a ti n c a ps ul e, w hi c h h a d b e e n pr e vi o usl y w ei g h e d ( ± 1 µ g, M E 5, S art ori us, 

G er m a n y) a n d fill e d wit h ultr a p ur e w at er. Ti n c a ps ul es w er e t h e n fr e e z e- dri e d. 

All s a m pl es w er e pr e cis el y w ei g h e d ( ± 1 µ g) a n d w er e a n al y z e d f or is ot o p e c o m p ositi o ns usi n g 

a n el e m e nt al a n al y z er ( Fl a s h 2 0 0 0, T h er m o S ci e ntifi c, Mil a n, It al y) c o u pl e d t o a n is ot o p e r ati o m a ss 

s p e ctr o m et er ( D elt a V Pl us wit h a C o nfl o I V i nt erf a c e, T h er m o S ci e ntifi c, Br e m e n, G er m a n y). A n al ys es 

w er e c o n d u ct e d at t h e Litt or al, E n vir o n m e nt a n d S o ci eti es J oi nt R es e ar c h U nit st a bl e is ot o p e f a cilit y 

( U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e). R es ult s ar e e x pr ess e d i n t h e δ n ot ati o n a s d e vi ati o ns fr o m st a n d ar ds 

( Vi e n n a P e e D e e B el e m nit e f or δ 1 3 C a n d N 2  i n air f or δ1 5 N) f oll o wi n g t h e f or m ul a: δ 1 3 C or δ 1 5 N = 

[( Rs a m pl e/ Rst a n d ar d)- 1] * 1 03 , w h er e R is 1 3 C/ 1 2 C or 1 5 N/ 1 4 N. C ali br ati o n w a s d o n e usi n g r ef er e n c e m at eri als 

( U S G S- 2 4, - 6 1, - 6 2, I A E A- C H 6, - 6 0 0 f or c ar b o n; U S G S- 6 1, - 6 2, I A E A- N 2, -N O - 3, - 6 0 0 f or nitr o g e n). 

T h e a n al yti c al pr e cisi o n of t h e m e a s ur e m e nt s w a s < 0. 1 5 ‰ f or c ar b o n a n d nitr o g e n b a s e d o n a n al ys es 

of U S G S- 6 1 a n d U S G S- 6 2 us e d a s l a b or at or y i nt er n al st a n d ar ds.  
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2. 3. 2.  F att y a ci d a n al ys es 

Li pi ds of pri m ar y pr o d u c er s a n d c o m p osit e f o o d s o ur c es w er e e xtr a ct e d fr o m fr e e z e- dri e d 

p o w d er e d s a m pl es usi n g a n a c c el er at e d s ol v e nt e xtr a ct or ( A S E 2 0 0, Di o n e x,  S u n n y v al e, U S A) 

f oll o wi n g t h e pr o c e d ur e fr o m F ol c h et al. ( 1 9 5 7), sli g htl y m o difi e d. S a m pl es w er e e xtr a ct e d t hr e e ti m es 

wit h c hl or of or m: m et h a n ol mi xt ur es ( 1: 2, 2: 1 a n d 4: 1, v/ v) aft er w hi c h N a Cl ( 1 %) s ol uti o n w a s a d d e d 

t o t h e e xtr a ct e d s a m pl e t o s e p ar at e it i nt o t w o p h a s es. T h e l o w er p h a s e ( c o nt ai ni n g li pi ds) w a s t h e n 

c oll e ct e d a n d st or e d i n t h e d ar k at - 2 0 ° C. A b ul k of n e m at o d es fr o m s urf a c e- a n d d e e p l a y er s ( 8 0 – 4 0 0 

i n di vi d u als) a s w ell a s b e nt hi c c o p e p o ds ( 1 0 0 – 6 0 0 i n di vi d u als) w er e r a n d o ml y pi c k e d, cl e a n e d i n 

ultr a p ur e w at er, pl a c e d i n G C vi als fill e d wit h ultr a p ur e w at er a n d t h e n fr e e z e dri e d. S a m pl es w er e 

e xtr a ct e d m a n u all y f oll o wi n g a si mil ar pr ot o c ol a s f or p ot e nti al f o o d s o ur c es a n d st or e d i n t h e d ar k at -

2 0 ° C. 

All s a m pl es w er e tr a ns m et h yl at e d b y a ci d c at al ysis at 8 0 ° C f or 4 h usi n g a H 2 S O 4 - m et h a n ol 

( 3 %, w/ v) r e a g e nt. T w o i nt er n al st a n d ar ds ( 2 3: 0 a n d 2 5: 0) w er e a d d e d b ef or e tr a ns m et h yl ati o n f or t h e 

q u a ntifi c ati o n of f att y a ci d m et h yl est er s ( F A M Es). F A M E s ol uti o n w a s e xtr a ct e d wit h n - h e x a n e a n d 

w a s h e d t hr e e ti m es b y a d diti o n of ultr a p ur e w at er a n d n - h e x a n e. F A M Es of S O M a n d d etrit al m at eri al 

s a m pl es w er e p urifi e d usi n g a hi g h p erf or m a n c e li q ui d c hr o m at o gr a p h ( H P L C) e q ui p p e d wit h a M er c k 

Hit a c hi L- 6 2 0 0 A p u m p, a R h e o d y n e 7 7 2 5-i i nj e cti o n v al v e ( T e c hl a b, Br a u ns c h w ei g, G er m a n y) a n d a 

S e d e x 7 5 E L S D d et e ct or ( S e d er e, Oli v et, Fr a n c e). S a m pl es w er e p urifi e d usi n g a M er c k C hr o m olit h ®  

P erf or m a n c e Si 1 0 0- 4. 6 c ol u m n ( M er c k A G, D ar mst a dt, G er m a n y) wit h a s ol v e nt mi xt ur e of 

Et h yl a c et at e: C y cl o h e x a n e ( 4 7 5: 2 5; v/ v) at a fl o w r at e of 1. 4 ml mi n - 1. T h e F A M Es w er e el ut e d aft er 

1. 0 t o 2. 5 mi n ut es. 

F A M E c o m p ositi o ns w er e d et er mi n e d at t h e Alfr e d W e g e n er I nstit ut e i n Br e m er h a v e n usi n g a 

g a s c hr o m at o gr a p h ( G C- 6 8 9 0 N, A gil e nt T e c h n ol o gi es) e q ui p p e d wit h a n a ut o m ati c s a m pl er a n d fitt e d 

wit h a J & W D B- F F A P c ol u m n ( 6 0 m, 0. 2 5 m m i nt er n al di a m et er, 0. 2 5 µ m fil m). I nl et a n d FI D d et e ct or 

t e m p er at ur es w er e s et at 2 5 0 a n d 2 6 0 ° C, r es p e cti v el y. H eli u m w a s us e d a s a c arri er g a s i n c o nst a nt fl o w 

m o d e at a n a v er a g e li n e ar v el o cit y of 2 5 c m s e c - 1. O v e n t e m p er at ur e w a s s et u p at 8 0 ° C f or 2 mi n, t h e n 

i n cr e a s e d f oll o wi n g t w o r a m ps (till 1 6 0 ° C at 2 0 ° C mi n- 1, a n d t h e n till 2 4 0 ° C at 2 ° C mi n- 1) wit h a 

fi n al h ol d ti m e of 2 0 mi n at 2 4 0 ° C. F A M E i d e ntifi c ati o n w a s p erf or m e d b y c o m p ari n g r el ati v e r et e nti o n 

ti m es wit h t h os e of k n o w n mi xt ur es, ess e nti all y fr o m Ar cti c a n d A nt ar cti c c o p e p o ds.  

2. 3. 3.  C o m p o u n d-s p e cifi c st a bl e i s ot o p e a n al ys es of f att y a ci ds 

Is ot o p e c o m p ositi o ns of 1 5: 0 a n d 2 0: 5(n - 3) w er e d et er mi n e d usi n g a T h er m o G C- c-I R M S 

s yst e m ( T h er m o S ci e ntifi c C or p or ati o n, Br e m e n, G er m a n y), e q ui p p e d wit h a Tr a c e G C Ultr a g a s 

c hr o m at o gr a p h, a G C Is oli n k a n d a D elt a V Pl us is ot o p e r ati o m a ss s p e ctr o m et er c o n n e ct e d vi a a C o nfl o 

I V i nt erf a c e. F A M Es, diss ol v e d i n h e x a n e, w er e i nj e ct e d i n s plitl ess m o d e a n d s e p ar at e d o n a J & W D B-

F F A P c ol u m n ( 6 0 m, 0. 2 5 m m i nt er n al di a m et er, 0. 2 5 µ m fil m t hi c k n ess). I nl et t e m p er at ur e w a s s et at 
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2 8 0 ° C. H eli u m w a s us e d a s a c arri er g a s i n c o nst a nt fl o w m o d e ( 1. 6 ml mi n - 1). O v e n c o nfi g ur ati o n w a s 

t h e s a m e a s f or t h e f att y a ci d a n al ys es. Q u alit y c o ntr ol s a n d a n al yti c al pr e cisi o n of t h e F A M E c ar b o n 

st a bl e is ot o p e c o m p ositi o ns w er e est a blis h e d b y a n al y zi n g t w o c ertifi c at e d st a n d ar ds (s u p pli e d b y 

I n di a n a U ni v er sit y, Ar n dt S c hi m m el m a n n) e v er y 5 s a m pl es: F A M E 1 6: 0 ( c ertifi e d δ 1 3 C: - 3 0. 6 7 ‰, 

m e a s ur e d δ 1 3 C: - 3 0. 4 2 ‰ ± 0. 2 5) a n d 1 8: 0 ( c ertifi e d δ 1 3 C: - 2 3. 2 4 ‰, m e a s ur e d δ 1 3 C: - 2 3. 7 1 ‰ ± 0. 2 7). 

2. 4.  D at a t r e at m e nt a n d st atisti c al m et h o ds 

2. 4. 1.   Is ot o p e d at a t r e at m e nt 

B a y esi a n st a bl e is ot o p e mi xi n g m o d el Mi x SI A R w a s a p pli e d t o c al c ul at e t h e c o ntri b uti o ns of 

t h e diff er e nt f o o d s o ur c es t o t h e di et of b e nt hi c c o p e p o ds a n d n e m at o d es. T h e Mi x SI A R  p a c k a g e ( St o c k 

et al. 2 0 1 8) w a s us e d wit h δ 1 3 C a n d δ 1 5 N v al u es ( m e a n a n d st a n d ar d d e vi ati o n) of S P O M, S O M, 

mi cr o p h yt o b e nt h os, s e a gr a ss l e a v es, s e a gr a ss r o ot s, a n d d etrit us a s i n p ut d at a. T o r e d u c e t h e n u m b er of 

f o o d s o ur c es, w hi c h e n h a n c e t h e p erf or m a n c e of t h e is ot o p e mi xi n g m o d el ( P ar n ell et al. 2 0 1 0; 

Mi d d el b ur g 2 0 1 4), d etrit al m at eri al, s e a gr a ss l e a v es a n d r o ot s w er e p o ol e d a s o n e si n gl e “ s e a gr a ss 

m at eri al ” gr o u p. Is ot o p e c o m p ositi o n of b a ct eri a, w hi c h w a s n ot m e a s ur e d i n t his st u d y, w a s c o nsi d er e d 

a s w ell b a s e d o n δ 1 3 C a n d δ 1 5 N v al u es fr o m V af ei a d o u et al. ( 2 0 1 4). Tr o p hi c fr a cti o n ati o n f a ct or utili z e d 

w er e 1. 0 ‰ ± 1. 2  f or δ 1 3 C a n d 2. 5 ‰ ± 2. 5  f or δ 1 5 N ( v a n d er Z a n d e n a n d R a s m uss e n 2 0 0 1). Mi xi n g 

m o d els w er e r u n wit h 1 0 0, 0 0 0 it er ati o ns ( of w hi c h fir st 5 0, 0 0 0 it er ati o ns w er e dis c ar d e d), wit h o ut f o o d 

s o ur c es c o ntri b uti o n d at a d efi n e d a pri ori. M e di a n v al u e s a n d cr e di bilit y i nt er v als ( CI) of 5 0 % a n d 9 0 % 

w er e c o m p ut e d. T h e m o d el w a s c o n d u ct e d f or t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at of t h e M ar e n n es-

Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht.  

2. 4. 2.  F A d at a a n al ys es 

F A d at a ar e e x pr ess e d a s p er c e nt a g e of e a c h F A r el ati v e t o t h e s u m of all i d e ntifi e d F As. 

I d e ntifi c ati o n of F A tr o p hi c m ar k er s w a s d o n e usi n g p u blis h e d lit er at ur e ( T a bl e 4. 1), a n d F As w er e 

c o m bi n e d i n s e v er al gr o u ps: b a ct eri a, di at o ms, fl a g ell at es, v a s c ul ar pl a nt s, a ni m als, u bi q uit o us, a n d 

ot h er s. R ati os b et w e e n di at o m/ v a s c ul ar pl a nt F A m ar k er s- a n d di at o m/ b a ct eri a F A m ar k er s w er e 

c al c ul at e d f or p ot e nti al f o o d s o ur c es a n d c o ns u m er s a n d w er e us e d t o w ell dis cri mi n at e b et w e e n f o o d 

s o ur c es a s w ell a s p ot e nti al f o o d s o ur c es f or m ei of a u n a. Dis cri mi n ati o n b et w e e n pri m ar y pr o d u c er s, 

c o m p osit e f o o d s o ur c es a n d m ei of a u n a w a s e n h a n c e d b y pl otti n g t h e c ar b o n is ot o p e c o m p ositi o ns 

a g ai nst r el ati v e p er c e nt a g es of F As fr o m b a ct eri a, di at o ms, fl a g ell at es, a n d v a s c ul ar pl a nt s ( N yss e n et 

al. 2 0 0 5; L e br et o n et al. 2 0 1 1 b) .  
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T a bl e 4. 1.  F att y a ci ds a n d r ati os us e d a s tr o p hi c m ar k er s i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e 

M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) f o o d w e bs. A b br e vi ati o n s: i = i s o, ai = a nt ei s o. 

G r o u p  F A bi o m a r k e rs  R ef e r e n c e  

Di at o ms   1 4: 0, 1 6: 1( n -7), 2 0: 5( n -3)  D u nst a n et al., 1 9 9 4; R a m os et al., 2 0 0 3; V ol k m a n et al., 1 9 8 9  

  1 6: 2( n -4), 1 6: 3( n -4), 1 6: 4( n -1)  Gr a e v e et al., 1 9 9 4   
   

B a ct eri al   i-1 5: 0, ai -1 5: 0, i -1 7: 0, ai -1 7: 0  R aj e n dr a n et al., 1 9 9 3; S ar g e nt, 1 9 8 7; V ol k m a n et al., 1 9 8 0  

  1 5: 0, 1 7: 1, 1 7: 1( n -9), 1 9: 1( n -9)  R aj e n dr a n et al., 1 9 9 3; V ol k m a n et al., 1 9 8 0  

  1 7: 0, 1 8: 1( n -7), 1 9: 0  S ar g e nt, 1 9 8 7  
   

Fl a g ell at es   1 8: 4( n -3), 2 2: 6( n -3)  R a m os et al., 2 0 0 3  

  2 2: 5( n -3)  G al oi s et al., 1 9 9 6  
   

V as c ul ar pl a nts   1 8: 2( n -6), 1 8: 3( n -3)  K h arl a m e n k o et al., 2 0 0 1; Vi s o et al., 1 9 9 3  

  2 4: 0  Vi s o et al., 1 9 9 3  
   

U bi q uit o us   1 6: 0, 1 8: 0, 1 8: 1( n -9)  S ar g e nt, 1 9 8 7; S ar g e nt a n d W hittl e, 1 9 8 1  

  2 0: 4( n -6)  D u nst a n et al., 1 9 8 8  

 

2. 4. 3.  St ati sti c al m et h o ds 

D at a a n al ysis a n d st atisti c al t est s w er e p erf or m e d usi n g t h e R s oft w ar e ( R C or e T e a m, 2 0 1 6) 

a n d all h y p ot h es es w er e t est e d at a p < 0. 0 5 l e v el. N o n- p ar a m etri c t est s w er e a p pli e d d u e t o t h e s m all 

s a m pl e si z e a n d n o n-i n d e p e n d e n c e of d at a wit hi n s eri es. Kr us k al- W allis t est s w er e a p pli e d t o t est f or 

t e m p or al a n d s p ati al v ari ati o n of is ot o p e c o m p ositi o ns i n f o o d s o ur c es a n d c o ns u m er s. T h es e t est s w er e 

t h e n f oll o w e d b y D u n n’s m ulti pl e c o m p aris o ns of m e a ns (‘ B o nf err o ni’ m et h o d) usi n g t h e P M C M R pl us  

p a c k a g e ( P o hl ert 2 0 1 8). P e ar s o n’s C hi-s q u ar e t est s w er e p erf or m e d t o c o m p ar e F A pr ofil es of f o o d 

s o ur c es a n d m ei of a u n a a m o n g s e a s o ns, sit es a n d s e di m e nt l a y er s. Elli ps es r e pr es e nti n g 9 5 % c o nfi d e n c e 

r e gi o ns f or is ot o p e c o m p ositi o ns of m ei of a u n a w er e esti m at e d b a s e d o n b o ot str a p r es a m pli n g ( n = 

1, 0 0 0) utili zi n g t h e CI pl ot _ bi v  f un cti o n ( Gr e e n a cr e 2 0 1 6) a n d elli ps es w er e ill ustr at e d usi n g t h e elli ps e  

p a c k a g e ( M ur d o c h a n d C h o w 1 9 9 6). A v er a g e hi er ar c hi c al cl ust er s ( W ar d. D 2 m et h o d, C hi-s q u ar e d 

dist a n c e) w er e p erf or m e d t o c o m p ar e F A c o m p ositi o ns of s o ur c es a n d m ei of a u n a b et w e e n h a bit at s 

usi n g a m o difi e d v er si o n of t h e p v cl ust p a c k a g e ( S u z u ki a n d S hi m o d air a 2 0 1 5). T o d efi n e t h e 

si g nifi c a n c e of i d e ntifi e d cl ust er s t h e p- v al u es w er e c al c ul at e d b a s e d o n m ultis c al e b o ot str a p r es a m pli n g 

(n  = 1 0, 0 0 0).  
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3.  R E S U L T S  

 

3. 1.  P ri m a r y p r o d u c e rs  

3. 1. 1.  Is ot o p e c o m p ositi o ns 

M e a n δ 1 3 C v al u es of mi cr o p h yt o b e nt h os r a n g e d fr o m - 1 7. 3 ‰ ( m u dfl at S R, s pri n g) t o - 7. 2 ‰ 

(s a n dfl at S R, s pri n g) ( Fi g. 4. 2, A p p e n di x 4. 1). M e a n δ 1 3 C v al u es of s e a gr a ss l e a v es r a n g e d fr o m - 1 3. 1 ‰ 

(s e a gr a ss S R, s pri n g) t o - 1 0. 4 ‰ (s e a gr a ss M O, a ut u m n) a n d t h os e of r o ot s w er e b et w e e n - 1 3. 3 ‰ 

(s e a gr a ss S R, s pri n g) a n d - 1 0. 6 ‰ (s e a gr a ss M O, a ut u m n). S e a gr a ss l e a v es a n d r o ot s h a d si mil ar δ 1 3 C 

v al u es ( Kr us k al- W allis t est s, l o w est p- v al u e: 0. 1 5), a n d ar e t h er ef or e gr o u p e d i n t h e f oll o wi n g s e cti o ns 

a s a si n gl e s a m pl e r ef err e d t o a s “s e a gr a ss m at eri al ”. M e a n δ 1 3 C v al u es of s e a gr a ss d etrit al m at eri al 

w er e si mil ar wit hi n diff er e nt s e di m e nt l a y er s ( Kr us k al- W allis t est s, l o w est p- v al u e: 0. 1 3, A p p e n di x 

4. 2); t h e y r a n g e d fr o m - 1 9. 0 ‰ ( m u dfl at S R, s pri n g) t o - 1 1. 1 ‰ (s e a gr a ss M O, a ut u m n). At e a c h h a bit at, 

δ 1 3 C v al u es of mi cr o p h yt o b e nt h os, s e a gr a ss m at eri al a n d d etrit al m at eri al w er e si mil ar ( Kr us k al- W allis 

t est s, l o w est p- v al u e: 0. 2 5, A p p e n di x 4. 1 a n d 4. 3). 

N o t e m p or al p att er n o c c urr e d a m o n g δ 1 3 C v al u es of pri m ar y pr o d u c er s ( A p p e n di x 4. 1). S p ati al 

p att er ns w er e o bs er v e d p arti c ul arl y b et w e e n h a bit at s. Mi cr o p h yt o b e nt h os δ 1 3 C v al u es w er e hi g h er i n 

s a n dfl at S R (- 9. 4 ‰ ± 2. 8) c o m p ar e d t o m u dfl at S R (- 1 6. 2 ‰ ± 1. 5) ( Kr us k al- W allis t est, p < 0. 0 0 1, 

A p p e n di x 4. 4). S e a gr a ss m at eri al w a s m or e 1 3 C- e nri c h e d i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht (- 1 1. 7 ‰ ± 1. 4) t h a n 

i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y (- 1 2. 4 ‰ ± 0. 9, Kr us k al- W allis t est, p < 0. 0 0 1), w hil e t h e o p p osit e p att er n 

w a s o bs er v e d f or d etrit al m at eri al (s e a gr a ss M O: - 1 1. 9 ‰ ± 1. 0, s e a gr a ss S R: - 1 4. 7 ‰ ± 1. 4, Kr us k al-

W allis t est, p < 0. 0 0 1). 

M e a n δ 1 5 N v al u es of mi cr o p h yt o b e nt h os w er e r el ati v el y v ari a bl e, r a n gi n g fr o m 3. 7 ‰ (s e a gr a ss 

M O, s pri n g) t o 1 3. 8 ‰ (s a n dfl at S R, a ut u m n) ( Fi g. 4. 2). S e a gr a ss l e a v es a n d r o ot s h a d si mil ar δ 1 5 N 

v al u es, r a n gi n g fr o m 7. 2 ‰ (s e a gr a ss M O, a ut u m n) t o 8. 1 ‰ (s e a gr a ss S R, s pri n g) a n d fr o m 5. 9 ‰ 

(s e a gr a ss S R, s pri n g) t o 7. 4 ‰ (s e a gr a ss S R, a ut u m n), r es p e cti v el y ( Kr us k al- W allis t est s, l o w est p-

v al u e: 0. 2 3). M e a n δ 1 5 N v al u es of d etrit al m at eri al r a n g e d fr o m 6. 3 ‰ t o 9. 7 ‰ a m o n g sit es, wit h si mil ar 

δ 1 5 N v al u es b et w e e n s e di m e nt l a y er s ( Kr us k al- W allis t est s, l o w est p- v al u e: 0. 0 6 3, A p p e n di x 4. 2). N o 

t e m p or al v ari ati o ns w er e o bs er v e d i n t h e δ1 5 N v al u es of pri m ar y pr o d u c er s ( Kr us k al- W allis t est s, l o w est 

p - v al u e: 0. 1, A p p e n di x 4. 1). D etrit al m at eri al w a s t h e o nl y pri m ar y f o o d s o ur c e wit h si g nifi c a ntl y 

diff er e nt δ 1 5 N v al u es b et w e e n h a bit at s, b ei n g m or e 1 5 N- e nri c h e d i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht s e a gr a ss b e d 

( 8. 2 ‰ ± 0. 4) t h a n i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( 6. 7 ‰ ± 0. 5) ( Kr us k al- W allis t est, p < 0. 0 0 1). 
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Fi g u r e 4. 2. Is ot o p e c o m p ositi o n s ( δ 1 3 C a n d δ 1 5 N) of f o o d s o ur c es ( m e a n ± S D, n = 3) a n d n e m at o d es (t o p p a n el) 

a n d b e nt hi c c o p e p o d s ( b ott o m p a n el) i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y 

( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g a n d a ut u m n. F or n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds e a c h p oi nt r e pr es e nt s 

a gr o u p of 1 0 t o 1 0 0 i n di vi d u al s. Elli ps es r e pr es e nt 9 5 % c o nfi d e n c e r e gi o n s f or i s ot o p e c o m p ositi o n s of s urf a c e 

l a y er n e m at o d es ( gr e e n), d e e p l a y er n e m at o d es (r e d) a n d b e nt hi c c o p e p o ds ( bl a c k). A b br e vi ati o n s: S P O M = 

s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er, S O M = s e di m e nt or g a ni c m att er.  
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3. 1. 2.  F att y a ci d c o m p ositi o ns 

 

Mi cr o p h yt o b e nt h os F A c o m p ositi o ns w er e v er y diff er e nt fr o m t h os e of s e a gr a ss m at eri al (i. e., 

l e a v es, r o ot s) a n d d etrit us ( hi er ar c hi c al cl ust er a n al ysis, Fi g. 4. 3). Mi cr o p h yt o b e nt h os w a s c o m p os e d of 

hi g h a m o u nt s of di at o m m ar k er s ( 4 7 – 7 5 %), a n d c o nt ai n e d m o d er at e a m o u nt s of b a ct eri a m ar k er s ( 3 –

1 9 %) a n d fl a g ell at e m ar k er s ( 5 – 1 1 %), as w ell a s u bi q uit o us F As ( 1 0 – 3 4 %). F A pr ofil es of s e a gr a ss 

l e a v es a n d r o ot s w er e c o m p os e d of hi g h a m o u nt s of v a s c ul ar pl a nt m ar k er s ( 4 5 – 6 0 %) a n d of u bi q uit o us 

F As ( 3 5 – 4 0 %). D etrit us w er e als o c o m p os e d of r el ati v el y hi g h a m o u nt s of v a s c ul ar pl a nt m ar k er s ( 2 1 –

5 4 %) a n d of u bi q uit o us F As ( 2 6 – 4 1 %) wit h a hi g h er i nfl u e n c e of b a ct eri a m ar k er s ( 4 – 1 8 %) a n d di at o m 

m ar k er s ( 3 – 1 9 %). Hi er ar c hi c al cl ust er s hi g hli g ht e d n o t e m p or al v ari ati o n f or F A c o m p ositi o ns of 

mi cr o p h yt o b e nt h os, s e a gr a ss l e a v es, s e a gr a ss r o ot s a n d d etrit al m at eri al. 

3. 2.  C o m p osit e f o o d s o u r c es 

3. 2. 1.  Is ot o p e c o m p ositi o ns  

S P O M h a d m e a n δ 1 3 C v al u es r a n gi n g fr o m - 2 7. 6 ‰ (s a n dfl at S R, s pri n g) t o - 2 2. 5 ‰ (s e a gr a ss 

M O, s pri n g) a n d m e a n δ 1 5 N v al u es r a n gi n g fr o m 3. 5 ‰ ( m u dfl at M O, a ut u m n) t o 7. 5 ‰ (s a n dfl at S R, 

s pri n g, Fi g. 4. 2). Is ot o p e c o m p ositi o ns w er e si mil ar b et w e e n s pri n g a n d a ut u m n ( Kr us k al- W allis t est s, 

l o w est p- v al u e: 0. 1, A p p e n di x 4. 1). S P O M fr o m t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( δ1 3 C: - 2 4. 2 ‰ ± 2. 5; δ 1 5 N: 

4. 8 ‰ ± 1. 5) w a s m or e 1 3 C- e nri c h e d a n d 1 5 N- d e pl et e d c o m p ar e d t o t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( δ 1 3 C: - 2 6. 3 ‰ 

± 2. 4; δ 1 5 N:  7. 2 ‰ ± 0. 8; Kr us k al- W allis t est s, hi g h est p- v al u e: 0. 0 5 5). At t h e l o c al s c al e, t h e S P O M i n 

t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y s e a gr a ss b e d w a s m u c h m or e 1 3 C- e nri c h e d (- 2 2. 5 ‰ ± 4. 2) t h a n i n t h e m u dfl at 

(- 2 6. 9 ‰ ± 5. 4, Kr us k al- W allis t est, p < 0. 0 0 1), w hil e S P O M is ot o p e c o m p ositi o ns w er e si mil ar at all 

l o c ati o ns i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( A p p e n di x 4. 4).  

M e a n δ 1 3 C v al u es of S O M r a n g e d fr o m - 2 2. 5 ‰ i n s u b-s urf a c e l a y er of m u dfl at M O i n s pri n g 

t o - 1 7. 7 ‰ i n s urf a c e l a y er of s a n dfl at S R i n s pri n g ( Fi g. 4. 2, A p p e n di x 4. 1). S O M δ1 3 C v al u es di d n ot 

f oll o w a n y t e m p or al v ari ati o n ( Kr us k al- W allis t est s, l o w est p- v al u e: 0. 1, A p p e n di x 4. 1). At t h e s p ati al 

l e v el, S O M w a s m or e e nri c h e d i n 1 3 C i n t h e s a n dfl at (- 1 7. 8 ‰ ± 0. 4) t h a n i n t h e t w o m u dfl at s ( m u dfl at 

M O: - 2 2. 3 ‰ ± 0. 2, m u dfl at S R: - 2 1. 6 ‰ ± 0. 3, Kr us k al- W allis t est s, hi g h est p- v al u e: 0. 0 0 4, A p p e n di x 

4. 4). I n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, S O M fr o m t h e s e a gr ass b e d (- 1 9. 2 ‰ ± 0. 5) h a d hi g h er δ 1 3 C v al u es 

t h a n i n t h e m u dfl at ( Kr us k al- W allis t est s, hi g h est p- v al u e: 0. 0 0 5). I n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht diff er e n c es 

w er e als o o bs er v e d b et w e e n s e di m e nt l a y er s, wit h hi g h er δ 1 3 C v al u es of S O M fr o m s u b-s urf a c e l a y er s 

i n t h e m u dfl at a n d t h e s e a gr a ss b e d ( Kr us k al- W allis t est s, hi g h est p- v al u e: 0. 0 3 1, A p p e n di x 4. 2).  

M e a n δ 1 5 N v al u es of S O M r a n g e d fr o m 4. 9 ‰ i n s u b-s urf a c e l a y er of s e a gr a ss M O i n s pri n g t o 

1 0. 9 ‰ i n s u b-s urf a c e l a y er of s a n dfl at S R i n s pri n g. As f or c ar b o n, n o cl e ar t e m p or al p att er n w a s 

o bs er v e d ( Kr us k al- W allis t est s, l o w est p- v al u e: 0. 1, A p p e n di x 4. 1). S O M i n t h e m u dfl at a n d t h e 

s e a gr a ss b e d of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht w er e si g nifi c a ntl y m or e 1 5 N- e nri c h e d i n t h e s u b-s urf a c e l a y er, 
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w hil e t h e o p p osit e w a s o bs er v e d i n t h e s e a gr a ss b e d of M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( Kr us k al- W allis t est s, 

hi g h est p- v al u e: 0. 0 3 1, A p p e n di x 4. 2).  

F or e a c h h a bit at, is ot o p e c o m p ositi o ns of b e nt hi c f o o d s o ur c es ( S O M, mi cr o p h yt o b e nt h os a n d 

s e a gr a ss m at eri al), r a n gi n g fr o m - 2 2. 5 t o - 7. 2 ‰ w er e m or e 1 3 C- e nri c h e d t h a n S P O M, r a n gi n g fr o m -

2 7. 6 t o - 2 2. 5 ‰ ( Fi g. 4. 2, A p p e n di x 4. 3 ). 

3. 2. 2.  F att y a ci d c o m p ositi o ns 

S O M a n d S P O M w er e r el ati v el y w ell dis cri mi n at e d b a s e d o n t h eir F A c o m p ositi o ns, wit h 

S P O M s a m pl es b ei n g gr o u p e d i nt o a si n gl e cl ust er a n d S O M s a m pl es b ei n g si g nifi c a ntl y s e p ar at e d i nt o 

f o ur cl ust er s ( Fi g. 4. 4). Wit hi n t h es e f o ur cl ust er s, t hr e e w er e r e pr es e nt e d o nl y b y o n e or t w o s a m pl es. 

S O M w a s c h ar a ct eri z e d b y hi g h pr o p orti o ns of di at o m m ar k er s ( 1 7 – 6 2 %, m e a n: 4 5 %), b a ct eri a m ar k er s 

( 5– 2 8 %, m e a n: 1 6 %) a s w ell a s u bi q uit o us F As ( 2 0 – 5 8 %, m e a n: 2 8 %). All S O M s a m pl es h a d a si mil ar 

F A c o m p ositi o n e x c e pt S O M fr o m t h e s u b-s urf a c e l a y er i n s e a gr a ss M O i n s pri n g a n d a ut u m n, fr o m 

t h e s u b-s urf a c e l a y er i n m u dfl at M O i n a ut u m n a n d fr o m t h e s urf a c e l a y er i n s a n dfl at S R i n a ut u m n, 

w hi c h diff er e d f or diff er e nt r e a s o ns: s u b-s urf a c e l a y er S O M i n s e a gr a ss M O w a s c h ar a ct eri z e d b y m u c h 

hi g h er pr o p orti o ns of v a s c ul ar pl a nt m ar k er s ( 1 6 – 1 8 %), s u b-s urf a c e l a y er S O M fr o m m u dfl at M O i n 

a ut u m n c o nt ai n e d a hi g h er pr o p orti o n of t y pi c al a ni m al F A ( 1 0 %) a n d S O M fr o m s a n dfl at S R i n a ut u m n 

h a d a hi g h pr o p orti o n of fl a g ell at e F A m ar k er s ( 1 0 %).  

F A c o m p ositi o ns of S P O M diff er e d fr o m t h os e of S O M d u e t o t h eir l o w er pr o p orti o ns of di at o m 

m ar k er s ( 2 9 – 5 1 %), b a ct eri a m ar k er s ( 5 – 1 3 %) a n d fl a g ell at e m ar k er s ( 2 – 1 0 %), a s w ell a s t h e hi g h er 

pr o p orti o ns of u bi q uit o us F As ( 2 8 – 4 6 %, Fi g. 4. 4). N eit h er cl e ar t e m p or al n or s p ati al p att er ns c o ul d b e 

o bs er v e d i n S P O M F A c o m p ositi o ns.  
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Fi g u r e 4. 3.  F att y a ci d ( F A) c o m p ositi o n s (r el ati v e p er c e nt a g es, n = 1) of pri m ar y pr o d u c er s (i. e., 

mi cr o p h yt o b e nt h os, s e a gr a ss l e a v es a n d r o ot s, a n d d etrit us), i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e 

M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g a n d a ut u m n. F As ar e gr o u p e d a c c or di n g t o t h eir 

m ar k er gr o u ps (s e e T a bl e 4. 1) a n d F As wit h r el ati v e p er c e nt a g es > 5 % ( A p p e n di x 4. 5) ar e i n di c at e d wit h l ett er s: 

( a) 1 4: 0, ( b) 1 6: 1(n - 7), ( c) 1 6: 2(n - 4), ( d) 1 6: 3(n - 4), ( e) 1 6: 4(n - 1), (f) 2 0: 5(n - 3), ( g) i- 1 5: 0, ( h) a - 1 5: 0, (i) 1 8: 1(n -

7), (j) 2 2: 5( n - 3), ( k) 1 8: 2(n - 6), (l) 1 8: 3(n - 3) a n d ( m) 2 4: 0. E m pt y b ar s r e pr es e nt t h e s u m of ot h er F As ( < 5 %) f or 

e a c h F A m ar k er gr o u p. Hi er ar c hi c al cl ust eri n g ( W ar d D 2 m et h o d, C hi-s q u ar e d di st a n c e) w a s p erf or m e d. 

A p pr o xi m at el y u n bi a s e d ( A U) pr o b a bilit y v al u es ( p- v al u es) b y m ulti s c al e b o ot str a p r es a m pli n g ( n  = 1 0, 0 0 0) ar e 

gi v e n u n d er e a c h n o d e a n d i d e ntifi e d cl ust er s ( A U ˃  0. 9 5) ar e hi g hli g ht e d wit h gr a y b o x es.
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Fi g u r e 4. 4.  F att y a ci d ( F A) c o m p ositi o n s (r el ati v e p er c e nt a g es, n = 1) of c o m p osit e f o o d s o ur c es (i. e., s e di m e nt 

or g a ni c m att er ( S O M) a n d s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er ( S P O M)), i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d 

s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g a n d a ut u m n. D at a f or s urf a c e ( 0 

- 1 c m) a n d s u b-s urf a c e l a y er s ( 1 - 5 c m) ar e di s pl a y e d f or d etrit us a n d S O M. F As ar e gr o u p e d a c c or di n g t o t h eir 

m ar k er gr o u ps ( T a bl e 4. 1) a n d F As wit h r el ati v e p er c e nt a g es > 5 % ( A p p e n di x 4. 5) ar e i n di c at e d wit h l ett er s: ( a) 

1 4: 0, ( b) 1 6: 1( n - 7), ( c) 1 6: 2(n - 4), ( d) 1 6: 3(n - 4), ( e) 2 0: 5(n - 3), (f) i- 1 5: 0, ( g) a - 1 5: 0, ( h) 1 5: 0, (i) 1 7: 1, (j) 1 8: 1(n -

7), ( k) 2 2: 5( n - 3), (l) 2 2: 6(n - 3), a n d ( m) 2 4: 0. E m pt y b ar s r e pr es e nt t h e s u m of ot h er F As ( < 5 %) f or e a c h F A 

m ar k er gr o u p. Hi er ar c hi c al cl ust eri n g ( W ar d D 2 m et h o d, C hi-s q u ar e d di st a n c e) w a s p erf or m e d, a p pr o xi m at el y 

u n bi a s e d ( A U) pr o b a bilit y v al u es ( p- v al u es) b y m ulti s c al e b o ot str a p r es a m pli n g ( n  = 1 0, 0 0 0) ar e gi v e n u n d er e a c h 

n o d e a n d i d e ntifi e d cl ust er s ( A U ˃  0. 9 5) ar e hi g hli g ht e d wit h gr a y b o x es. 

 

3. 2. 3.  Is ot o p e c o m p ositi o n of di at o m a n d b a ct eri a F A m ar k ers 

 

I n p ot e nti al f o o d s o ur c es, δ 1 3 C v al u es of 2 0: 5( n - 3) (i. e., di at o m m ar k er) w er e l o w er i n S P O M 

t h a n t h os e i n S O M a n d mi cr o p h yt o b e nt h os ( Kr us k al- W allis t est s, hi g h est p- v al u e: 0. 0 2; Fi g. 4. 5). δ1 3 C 

v al u es of 2 0: 5( n - 3) fr o m S P O M i n d e e d r a n g e d fr o m - 3 3. 1 t o - 2 5. 4 ‰ w hil e S O M a n d 

mi cr o p h yt o b e nt h os h a d δ 1 3 C v al u es of 2 0: 5( n - 3) b et w e e n - 3 0. 5 a n d - 1 4. 7 ‰ a n d b et w e e n - 2 0. 1 t o -

1 1. 7 ‰, r es p e cti v el y. 2 0: 5( n - 3) fr o m S O M c oll e ct e d i n m u dfl at M O w a s m u c h m or e d e pl et e d i n 1 3 C 

t h a n i n all ot h er h a bit at s. N o t e m p or al p att er n o c c urr e d a m o n g δ1 3 C v al u es of 2 0: 5( n - 3) of pri m ar y 

pr o d u c er s a n d c o m p osit e f o o d s o ur c es ( Kr us k al- W allis t est s, l o w est p- v al u e: 0. 1 1). S O M h a d si mil ar 

δ 1 3 C v al u es of 2 0: 5( n - 3) b et w e e n b ot h s e di m e nt l a y er s ( Kr us k al- W allis t est, p- v al u e: 0. 8 3). 

As f or t h e 2 0: 5( n - 3), t h e δ1 3 C v al u es of t h e 1 5: 0 (i. e., b a ct eri a m ar k er) w ell dis cri mi n at e d S P O M 

(r a n g e fr o m - 2 9. 7 t o - 2 5. 9 ‰) fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os (r a n g e fr o m - 1 9. 9 t o - 1 1. 8 ‰, Fi g. 4. 5) ( Kr us k al-

W allis t est, p < 0. 0 0 1), wit h m u c h l o w er v al u es m e a s ur e d i n S P O M. δ 1 3 C v al u es of 1 5: 0 i n S P O M w er e 

als o l o w er t h a n t h os e of S O M (r a n g e fr o m - 2 3. 5 t o - 1 7. 4 ‰, Kr us k al- W allis t est, p < 0. 0 2), w hil e 1 5: 0 

fr o m S O M h a d l o w er δ 1 3 C v al u es c o m p ar e d t o mi cr o p h yt o b e nt h os ( Kr us k al- W allis t est, p < 0. 0 5). N o 

t e m p or al p att er n o c c urr e d a m o n g δ1 3 C v al u es of 1 5: 0 of pri m ar y pr o d u c er s a n d c o m p osit e f o o d s o ur c es 

( Kr us k al- W allis t est s, hi g h est p- v al u e: 0. 1 1). N o t e m p or al v ari ati o ns o c c urr e d a m o n g δ 1 3 C v al u es of 

1 5: 0 of pri m ar y pr o d u c er s a n d c o m p osit e f o o d s o ur c es ( Kr us k al- W allis t est s, l o w est p- v al u e: 0. 0 7). 

S O M δ 1 3 C v al u es of 1 5: 0 w er e m or e 1 3 C- e nri c h e d i n s urf a c e l a y er s t h a n i n s u b-s urf a c e l a y er s ( Kr us k al-

W allis t est s, p- v al u e: 0. 0 3 3). 
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Fi g u r e 4. 5. δ 1 3 C v al u es ( m e a n ± st a n d ar d d e vi ati o n, n  = 4) of f att y a ci ds 2 0: 5(n - 3) ( di at o m F A m ar k er) a n d 1 5: 0 ( b a ct eri a F A m ar k er) of p ot e nti al f o o d s o ur c es (i. e., 

mi cr o p h yt o b e nt h os, s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er ( S P O M), a n d s e di m e nt or g a ni c m att er ( S O M)), n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d 

s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). D at a f or s urf a c e ( 0 - 1 c m) a n d s u b-s urf a c e l a y er s ( 1 - 5 c m) ar e di s pl a y e d f or S O M. D at a f or s urf a c e ( 0 - 

1 c m) a n d d e e p l a y er s ( 4 - 5 c m) ar e di s pl a y e d n e m at o d es. 
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3. 3.  N e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds  

3. 3. 1.  Is ot o p e c o m p ositi o n a n d c o nt ri b uti o n of f o o d s o ur c es 

M e a n δ 1 3 C v al u es of n e m at o d es fr o m t h e s urf a c e a n d t h e d e e p l a y er s r a n g e d fr o m - 1 7. 9 ‰ 

(s e a gr a ss S R, s pri n g) t o - 1 2. 2 ‰ (s a n dfl at S R, a ut u m n) a n d fr o m - 2 0. 4 ‰ ( m u dfl at M O, a ut u m n) t o -

1 5. 5 ‰ (s a n dfl at S R, a ut u m n), r es p e cti v el y ( Fi g. 4. 2). I n all h a bit at s, n e m at o d es w er e m or e 1 3 C- e nri c h e d 

i n s urf a c e s e di m e nt l a y er s t h a n i n d e e p s e di m e nt l a y er s ( Kr us k al- W allis t est s, hi g h est p- v al u e: 0. 0 2 0, 

A p p e n di x 4. 2). N o t e m p or al v ari ati o n w a s o bs er v e d i n δ 1 3 C v al u es of n e m at o d es ( Kr us k al- W allis t est s, 

l o w est p- v al u e: 0. 1, A p p e n di x 4. 1).  

M e a n δ 1 5 N v al u es of n e m at o d es r a n g e d fr o m 8. 7 ‰ ( m u dfl at M O, s pri n g) t o 1 5. 3 ‰ (s a n dfl at 

S R, s pri n g) a n d fr o m 7. 4 ‰ (s e a gr a ss M O, s pri n g) t o 1 5. 6 ‰ ( m u dfl at M O, s pri n g) i n s urf a c e- a n d d e e p 

l a y er s, r es p e cti v el y. T h e n e m at o d es i n t h e s e a gr a ss b e ds pr es e nt e d hi g h er δ 1 5 N v al u es i n t h e s urf a c e 

l a y er c o m p ar e d t o t h e d e e p l a y er ( Kr us k al- W allis t est s, hi g h est p- v al u e: 0. 0 1 1) w hil e n o diff er e n c e w a s 

o bs er v e d i n ot h er h a bit at s ( Kr us k al- W allis t est s, l o w est p- v al u e: 0. 6 5, A p p e n di x 4. 2). As f or δ 1 3 C 

v al u es, n o t e m p or al v ari ati o n o c c urr e d i n δ 1 5 N v al u es of n e m at o d es ( Kr us k al- W allis t est s, l o w est p-

v al u e: 0. 1, A p p e n di x 4. 1 ). 

Is ot o p e c o m p ositi o ns of b e nt hi c c o p e p o ds w er e i n r a n g e wit h t h os e of n e m at o d es fr o m t h e 

s urf a c e l a y er s, wit h δ 1 3 C a n d δ 1 5 N v al u es r a n gi n g b et w e e n - 1 8. 3 ‰ (s e a gr a ss S R, s pri n g) a n d - 1 2. 7 ‰ 

(s a n dfl at S R, a ut u m n) a n d b et w e e n 8. 3 ‰ (s e a gr a ss M O, s pri n g) a n d 1 5. 4 ‰ (s a n dfl at S R, a ut u m n), 

r es p e cti v el y ( Fi g. 4. 2, A p p e n di x 4. 1). As f or n e m at o d es, is ot o p e c o m p ositi o ns of b e nt hi c c o p e p o ds di d 

n ot f oll o w a n y t e m p or al p att er n ( Kr us k al- W allis t est s, l o w est p- v al u e: 0. 1, A p p e n di x 4. 1) .  

At t h e h a bit at s c al e, Mi x SI A R o ut p ut s f or n e m at o d es fr o m t h e s urf a c e l a y er hi g hli g ht e d t h e 

i m p ort a n c e of t w o m aj or f o o d s o ur c es f or t h es e c o ns u m er s: mi cr o p h yt o b e nt h os a n d s e a gr a ss m at eri al 

( Fi g. 4. 6, A p p e n di x 4. 6). Mi cr o p h yt o b e nt h os r e pr es e nt e d t h e hi g h est di et ar y c o ntri b uti o ns t o n e m at o d es 

i n m u dfl at M O ( 9 0 % CI fr o m 5 2 t o 8 9 %), i n s e a gr a ss S R ( 2 2 t o 6 8 %) a n d i n s a n dfl at S R ( 5 0 t o 8 9 %). 

C o ntri b uti o ns of s e a gr a ss m at eri al w er e t h e m ost i m p ort a nt i n m u dfl at S R ( 9 0 % CI r a n gi n g fr o m 8 t o 

9 8 %) a n d i n s e a gr a ss M O ( 2 6 t o 7 9 %), w h er e t h e c o ntri b uti o ns of mi cr o p h yt o b e nt h os w er e m u c h l o w er. 

S O M c o ntri b uti o ns w er e i nt er m e di at e i n s e a gr a ss S R, s a n dfl at S R, s e a gr a ss M O a n d m u dfl at M O wit h 

9 0 % CI r a n gi n g fr o m 1 t o 6 1 %. T h e c o ntri b uti o n of S P O M a n d b a ct eri a t o t h e f o o d s o ur c es of 

n e m at o d es w a s l o w wit h 9 0 % CI r a n gi n g fr o m 0 t o 3 9 % a n d fr o m 0 t o 1 8 %, r es p e cti v el y.  

C o m p aris o ns of Mi x SI A R o ut p ut s f or n e m at o d es fr o m t h e d e e p l a y er at t h e h a bit at s c al e 

hi g hli g ht e d a hi g h er r ol e of S O M t h a n i n t h e s urf a c e l a y er ( Fi g. 4. 6, A p p e n di x 4. 6). S O M r e pr es e nt e d 

t h e m ost i m p ort a nt c o ntri b uti o ns i n m u dfl at M O, s e a gr a ss M O, s e a gr a ss S R a n d s a n dfl at S R wit h 

si mil ar 9 0 % CI r a n g es b et w e e n 1 a n d 8 7 %. N e v ert h el ess, S O M c o ntri b uti o n w a s v er y l o w i n m u dfl at 

S R, w h er e s e a gr a ss m at eri al h a d t h e hi g h est di et ar y c o ntri b uti o ns f or d e e p l a y er n e m at o d es ( 9 0 % CI 

fr o m 1 5 t o 9 5 %). S e a gr a ss m at eri al r e pr es e nt e d r el ati v el y i m p ort a nt c o ntri b uti o ns i n t h e s e a gr a ss b e ds 
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( 9 0 % CI fr o m 1 t o 6 3 %) w hil e mi cr o p h yt o b e nt h os w a s a n a d diti o n al i m p ort a nt f o o d s o ur c e of d e e p 

l a y er n e m at o d es i n t h e m u dfl at s a n d s a n dfl at ( 0 t o 7 5 %). As i n t h e s urf a c e l a y er s, t h e c o ntri b uti o ns of 

S P O M a n d of b a ct eri a w er e r el ati v el y l o w, wit h 0. 9 0 CI r a n gi n g fr o m 0 t o 5 2 % a n d fr o m 0 t o 3 3 %, 

r es p e cti v el y. 

B e nt hi c c o p e p o ds r e v e al e d a si mil ar p att er n of Mi x SI A R o ut p ut s a s f or n e m at o d es c o m p ari n g 

t h e s urf a c e l a y er of t h e s e di m e nt b et w e e n h a bit at s ( Fi g. 4. 6, A p p e n di x 4. 6). Mi cr o p h yt o b e nt h os 

r e pr es e nt e d t h e hi g h est di et ar y c o ntri b uti o ns t o b e nt hi c c o p e p o ds i n m u dfl at M O ( 9 0 % CI fr o m 5 3 t o 

8 5 %), i n s e a gr a ss S R ( 3 0 t o 6 6 %), a n d i n s a n dfl at S R ( 3 9 t o 7 8 %). Aft er t h e m o d el, s e a gr a ss m at eri al 

w a s t h e m ost a b u n d a nt f o o d s o ur c e of b e nt hi c c o p e p o ds i n s e a gr a ss M O ( 9 0 % CI r a n gi n g fr o m 2 5 t o 

7 6 %) a n d i n m u dfl at S R ( 2 1 t o 8 7 %), w h er e c o ntri b uti o ns of mi cr o p h yt o b e nt h os w er e m u c h l o w er. 

S O M s u bst a nti all y c o ntri b ut e d t o t h e f o o d s o ur c es of b e nt hi c c o p e p o ds i n all h a bit at s wit h 9 0 % CI 

r a n gi n g fr o m 1 t o 5 4 %. C o ntri b uti o ns of S P O M a n d b a ct eri a w er e r el ati v el y l o w wit h u p p er li mit s of 

9 0 % CI l o w er t h a n 3 0 % a n d 1 5 %, r es p e cti v el y. 
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Fi g u r e 4. 6. C o ntri b uti o n s ( %) of b a ct eri a ( B A C), s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er ( S P O M), s e di m e nt or g a ni c m att er ( S O M), mi cr o p h yt o b e nt h os ( M P B) a n d fr es h a n d d etrit al 

s e a gr a ss m at eri al ( D E T) a s f o o d s o ur c es f or n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds pr o vi d e d b y t h e st a bl e i s ot o p e mi xi n g m o d el Mi x SI A R. M e di a n, 5 0 % cr e di bilit y i nt er v al s a n d 9 0 % 

cr e di bilit y i nt er v al s ar e di s pl a y e d b y t h e li n e, t h e l ar g e b o x a n d t h e s m all er b o x, r es p e cti v el y ( A p p e n di x 4. 6). 
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3. 3. 2.  F att y a ci d c o m p ositi o ns 

F A c o m p ositi o ns of n e m at o d es w er e c h ar a ct eri z e d b y hi g h pr o p orti o ns of b a ct eri a m ar k er s ( 1 6 –

5 1 %) a n d di at o m m ar k er s ( 1 3 – 2 7 %) a s w ell a s u bi q uit o us F As ( 1 5 – 4 1 %) ( Fi g. 4. 7). B e nt hi c c o p e p o d 

F A pr ofil es w er e c o m p os e d of r el ati v el y hi g h pr o p orti o ns of di at o m m ar k er s ( 1 8 – 3 1 %), b a ct eri a 

m ar k er s ( 5 – 3 0 %) a n d fl a g ell at e m ar k er s ( 5 – 2 1 %). U bi q uit o us F As r e pr es e nt e d fr o m 2 5 % t o 6 5 % of t h e 

f att y a ci ds i n b e nt hi c c o p e p o ds. N e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds w er e n ot cl e arl y s e p ar at e d b a s e d o n 

F A pr ofil es, n e v ert h el ess, r el ati v e pr o p orti o ns of b a ct eri a m ar k er s w er e g e n er all y l o w er i n b e nt hi c 

c o p e p o ds t h a n i n n e m at o d es. R el ati v e p er c e nt a g es of v a s c ul ar pl a nt m ar k er s w er e v er y l o w —

p arti c ul arl y i n b e nt hi c c o p e p o ds — wit h hi g h est pr o p orti o ns m e a s ur e d i n n e m at o d es fr o m t h e s e a gr a ss 

b e d S R ( 4 – 7 %), s e a gr a ss M O ( 6 – 9 %) a n d m u dfl at S R ( a ut u m n; 4 %).  

N e m at o d es fr o m t h e s a n dfl at h a d si mil ar F A c o m p ositi o ns wit hi n s e a s o ns a n d s e di m e nt l a y er s. 

B e nt hi c c o p e p o ds fr o m t h e m u dfl at M O h a d si mil ar F A c o m p ositi o ns wit hi n s e a s o ns. C o m p aris o ns of 

F A pr ofil es b et w e e n s e a s o ns a n d s e di m e nt l a y er s w a s h a m p er e d b y t h e l o w q u a ntiti es of m at eri al i n 

s o m e s a m pl es. T h e a m o u nt of m at eri al w a s i n d e e d t o o l o w f or n e m at o d es fr o m m u dfl at S R a n d s a n dfl at 

S R i n s pri n g, a s w ell a s s e a gr a ss M O i n a ut u m n. It w a s t o o l o w f or b e nt hi c c o p e p o ds of m u dfl at S R a n d 

s a n dfl at S R i n a ut u m n. 

3. 3. 3.  Is ot o p e c o m p ositi o n of di at o m a n d b a ct eri a F A m ar k ers 

δ 1 3 C v al u es of 2 0: 5( n - 3) (i. e., di at o m m ar k er) w er e sli g htl y l o w er f or b e nt hi c c o p e p o ds 

( m e a n: - 2 0. 3 ‰ ± 3. 8) c o m p ar e d t o n e m at o d es fr o m t h e t w o s e di m e nt l a y er s ( m e a n - 1 8. 2 ‰ ± 1. 6, 

Kr us k al- W allis t est s, p- v al u e: 0. 0 3 8; Fi g. 4. 5). N o t e m p or al p att er n o c c urr e d a m o n g δ 1 3 C v al u es of 

2 0: 5( n - 3) of b e nt hi c c o p e p o ds a n d n e m at o d es fr o m s urf a c e a n d d e e p l a y er s ( Kr us k al- W allis t est s, 

l o w est p- v al u e: 0. 2 4). N e m at o d es h a d si mil ar δ1 3 C v al u es of 2 0: 5( n - 3) i n b ot h s e di m e nt l a y er s ( Kr us k al-

W allis t est s, p- v al u e: 0. 3 0). 

δ 1 3 C v al u es of 1 5: 0 (i. e., b a ct eri a m ar k er) fr o m n e m at o d es (- 2 1. 3 ‰ ± 1. 2) a n d b e nt hi c c o p e p o ds 

(- 2 1. 1 ‰ ± 1. 4) w er e si mil ar ( Kr us k al- W allis t est, p- v al u e: 0. 5 3). N o t e m p or al p att er n o c c urr e d a m o n g 

δ 1 3 C v al u es of 1 5: 0 of b e nt hi c c o p e p o ds a n d n e m at o d e s fr o m s urf a c e a n d d e e p l a y er s ( Kr us k al- W allis 

t est s, l o w est p- v al u e: 0. 4 3). N e m at o d es 1 5: 0 F A h a d si mil ar δ1 3 C v al u es b et w e e n s e di m e nt l a y er s, 

e x c e pt i n m u dfl at M O w h er e m or e it w a s m or e 1 3 C- e nri c h e d i n t h e s urf a c e l a y er ( Kr us k al- W allis t est s, 

p - v al u e: 0. 0 3 9). 

C ar b o n is ot o p e c o m p ositi o ns of 2 0: 5( n - 3) a n d 1 5: 0 fr o m n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds w er e 

i n r a n g e of t h os e of mi cr o p h yt o b e nt h os a n d S O M, a n d m u c h m or e e nri c h e d i n 1 3 C t h a n t h os e of S P O M. 
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Fi g u r e 4. 7.  F att y a ci ds ( F As) c o m p ositi o n s (r el ati v e p er c e nt a g es, n = 1) of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n 

t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g 

a n d a ut u m n. D at a f or s urf a c e ( 0 - 1 c m) a n d d e e p l a y er s ( 4 - 5 c m) ar e di s pl a y e d f or n e m at o d es. F As ar e gr o u p e d 

a c c or di n g t o t h eir m ar k er gr o u ps ( T a bl e 4. 1) a n d o nl y F As wit h r el ati v e p er c e nt a g es > 5 % ( A p p e n di x 4. 7) ar e 

i n di c at e d wit h l ett er s: ( a) 1 4: 0, ( b) 1 6: 1(n - 7), ( c) 2 0: 5(n - 3), ( d) 1 8: 1(n - 7), ( e) 1 5: 0, (f) 1 7: 1(n - 9), ( g) 1 7: 0, ( h) 

1 9: 1( n - 9), (i) 2 2: 6(n - 3), a n d (j) 1 8: 2(n - 6). E m pt y b ar s r e pr es e nt t h e s u m of ot h er F As ( < 5 %) f or e a c h F A m ar k er 

gr o u p. Hi er ar c hi c al cl ust eri n g ( W ar d D 2 m et h o d, C hi-s q u ar e d di st a n c e) w a s p erf or m e d. A p pr o xi m at el y u n bi a s e d 

( A U) pr o b a bilit y v al u es ( p- v al u es) b y m ulti s c al e b o ot str a p r es a m pli n g ( n  = 1 0, 0 0 0) ar e gi v e n u n d er e a c h n o d e 

a n d i d e ntifi e d cl ust er s ( A U ˃  0. 9 5) ar e hi g hli g ht e d wit h gr a y b o x es.  

 

3. 4.  T w o - di m e nsi o n al a n al ysis o n f o o d s o u r c es a n d c o ns u m e rs usi n g δ 1 3 C v al u es a n d F A 

c o m p ositi o ns 

P ot e nti al f o o d s o ur c es w er e w ell s e p ar at e d b a s e d o n t h e c o m bi n ati o n of t h eir c ar b o n is ot o p e 

c o m p ositi o ns a n d r el ati v e p er c e nt a g es of di at o m m ar k er s ( Fi g. 4. 8 a). S e a gr a ss m at eri al a n d d etrit us h a d 

hi g h δ 1 3 C v al u es (fr o m - 1 9. 0 t o - 1 0. 4 ‰) a n d h a d l o w pr o p orti o ns of di at o m m ar k er s ( 0 – 1 9 %), S P O M 

h a d l o w δ 1 3 C v al u es (fr o m - 2 7. 6 t o - 2 2. 5 ‰) a n d i nt er m e di at e r el ati v e p er c e nt a g es of di at o m m ar k er s 

( 2 9 – 5 1 %), a n d mi cr o p h yt o b e nt h os h a d hi g h δ 1 3 C v al u es (fr o m - 1 7. 3 t o - 7. 2 ‰) a n d l ar g e pr o p orti o ns of 

di at o m m ar k er s ( 4 7 – 7 5 %). S O M a n d S P O M c o ul d b e r el ati v el y w ell disti n g uis h e d b a s e d o n t h e 

c o m bi n ati o n of δ 1 3 C v al u es a n d r el ati v e p er c e nt a g es of b a ct eri a m ar k er s ( Fi g. 4. 8 b): S P O M h a d l o w 

δ 1 3 C v al u es a n d r el ati v el y l o w a m o u nt s of b a ct eri a m ar k er s ( 5 – 1 3 %), w hil e S O M w a s m or e 1 3 C-

e nri c h e d (fr o m - 2 2. 5 t o - 1 7. 7 ‰) or h a d hi g h er r el ati v e pr o p orti o ns of b a ct eri a m ar k er s ( 5 – 2 8 %). 

S e a gr a ss m at eri al a n d d etrit us w er e w ell s e p ar at e d fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os a n d c o m p osit e f o o d s o ur c es 

b a s e d o n t h e c o m bi n ati o n of c ar b o n is ot o p e c o m p ositi o ns a n d r el ati v e p er c e nt a g es of v a s c ul ar pl a nt 

m ar k er s ( Fi g. 4. 8 c). Pr o p orti o ns of v a s c ul ar pl a nt m ar k er s w er e hi g h i n s e a gr a ss m at eri al ( 4 5 – 6 0 %) a n d 

d etrit us ( 2 1 – 5 4 %), a n d s u bst a nti all y l o w er i n S O M ( 1 – 1 8 %), S P O M ( 1 – 4 %), a n d mi cr o p h yt o b e nt h os 

( 1– 4 %). L a stl y, t h e c o m bi n ati o n of c ar b o n is ot o p e c o m p ositi o ns a n d pr o p orti o ns of fl a g ell at e m ar k er s 

c o ul d s e p ar at e mi cr o p h yt o b e nt h os fr o m s e a gr a ss m at eri al a n d d etrit us ( Fi g. 4. 8 d). W h er e δ 1 3 C v al u es 

w er e i n t h e s a m e r a n g e, t h e hi g h er pr o p orti o ns of fl a g ell at e m ar k er s i n mi cr o p h yt o b e nt h os s a m pl es ( 5 –

1 1 %) s e p ar at e d t h e m fr o m s e a gr a ss m at eri al ( 0 – 1 %) a n d d etrit us ( 0 – 1 %). 

T h e c o m bi n ati o n of c o ns u m er s’ c ar b o n is ot o p e c o m p ositi o ns wit h t h eir r el ati v e pr o p orti o ns i n 

di at o m, b a ct eri a, v a s c ul ar pl a nt a n d fl a g ell at e F A m ar k er s hi g hli g ht e d t h at n e m at o d es a n d b e nt hi c 

c o p e p o ds h a d v er y si mil ar c o m p ositi o ns, e v e n b et w e e n diff er e nt s e a s o ns a n d s e di m e nt l a y er s ( Fi g. 4. 8).  

T h e l o w a m o u nt s of v a s c ul ar pl a nt m ar k er s ( 0 – 9 %) i n m ei of a u n a cl e arl y s e p ar at e d t h e m fr o m 

fr es h a n d d etrit al s e a gr a ss m at eri al, d es pit e t h eir δ 1 3 C v al u es b ei n g i n t h e s a m e r a n g e ( Fi g. 4. 8 c). T h er e 

w a s als o a l ar g e diff er e n c e b et w e e n S P O M a n d m ei of a u n a d u e t o t h e m u c h hi g h er δ 1 3 C v al u es of t h e 



  C h a pt er 4 

  - 9 9 - 

l att er ( Fi g. 4. 8), w hi c h w er e cl os e t o t h os e of b e nt hi c f o o d s o ur c es (i. e., mi cr o p h yt o b e nt h os, S O M, fr es h 

a n d d etrit al s e a gr a ss m at eri al). T h e tr o p hi c m ar k er c o m p ositi o n of c o ns u m er s h a d r el ati v el y e q u al 

c o ntri b uti o ns of di at o ms ( 1 3 – 3 1 %; Fi g. 4. 8 a) a n d b a ct eri a ( 5 – 5 1 %; Fi g. 4. 8 b) b a s e d o n F A pr o p orti o ns, 

w hil e m at eri al of fl a g ell at e ori gi n c o ntri b ut e d t o a l o w er e xt e nt ( 4 – 2 1 %; Fi g. 4. 8 d). 
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Fi g u r e 4. 8 a- d.  M e a n δ1 3 C v al u es ( n = 3) a n d r el ati v e p er c e nt a g es of f att y a ci d ( F A) tr o p hi c m ar k er s ( n = 1) of f o o d 

s o ur c es, n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) 

a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) . D at a f or s urf a c e ( 0 - 1 c m) a n d d e e p l a y er s ( 4 - 5 c m) ar e di s pl a y e d f or n e m at o d es. F As w er e 

cl a ssifi e d a c c or di n g t o t h eir tr o p hi c m ar k er gr o u ps: a ) di at o m s, b)  b a ct eri a, c)  v a s c ul ar pl a nt s, a n d d)  fl a g ell at es (s e e 

T a bl e 4. 1). S P O M: S us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er, S O M: S e di m e nt or g a ni c m att er. 

 

P ot e nti al f o o d s o ur c es d e m o nstr at e d di at o m/ b a ct eri a F A m ar k er r ati os r a n gi n g fr o m 0. 0 8 t o 0. 8 5 

( m e a n: 0. 3 0 ± 0. 1 9, Fi g. 4. 9), w ell s e p ar ati n g s e a gr a ss m at eri al fr o m ot h er p ot e nti al f o o d s o ur c es. S e a gr a ss 

m at eri al h a d i n d e e d di at o m/ b a ct eri a F A m ar k er r ati os ( 0. 3 9 – 0. 5 8, m e a n: 0. 4 9 ± 0. 1 0) w hi c h w er e hi g h er t h a n 

ot h er f o o d s o ur c es. S e a gr a ss r o ot s h a d e v e n hi g h er di at o m/ b a ct eri a F A m ar k er r ati os ( 0. 7 3 – 0. 8 5, m e a n: 0. 7 8 

± 0. 0 5). Mi cr o p h yt o b e nt h os h a d a m o n g t h e l o w est di at o m/ b a ct eri a F A m ar k er r ati os r a n gi n g fr o m 0. 0 8 t o 0. 3 0 

( m e a n: 0. 1 5 ± 0. 0 7). S O M, S P O M a n d d etrit us d e m o nstr at e d r el ati v el y si mil ar r a n g es of di at o m/ b a ct eri a F A 

m ar k er r ati os wit h r a n g es fr o m 0. 0 8 – 0. 4 3 ( m e a n: 0. 2 5 ± 0. 1 1), fr o m 0. 1 8 – 0. 3 8 ( m e a n: 0. 2 9 ± 0. 0 8) a n d fr o m 

0. 2 2 – 0. 4 3 ( m e a n: 0. 3 3 ± 0. 0 9), r es p e cti v el y.  

Di at o m/ v a s c ul ar pl a nt F A m ar k er r ati os dis cri mi n at e r el ati v el y w ell p ot e nti al f o o d s o ur c es ( Fi g. 4. 9). 

Mi cr o p h yt o b e nt h os h a d a m o n g t h e l o w est di at o m/ v a s c ul ar pl a nt F A m ar k er r ati os r a n gi n g fr o m 0. 1 2 t o 0. 4 2 

( m e a n 0. 2 1 ± 0. 1 0). S O M h a d g e n er all y hi g h er di at o m/ v a s c ul ar pl a nt F A m ar k er r ati os ( 0. 2 5 – 0. 7 1, m e a n: 0. 3 9 

± 0. 1 3). S P O M d e m o nstr at e d r el ati v el y hi g h er di at o m/ v a s c ul ar pl a nt F A m ar k er r ati os ( 0. 3 9 – 0. 6 5, m e a n: 0. 5 0 

± 0. 1 0) c o m p ar e d t o mi cr o p h yt o b e nt h os. D etrit al m at eri al w a s w ell disti n g uis h e d fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os, 

S O M a n d S P O M wit h m u c h hi g h er di at o m/ v a s c ul ar pl a nt F A m ar k er r ati os ( 0. 7 7 – 0. 9 2, m e a n: 0. 8 4 ± 0. 0 7). 

S e a gr a ss l e a v es a n d r o ot s w er e e v e n m or e disti n g uis h e d fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os, S O M a n d S P O M a n d 

d etrit us wit h e v e n hi g h er di at o m/ v a s c ul ar pl a nt F A m ar k er r ati os f or s e a gr a ss l e a v es ( m e a n: 0. 9 6 ± 0. 0 2) a n d 

r o ot s ( m e a n: 0. 9 8 ± 0. 0 1).  

C o ns u m er s h a d m o d er at e m e a n di at o m/ b a ct eri a F A m ar k er r ati os f or s urf a c e l a y er n e m at o d es ( m e a n: 

0. 5 6 ± 0. 1 3), d e e p l a y er n e m at o d es ( m e a n: 0. 5 5 ± 0. 0 7), a n d b e nt hi c c o p e p o ds ( m e a n: 0. 3 9 ± 0. 1 1) ( Fi g. 4. 9). 

T h es e r ati os f or c o ns u m er s w er e m u c h hi g h er t h a n t h e v al u es m e a s ur e d i n all p ot e nti al f o o d s o ur c es e x c e pt f or 

s e a gr a ss r o ot s. C o ns u m er s h a d l o w di at o m/ v a s c ul ar pl a nt F A m ar k er r ati os (s urf a c e l a y er n e m at o d es: 0. 0 0 –

0. 2 8, m e a n: 0. 1 1 ± 0. 1 2, d e e p l a y er n e m at o d es: 0. 0 3 – 0. 2 8, m e a n: 0. 1 5 ± 0. 1 0, a n d b e nt hi c c o p e p o ds: 0. 0 0 –

0. 0 7, m e a n: 0. 0 3 ± 0. 0 2), i n t h e r a n g e of t h os e m e a s ur e d i n mi cr o p h yt o b e nt h os a n d S O M. Wit hi n c o ns u m er s, 

b e nt hi c c o p e p o ds h a d t h e l o w est r a n g e of di at o m/ v a s c ul ar pl a nt F A m ar k er r ati os, w hil e r ati os of n e m at o d es 

fr o m t h e s urf a c e- a n d d e e p l a y er s w er e i n t h e s a m e r a n g e. 
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Fi g u r e 4. 9.  R ati os of di at o m vs. v a s c ul ar pl a nt f att y a ci d ( F A) m ar k er s a n d of di at o m vs. b a ct eri a F A m ar k er s of p ot e nti al f o o d s o ur c es, n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n t h e 

m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). F As w er e cl a ssifi e d a c c or di n g t o t h eir tr o p hi c m ar k er gr o u p (s e e T a bl e 4. 1). L: 

s e a gr a ss l e a v es, R: s e a gr a ss r o ot s. 
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4.  DI S C U S S I O N 

 

T h e ai m of t his st u d y w a s t o d et er mi n e t h e f o o d s o ur c es us e d b y m ei of a u n a i n s e v er al h a bit at s 

c h ar a ct eri z e d b y diff er e nt pri m ar y pr o d u c er s i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, Fr a n c e, a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, 

G er m a n y. M ulti pl e tr o p hi c m ar k er s w er e us e d t o dis cri mi n at e f o o d s o ur c es, si n c e wit h o ut a cl e ar disti n cti o n 

of t h e p ot e nti al f o o d s o ur c es d es cri bi n g tr o p hi c r el ati o ns hi ps b e c o m es c h all e n gi n g. T h es e s a m e tr o p hi c 

m ar k er s w er e t h e n us e d t o a ss ess t h e m ai n tr o p hi c fl u x es b et w e e n pri m ar y pr o d u c er s, b a ct eri a a n d c o m p osit e 

f o o d s o ur c es a n d t h e t w o d o mi n a nt gr o u ps of m ei of a u n a: n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds.  

4. 1.  Disti n cti o n of mi c r o p h yt o b e nt h os a n d s e a g r ass m at e ri al b as e d o n F A p r ofil es 

S e a gr a ss m at eri al a n d mi cr o p h yt o b e nt h os w er e w ell s e p ar at e d b a s e d o n t h eir F A pr ofil es w h er e a s t h e 

dis cri mi n ati o n of t h es e f o o d s o ur c es usi n g t h eir δ 1 3 C a n d δ 1 5 N v al u es w a s v er y diffi c ult. T h e m e a n δ 1 3 C v al u es 

of mi cr o p h yt o b e nt h os, s e a gr a ss l e a v es a n d s e a gr a ss r o ot s w er e wit hi n a si mil ar r a n g e, a s pr e vi o usl y o bs er v e d 

i n m u dfl at s ( Ri er a et al., 1 9 9 6; R z e z ni k- Ori g n a c et al., 2 0 0 8) a n d s e a gr a ss b e ds ( L e br et o n et al., 2 0 1 1). 

Mi cr o p h yt o b e nt h os c o nt ai n e d l ar g e a m o u nt s of di at o m m ar k er s (i. e., 2 0: 5( n - 3), 1 6: 1(n - 7), a n d 1 6: 4(n - 1)), 

w hi c h c o nfir m e d t h e d o mi n a n c e of di at o ms i n t h e c o m p ositi o n of mi cr o p h yt o b e nt h os a s o bs er v e d b y 

t a x o n o mi c st u di es ( As m us 1 9 8 3). H o w e v er, l o w t o m o d er at e a m o u nt s of b a ct eri a m ar k er s als o o bs er v e d i n 

mi cr o p h yt o b e nt h os F A pr ofil es, c o ul d b e e x pl ai n e d b y t h e h et er otr o p hi c b a ct eri a g e n er all y i nt er a cti n g wit h 

di at o ms i n mi cr o al g a e m at s ( A g o g u é et al. 2 0 1 4). T his w a s c o ntr aril y t o Z. n olt ei  l e a v es a n d r o ot s w hi c h 

e x hi bit e d l ar g e pr o p orti o ns of v a s c ul ar pl a nt m ar k er s (i. e., 1 8: 2( n - 6), 1 8: 3(n - 3), a n d 2 4: 0) ( L e br et o n et al. 

2 0 1 1 b). T h es e diff er e nt m ar k er s c a n b e e x pr ess e d a s r ati os b et w e e n m aj or F A gr o u ps, i. e., di at o ms, b a ct eri a, 

v a s c ul ar pl a nt s, w hi c h pr o vi d e d a m or e s y nt h eti c o v er vi e w of t h e disti n cti o n of f o o d s o ur c es. T h e 

dis cri mi n ati o n b et w e e n mi cr o p h yt o b e nt h os a n d s e a gr a ss m at eri al b e c o m es e v e n cl e ar er w h e n c o nsi d eri n g 

r ati os of di at o m/ v a s c ul ar pl a nt m ar k er s a n d of di at o m/ b a ct eri a m ar k er s. R ati os of di at o m/ v a s c ul ar pl a nt 

m ar k er s w er e m u c h hi g h er i n s e a gr a ss m at eri al t h a n i n mi cr o p h yt o b e nt h os. Mi cr o p h yt o b e nt h os a n d s e a gr a ss 

r o ot s w er e disti n g uis h e d a s w ell d u e t o t h e hi g h er di at o m/ b a ct eri a r ati os of s e a gr a ss r o ot s. Hi g h di at o m/ b a ct eri a 

r ati os f or s e a gr a ss r o ot s c o ul d b e e x pl ai n e d b y t h e hi g h a b u n d a n c e of b a ct eri a ass o ci at e d wit h s e a gr a ss r o ot s 

(J e ns e n et al. 2 0 0 7). 

D etrit al m at eri al h a d si mil ar is ot o p e c o m p ositi o ns a n d F A pr ofil es t h a n s e a gr a ss l e a v es a n d r o ot s 

i n di c ati n g t h at it m ostl y ori gi n at e d fr o m d e c a yi n g s e a gr ass. B e c a us e s e a gr a ss d eri v e d d etrit al m at eri al c a n b e 

st or e d i nt o t h e s e di m e nt ( D u art e a n d C e bri á n 1 9 9 6), it is t h e n a v ail a bl e t o e n d of a u n a. A d diti o n all y, t h e 

m o d er at e pr o p orti o ns of v a s c ul ar pl a nt m ar k er s i n d etrit al m at eri al of m u dfl at S R i n di c at e d t h at s e a gr a ss 

m at eri al c a n als o b e tr a ns p ort e d a n d st or e d i n a dj a c e nt s yst e ms ( v a n d er H eij d e n et al. s u b mitt e d). T h e di at o m 

m ar k er s i n t h e d etrit al m at eri al als o hi g hli g ht e d a n i nfl u e n c e of mi cr o al g a e i n t h e c o m p ositi o n of t his m at eri al.  

4. 2.  Disti n cti o n of S P O M, S O M a n d p ri m a r y p r o d u c e rs b as e d o n b ul k a n d F A is ot o p e c o m p ositi o ns 

C ar b o n is ot o p e c o m p ositi o ns of S P O M (- 2 7. 6 ‰ t o - 2 2. 5 ‰) — m u c h m or e 1 3 C- d e pl et e d t h a n 

mi cr o p h yt o b e nt h os (- 1 7. 3 ‰ t o - 7. 2 ‰) a n d s e a gr a ss m at eri al (- 1 9. 0 ‰ t o - 1 0. 4 ‰) — cl e arl y s e p ar at e d S P O M 
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fr o m t h es e f o o d s o ur c es. S P O M w a s m ostl y m a d e of di at o ms a n d, t o a mi n or e xt e nt, of b a ct eri a a s hi g hli g ht e d 

b y F A pr ofil es. V er y l o w pr o p orti o ns of v a s c ul ar pl a nt F A m ar k er s i n S P O M i n di c at e d a n e gli gi bl e 

c o ntri b uti o n of s e a gr a ss or t err estri al m at eri al, e v e n i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y w h er e i n p ut s of t err estri al 

or g a ni c m att er ar e hi g h er ( G al ois et al. 1 9 9 6). T e m p or al diff er e n c es w er e o bs er v e d wit h hi g h er pr o p orti o ns of 

fl a g ell at e m ar k er s i n S P O M i n s pri n g c o m p ar e d t o a ut u m n ( L e br et o n et al. 2 0 1 1 b), w hi c h is m ost li k el y li n k e d 

t o t h e a n n u al s pri n g bl o o m of p h yt o pl a n kt o n ( G al ois et al. 1 9 9 6). L o w δ1 3 C v al u es of t h e di at o m m ar k er 2 0: 5( n -

3) i n di c at e d t h at di at o ms i n S P O M m ostl y ori gi n at e d fr o m p el a gi c s o ur c es, a s o bs er v e d i n t h e N ort h S e a b y 

Br a e c k m a n et al. ( 2 0 1 5). As f or di at o ms, b a ct eri a i n S P O M r eli e d m ai nl y o n p el a gi c s o ur c es a s i n di c at e d b y 

t h e l o w δ1 3 C v al u es of t h e b a ct eri a m ar k er 1 5: 0. T h es e o ut c o m es i n di c at e a p o or r es us p e nsi o n of b e nt hi c 

or g a ni c m at eri al at t h e t w o st u di e d s e a s o ns, a n d t h er ef or e a mi n or b e nt hi c- p el a gi c c o u pli n g, w hi c h is m u c h 

l ess i m p ort a nt t h a n esti m at e d b y pr e vi o us st u di es ( D u b ois et al. 2 0 1 2; S ai nt- B é at et al. 2 0 1 4). I n p ut s of 

p h yt o pl a n kt o n f or s e v er al h a bit at s mi g ht t h er ef or e b e o v er esti m at e d i n c o nstr u ct e d f o o d w e b m o d el s 

c o nstr u ct e d of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( L e g u erri er et al. 2 0 0 3; S ai nt- B é at et al. 2 0 1 4) a n d t h e S ylt- R ø m ø 

Bi g ht ( B air d et al. 2 0 0 7). 

δ 1 3 C v al u es of S O M (- 2 2. 5 ‰ t o - 1 7. 7 ‰) w er e si mil ar t o pr e vi o us o bs er v ati o ns fr o m m u dfl at s 

( R z e z ni k- Ori g n a c et al. 2 0 0 8), s e a gr a ss b e ds ( L e br et o n et al. 2 0 1 1 b; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4) a n d s a n dfl at s 

( M o e ns et al. 2 0 0 5 b; C n u d d e et al. 2 0 1 5). T h e y w er e i nt er m e di at e b et w e e n t h os e of S P O M a n d t h os e of 

mi cr o p h yt o b e nt h os, d etrit us a n d s e a gr a ss m at eri al a n d c o ul d t h er ef or e n ot b e us e d t o w ell d et er mi n e t h e 

c o ntri b uti o ns of t h e diff er e nt pri m ar y pr o d u c er s, cl e arl y hi g hli g hti n g t h e i nt er est of t h e c o m bi n ati o n of SI a n d 

F A m ar k er s. B a s e d o n t his l a st m ar k er, S O M w a s m ostl y m a d e of di at o ms a n d b a ct eri a, wit h v er y l o w 

c o ntri b uti o ns of s e a gr a ss or t err estri al m at eri al, e v e n i n s e a gr a ss b e ds w h er e t h e l o a d of s e a gr a ss m at eri al i n 

t h e s e di m e nt w a s hi g h ( L e br et o n et al., 2 0 1 1; v a n d er H eij d e n et al. i n pr ess). T h e hi g h est c o ntri b uti o n of 

s e a gr a ss m at eri al t o S O M w a s o bs er v e d i n t h e s u b-s urf a c e l a y er of s e a gr a ss M O, i n di c ati n g t h at t his m at eri al 

c a n b e d e e pl y b uri e d. Di at o ms fr o m t h e S O M m ai nl y ori gi n at e d fr o m t h e mi cr o p h yt o b e nt h os, a s hi g hli g ht e d 

b y t h e hi g h δ 1 3 C v al u es of t h e di at o m m ar k er 2 0: 5( n - 3) (i. e., cl os e t o t h os e of mi cr o p h yt o b e nt h os). A si mil ar 

p att er n w a s f o u n d f or b a ct eri a: δ 1 3 C v al u es of t h e b a ct eri a m ar k er 1 5: 0 i n S O M i n di c at e d t h e y us e d b e nt hi c 

pri m ar y pr o d u c er s, i. e., mi cr o p h yt o b e nt h os, a s a s u bstr at e ( B os c h k er et al. 2 0 0 0). S u c h r es ult s hi g hli g ht t h e 

p o or r ol e of tr a p p e d m at eri al fr o m t h e w at er c ol u m n i nt o t h e S O M, c o nfir mi n g t h e mi n or b e nt hi c- p el a gi c 

c o u pli n g b et w e e n S P O M a n d S O M i n t h e diff er e nt st u di e d h a bit at s.  

S O M c o m p ositi o ns diff er e d b et w e e n h a bit at s, wit h a m u c h hi g h er i nfl u e n c e of di at o ms i n t h e S O M 

fr o m s a n dfl at S R ( v a n d er H eij d e n et al. s u b mitt e d), a s d e m o nstr at e d b y it s hi g h er δ 1 3 C v al u es a n d hi g h er 

pr o p orti o ns of di at o m F A m ar k er s. Is ot o p e c o m p ositi o ns of S O M v ari e d als o b et w e e n s e di m e nt l a y er s wit h 

S O M b ei n g m or e d e pl et e d i n 1 3 C i n t h e s u b-s urf a c e l a y er s, a s alr e a d y o bs er v e d i n t h e S c h el d e est u ar y ( M o e ns 

et al. 2 0 1 4). S u c h v ari ati o ns c a n b e r el at e d t o hi g h er c o ntri b uti o n of mi cr o p h yt o b e nt h os ( m or e 1 3 C- e nri c h e d ; 

D u b ois et al., 2 0 1 2) i n t h e s urf a c e l a y er a n d/ or t o a hi g h er l o a d of s e a gr a ss d etrit al m at eri al i n t h e s u b-s urf a c e 

l a y er s. D etrit al m at eri al g e n er all y h a s l o w er δ1 3 C v al u es t h a n it s fr es h c o u nt er p art ( L e br et o n et al. 2 0 1 1 b), a s 

l ess l a bil e c o m p o u n ds ( e. g. li g ni n) ar e d e pl et e d i n 1 3 C ( B e n n er et al. 1 9 8 7). A n ot h er e x pl a n ati o n c o ul d b e t h e 
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hi g h er a b u n d a n c es of s ulfi d e-r e d u ci n g b a ct eri a — c h ar a ct eri z e d b y v er y l o w δ 1 3 C v al u es ( R o bi ns o n a n d 

C a v a n a u g h 1 9 9 5) —i n t h e d e e p er s e di m e nt l a y er s ( Wi eri n g a et al. 2 0 0 0) .  

4. 3.  Li mit e d us e of S P O M b y n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds 

O ut p ut s of t h e mi xi n g m o d els i n di c at e d t h at c o ntri b uti o ns of S P O M a s a f o o d s o ur c e t o n e m at o d es 

a n d b e nt hi c c o p e p o ds w er e v er y l o w, d u e t o t h e m u c h hi g h er δ 1 3 C v al u es of m ei of a u n a c o m p ar e d t o S P O M 

( b et w e e n 6. 3 a n d 1 0. 7 ‰ hi g h er). T h e li mit e d us e of di at o ms a n d b a ct eri a fr o m S P O M b y m ei of a u n a is 

c o nfir m e d b y t h e δ 1 3 C v al u es of t h e di at o m m ar k er 2 0: 5( n - 3) a n d of t h e b a ct eri a m ar k er 1 5: 0, w hi c h ar e m u c h 

hi g h er i n n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds t h a n i n S P O M. L o w c o ntri b uti o n of S P O M as a f o o d s o ur c e t o 

n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds is e vi d e nt i n all h a bit at s (i. e., v e g et at e d a n d b ar e), e v e n i n s e a gr a ss b e ds 

w h er e i n cr e a s e d s e di m e nt ati o n of S P O M o c c ur s ( O uiss e et al., 2 0 1 2). S u c h a p o or r ol e of S P O M a s a f o o d 

s o ur c e f or m ei of a u n a is i n a c c or d a n c e wit h pr e vi o us st u di es c arri e d o ut i n m u dfl at s a n d s a n dfl at s ( M o e ns et 

al. 2 0 0 5 b, 2 0 1 4; R z e z ni k- Ori g n a c et al. 2 0 0 8). L o w c o ntri b uti o n of S P O M a s a f o o d s o ur c e is als o i n a gr e e m e nt 

wit h t h e fi n di n gs of M ari a et al. ( 2 0 1 1), w h o st at e d t h at m ei of a u n a pr ef er l o c all y pr o d u c e d b e nt hi c di at o ms 

o v er m ari n e p el a gi c f o o d s o ur c es. T his c o ul d b e r el at e d t o p h yt o pl a n kt o n g e n er all y h a vi n g hi g h er fl u ct u ati o ns 

i n bi o m a ss a n d pr o d u cti o n c o m p ar e d t o ot h er f o o d s o ur c es ( G al ois et al. 1 9 9 6) a s w ell a s t o t h e a bilit y of 

m ei of a u n a t o b e m or e s el e cti v e f or f o o d s o ur c es c o m p ar e d t o t h eir p ot e nti al f o o d c o m p etit or s, i. e., m a cr of a u n a 

( M ari a et al. 2 0 1 1, 2 0 1 2).  

4. 4.  Li mit e d us e of s e a g r ass m at e ri al b y n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds 

C o ntri b uti o ns of fr es h a n d d etrit al s e a gr a ss m at eri al ( Z. n olt ei ) a s f o o d s o ur c es t o n e m at o d es a n d 

b e nt hi c c o p e p o ds w er e v er y l o w, a s hi g hli g ht e d b y t h e v er y l o w pr o p orti o ns of v a s c ul ar pl a nt F A m ar k er s i n 

n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds, e v e n i n s e a gr a ss b e ds w h er e l o a ds of s e a gr a ss m at eri al w er e hi g h ( v a n d er 

H eij d e n et al. i n pr ess). T h e l o w us e of s e a gr a ss m at eri al is m u c h li k el y r el at e d t o it s p o or n utriti o n al v al u e a n d 

hi g h li g n o c ell ul os e c o nt e nt ( Vi z zi ni et al. 2 0 0 2). S u c h r es ult s ar e i n c o ntr a di cti o n wit h t h e o ut p ut s of t h e mi xi n g 

m o d els, w hi c h i n di c at e d m o d er at e t o hi g h c o ntri b uti o ns of s e a gr a ss m at eri al t o n e m at o d es a n d b e nt hi c 

c o p e p o ds, d u e t o t h e cl os e δ 1 3 C v al u es b et w e e n t his f o o d s o ur c e a n d m ei of a u n a. T h e r ol e of t h e s e a gr a ss 

m at eri al f or m ei of a u n a a n d, b y e xt e nsi o n, t o c o a st al f o o d w e bs is still u n d er d e b at e ( M at e o et al. 2 0 0 6) . L e d u c 

et al. ( 2 0 0 9) d e m o nstr at e d t h e si g nifi c a nt c o ntri b uti o n of s e a gr a ss d etrit us a s a f o o d s o ur c e t o m ei of a u n a b a s e d 

o n is ot o p e c o m p ositi o ns of p ot e nti al s o ur c es a n d m ei of a u n a, a s w ell a s F A pr ofil es of fi n e S O M. Usi n g st a bl e 

is ot o p e mi xi n g m o d els, L e br et o n et al. ( 2 0 1 2) a n d V af ei a d o u et al. ( 2 0 1 4) s u g g est e d t h at s e a gr a ss d etrit us 

c o ul d b e a p ot e nti al f o o d s o ur c e b ut hi g hli g ht e d s o m e fl a w s r el at e d t o o v erl a p pi n g is ot o p e c o m p ositi o ns of 

mi cr o p h yt o b e nt h os a n d s e a gr a ss m at eri al, l e a di n g t o p ossi bl e o v er esti m at e d c o ntri b uti o ns of s e a gr a ss m at eri al 

t o t h e di et of m ei of a u n a. As a r es ult, o ur st u d y hi g hli g ht s t h e i m p ort a n c e of c o m bi ni n g st a bl e is ot o p es a n d 

f att y a ci ds t o b ett er d es cri b e fl o ws of or g a ni c m att er, p arti c ul arl y w h e n s o m e f o o d s o ur c es h a v e cl os e is ot o p e 

c o m p ositi o ns ( w hi c h is oft e n t h e c a s e i n c o a st al e c os yst e ms). Es p e ci all y c o m bi ni n g st a bl e is ot o p es a n d f att y 

a ci ds i n mi xi n g m o d els c o ul d pr o vi d e c o m pl e m e nt ar y i nf or m ati o n i n t h e f or m of m or e d efi n e d pr o p orti o n al 

di et ar y c o ntri b uti o ns. Usi n g b ot h is ot o p es c o m p ositi o ns a n d f att y a ci d pr ofil es, w e cl e arl y d e m o nstr at e d t h at 
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s e a gr a ss m at eri al is p o orl y us e d b y m ei of a u n a, as pr e vi o usl y als o d e m o nstr at e d f or m a cr of a u n a (J a s c hi ns ki et 

al. 2 0 0 8; L e br et o n et al. 2 0 1 1 b), r aisi n g q u esti o ns a b o ut t h e f at e of t his m at eri al i n c o a st al e c os yst e ms. P ot e nti al 

d esti n ati o ns of t his m at eri al c o ul d b e b uri al of s e a gr a ss m at eri al i nt o t h e d e e p er s e di m e nt ( D u art e a n d C e bri á n 

1 9 9 6), e x p ort ati o n o ut of t h e s yst e m ( M c L us k y a n d Elli ott 2 0 0 4; M at e o et al. 2 0 0 6) a n d/ or c o ns u m pti o n b y 

hi g h er tr o p hi c l e v el s s u c h a s h er bi v or o us bir ds ( B air d et al. 2 0 0 7; P a c ell a et al. 2 0 1 3). Is ot o p e c o m p ositi o ns 

a n d f att y a ci d pr ofil es of d e e p er s e di m e nt c o ul d b e h el pf ul i n d et er mi ni n g t h e f at e of t his m at eri al.  

4. 5.  I m p o rt a n c e of mi c r o p h yt o b e nt h os a n d b a ct e ri a as f o o d s o u r c es t o n e m at o d es a n d b e nt hi c 

c o p e p o ds  

T h e us e of m ulti pl e tr o p hi c m ar k er s (i. e., f att y a ci d pr ofil es, b ul k a n d F A s p e cifi c st a bl e is ot o p e 

c o m p ositi o ns) d e m o nstr at e d t h e i m p ort a n c e of mi cr o p h yt o b e nt h os a n d b a ct eri a a s f o o d s o ur c es f or n e m at o d es 

a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt-

R ø m ø Bi g ht i n s pri n g a n d a ut u m n.   

T h e i m p ort a nt r ol e of di at o ms w a s d e m o nstr at e d b y t h e hi g h pr o p orti o ns of di at o m m ar k er s i n t h e F A 

pr ofil es of c o ns u m er s a n d t h e l ar g e c o ntri b uti o ns of mi cr o p h yt o b e nt h os t o m ei of a u n a a s esti m at e d b y t h e 

mi xi n g m o d els. T h e cl os e δ 1 3 C v al u es of t h e di at o m m ar k er 2 0: 5( n - 3) fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os a n d m ei of a u n a, 

m u c h m or e 1 3 C- e nri c h e d t h a n t h os e of S P O M, c o nfir m e d t h at di at o ms us e d b y m ei of a u n a ori gi n at e d fr o m t h e 

b e nt h os. T h e i m p ort a n c e of mi cr o p h yt o b e nt h os t o m ei of a u n a h a s b e e n o bs er v e d b ef or e i n b ar e i nt erti d al 

h a bit at s ( R z e z ni k- Ori g n a c et al. 2 0 0 8; L e d u c et al. 2 0 0 9) a s w ell a s v e g et at e d i nt erti d al s yst e ms ( C n u d d e et al. 

2 0 1 5). T h er ef or e, t h e c o m bi n ati o n of o ur r es ult s wit h pr e vi o us o bs er v ati o ns i n di c at es t h at mi cr o p h yt o b e nt h os 

is a n i m p ort a nt f o o d s o ur c e t o m ei of a u n a, e v e n w h e n v ari ati o n i n f o o d s o ur c es o c c ur s d u e t o h a bit at 

c h ar a ct eristi cs ( e. g. gr o wt h of s e a gr a ss b e ds, s e di m e nt gr ai n si z e) or s e a s o n al v ari ati o n ( e. g. p h yt o pl a n kt o n 

bl o o ms).  

T h e r ol e of b a ct eri a f or t h e c ar b o n r e q uir e m e nt s of m ei of a u n a is of m aj or i m p ort a n c e a s w ell, a s 

hi g hli g ht e d b y hi g h pr o p orti o ns of b a ct eri a F A m ar k er s i n n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds. T h e δ 1 3 C v al u es 

of t h e b a ct eri a m ar k er 1 5: 0 fr o m t h e S O M (- 2 0. 0 ‰ ± 1. 7) w er e m u c h hi g h er t h a n t h e c ar b o n is ot o p e 

c o m p ositi o ns of s ulfi d e- o xi di zi n g b a ct eri a (- 3 5. 0 ‰ ± 5. 0; V af ei a d o u et al., 2 0 1 4), i n di c ati n g t h at m ost of t h e 

b e nt hi c b a ct eri a fr o m t h e S O M r eli e d o n mi cr o p h yt o b e nt h os a s a s u bstr at e ( B os c h k er et al. 2 0 0 0) a n d t h at 

bi o m a ss of s ulfi d e- o xi di zi n g b a ct eri a w er e g e n er all y l o w. T h e δ 1 3 C v al u es of t h e b a ct eri a m ar k er 1 5: 0 fr o m 

n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds, i n r a n g e wit h δ 1 3 C v al u es of b ul k mi cr o p h yt o b e nt h os, hi g hli g ht e d t h at 

m ei of a u n a r eli e d o n b e nt hi c b a ct eri a, t h e ms el v es usi n g mi cr o p h yt o b e nt h os a s a s u bstr at e. T h e cl os e is ot o p e 

c o m p ositi o n of mi cr o p h yt o b e nt h os a n d of b a ct eri a a ct u all y us e d b y m ei of a u n a li k el y l o w er e d t h e r ol e of t h e 

b a ct eri a w h e n esti m at e d usi n g mi xi n g m o d els, a s t h e is ot o p e c o m p ositi o n of s ulfi d e- o xi di zi n g b a ct eri a 

( V af ei a d o u et al. 2 0 1 4) w a s us e d f or s u c h m o d els. T h es e b a ct eri a, t h at us e mi cr o p h yt o b e nt h os a s a s u bstr at e, 

c o ul d b e of hi g h i m p ort a n c e a s a f o o d s o ur c e f or m ei of a u n a ( P a s c al et al. 2 0 0 8), p arti c ul arl y d u e t o t h eir 

c o nst a nt bi o m a ss ( S c h mi dt et al. 1 9 9 8). H o w e v er, d et er mi ni n g t h e tr o p hi c r el ati o ns hi p b et w e e n t h es e 
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mi cr o p h yt o b e nt h os r el at e d b a ct eri a a n d m ei of a u n a r e m ai ns pr o bl e m ati c d u e t o t h e diffi c ulti es of e xtr a cti n g 

b a ct eri a a n d d et er mi ni n g t h eir is ot o p e c o m p ositi o ns ( C offi n et al. 1 9 9 0; P el z et al. 1 9 9 7) .  

D es pit e t h e hi g h v ari a bilit y i n bi o m a ss ( v a n d er H eij d e n et al. i n pr ess) a n d pr o d u cti o n ( Bl a n c h ar d et 

al. 1 9 9 7; As m us et al. 1 9 9 8) of f o o d s o ur c es b et w e e n t h e diff er e nt h a bit at s, m ei of a u n a r eli es pri m aril y o n hi g h-

q u alit y f o o d s o ur c es, i. e., mi cr o p h yt o b e nt h os a n d b a ct eri a. B ot h of t h es e f o o d s o ur c es ar e ti g htl y c o n n e ct e d a s 

b a ct eri a m ostl y us es mi cr o p h yt o b e nt h os a s a s u bstr at e. E x o p ol ys a c c h ari d es ( E P S) pr o d u c e d b y 

mi cr o p h yt o b e nt h os m a y b e a n i m p ort a nt s u bstr at e a s w ell, a s a n e c ol o gi c al e q uili bri u m w a s o bs er v e d b et w e e n 

e x o p ol ys a c c h ari d es ( E P S) pr o d u cti o n b y mi cr o p h yt o b e nt h os a n d c o ns u m pti o n of E P S b y b a ct eri a ( Pi err e et 

al. 2 0 1 3). T h e r eli a n c e of m ei of a u n a o n mi cr o p h yt o b e nt h os mi g ht b e r el at e d t o it s hi g h n utriti o n al q u alit y, 

a ssi mil ati o n r at es ( C e bri á n 1 9 9 9) a n d c o nst a nt bi o m a ss ( L e br et o n et al., 2 0 0 9, v a n d er H eij d e n et al. i n pr ess) . 

E v e n if n o t e m p or al diff er e n c e of m ei of a u n a f att y a ci d c o m p ositi o ns w a s o bs er v e d b et w e e n t h e t w o s a m pl e d 

s e a s o ns, a b ett er u n d er st a n di n g of t h e r ol e of t h es e t w o f o o d s o ur c es (i. e., mi cr o p h yt o b e nt h os a n d b a ct eri a) 

r e m ai ns n e e d e d. I n d e e d, e v e n if t h eir bi o m a ss w er e c o nst a nt ( v a n d er H eij d e n et al. i n pr ess), t h eir s e a s o n al 

d y n a mi cs m a y b e q uit e diff er e nt wit h a l o w er pr o d u cti o n of mi cr o p h yt o b e nt h os d uri n g s u m m er d u e t o 

p h ot oi n hi biti o n ( Bl a n c h ar d et al. 1 9 9 7; S er ô di o et al. 2 0 0 8) a n d t h er ef or e a m or e i m p ort a nt r ol e of b a ct eri a at 

t his s e a s o n ( P a s c al et al. 2 0 0 9; S ai nt- B é at et al. 2 0 1 3 a). S u n d b ä c k et al. ( 1 9 9 6) r e p ort e d hi g hl y v ari a bl e 

pr o d u cti o n r at es of b ot h mi cr o p h yt o b e nt h os a n d b a ct eri a, h o w e v er, o bs er v e d m u c h hi g h er t ur n o v er r at es of 

b a ct eri a ( 0. 1 5 – 1. 5 d a ys) c o m p ar e d t o mi cr o p h yt o b e nt h os ( 2 – 4 4 d a ys). T h er ef or e, c o m pl e m e nt ar y i nf or m ati o n 

i n t h e f or m of f o o d w e b m o d els c o ul d h el p i n b ett er d et er mi ni n g t h e r ol e of t h es e f o o d s o ur c es i n r el ati o ns hi p 

wit h m ei of a u n a b y t a ki n g i nt o a c c o u nt b ot h bi o m a ss a n d pr o d u cti o n ( W ar wi c k et al. 1 9 7 9; L e g u erri er et al. 

2 0 0 3) .  

C o m p aris o ns b et w e e n s e di m e nt l a y er s d e m o nstr at e d, h o w e v er, a r el ati v el y l o w c o ntri b uti o n of 

mi cr o p h yt o b e nt h os a s a f o o d s o ur c e t o n e m at o d es li vi n g i n d e e p s e di m e nt l a y er s, a s hi g hli g ht e d b y t h e m or e 

1 3 C- d e pl et e d is ot o p e c o m p ositi o ns of n e m at o d es fr o m d e e p l a y er s, a s o bs er v e d b y V af ei a d o u et al., ( 2 0 1 4) . 

L o w er bi o m a ss of mi cr o p h yt o b e nt h os i n d e e p er l a y er s c o ul d b e r el at e d t o t his d e cr e a s e i n c o ns u m pti o n b y 

m ei of a u n a ( v a n d er H eij d e n et al. i n pr ess). H o w e v er, hi g h er r el ati v e a b u n d a n c es of s el e cti v e d e p osit f e e di n g 

n e m at o d es i n d e e p l a y er s ( v a n d er H eij d e n et al. i n pr ess), w hi c h ar e k n o w n t o f e e d o n 1 3 C- d e pl et e d b a ct eri a 

( V af ei a d o u et al. 2 0 1 4), c o ul d als o e x pl ai n t h e l o w er δ 1 3 C v al u es a n d t h er ef or e t h e hi g h er c o ntri b uti o n of 

b a ct eri a. T his hi g hli g ht s t h at d et er mi ni n g t h e f e e di n g b e h a vi or of n e m at o d es at t h e s c al e of tr o p hi c gr o u p s 

w o ul d pr o vi d e v er y c o m pl e m e nt ar y i nf or m ati o n a s s o m e n e m at o d es c a n h a v e v er y s p e cifi c di et s (i. e., r el yi n g 

o n b a ct eri a or o n di at o ms o nl y) w hil e s o m e ot h er s c a n b e m or e o p p ort u nisti c ( M aj di et al. 2 0 1 2; Br a e c k m a n 

et al. 2 0 1 5). D et er mi ni n g f o o d s o ur c es of t h es e diff er e nt gr o u ps c o ul d t h er ef or e pr o vi d e i nf or m ati o n a b o ut 

h o w n e m at o d es wit h s p e cifi c di et s a n d m or e o p p ort u ni sti c o n es c a n a dj ust t h eir di et s d e p e n di n g o n a v ail a bl e 

f o o d r es o ur c es. 
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4. 6  R e c o m m e n d ati o ns of c o m bi ni n g t r o p hi c m a r k e rs a n d of F A m a r k e r r ati os 

T h e si m ult a n e o us us e of m ulti pl e tr o p hi c m ar k er s, i. e., st a bl e is ot o p es, f att y a ci d pr ofil es a n d 

c o m p o u n d s p e cifi c is ot o p e c o m p ositi o ns of F As, pr o vi d e d v er y c o m pl e m e nt ar y i nf or m ati o n a n d n e w i nsi g ht s 

a b o ut t h e f e e di n g b e h a vi or of m ei of a u n a. I nf or m ati o n fr o m F A pr ofil es w a s i n d e e d v er y c o m pl e m e nt ar y t o 

st a bl e is ot o p e d at a w h e n f o o d s o ur c es h a d cl os e is ot o p e c o m p ositi o ns. T his w a s p arti c ul arl y t h e c a s e i n t his 

st u d y f or t w o m aj or f o o d r es o ur c es: mi cr o p h yt o b e nt h os a n d s e a gr a ss m at eri al. T h e us e of F A pr ofil es p er mitt e d 

t o dis cri mi n at e cl e arl y t h es e t w o f o o d s o ur c es a n d t o hi g hli g ht t h at n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds di d n ot 

r el y o n s e a gr a ss m at eri al. F A pr ofil es w er e als o v er y us ef ul at d et er mi ni n g t h e i m p ort a n c e of b a ct eri a a s a f o o d 

s o ur c e t o m ei of a u n a t h a n ks t o t h e v er y s p e cifi c F A s y nt h esi z e d b y b a ct eri a ( e. g. 1 5: 0, 1 7: 0, 1 8: 1( n - 7)). 

C o m bi n e d t o t h e is ot o p e c o m p ositi o n of a s p e cifi c b a ct eri a m ar k er (i. e., 1 5: 0), s u c h i nf or m ati o n p er mitt e d t o 

d et er mi n e t h at t h es e b a ct eri a m ostl y us e d mi cr o p h yt o b e nt h os a s a s u bstr at e. C o m bi ni n g s e v er al tr o p hi c 

m ar k er s t h er ef or e a v oi ds li mit s r el at e d t o si mil ar is ot o p e c o m p ositi o ns a n d pr o vi d es v er y us ef ul i nf or m ati o n 

a b o ut t h e ori gi n of t h e f o o d s o ur c es us e d b y c o ns u m er s. 

As alr e a d y d o n e f or a w hil e i n p el a gi c s yst e ms ( K h arl a m e n k o et al. 1 9 9 5; A u el et al. 2 0 0 2; D als g a ar d 

et al. 2 0 0 3; El- S a b a a wi et al. 2 0 0 9; G o n ç al v es et al. 2 0 1 2), d et er mi ni n g r ati os b et w e e n t h e m aj or gr o u ps of F A 

m ar k er s w a s als o us ef ul t o b ett er dis cri mi n at e b et w e e n f o o d s o ur c es a n d t o d et er mi n e t h e us e of f o o d s o ur c es 

b y m ei of a u n a. H er e w e us e d t w o r ati os, o n e t o dis cri mi n at e b et w e e n b a ct eri a a n d v a s c ul ar pl a nt s a n d t h e ot h er 

o n e t o dis cri mi n at e b et w e e n b a ct eri a a n d di at o ms. It is v er y li k el y t h at ot h er r ati os c a n b e d e v el o p e d t o 

dis cri mi n at e b et w e e n ot h er p ot e nti al f o o d s o ur c es i n ot h er b e nt hi c s yst e ms, d e p e n di n g o n w hi c h f o o d s o ur c es 

n e e d t o b e st u di e d. 
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5.  C O N C L U SI O N 

 

Mi cr o p h yt o b e nt h os a n d b a ct eri a ar e t h e m ost i m p ort a nt f o o d s o ur c es us e d b y n e m at o d es a n d b e nt hi c 

c o p e p o ds i n s e v er al h a bit at s of t w o s oft- b ott o m c o a st al e c os yst e ms o n t h e e a st Atl a nti c c o a st. T h e i m p ort a nt 

c o ntri b uti o n of b e nt hi c al g a e t o n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds is cl e arl y i n di c at e d b y hi g h pr o p orti o ns of 

di at o m F A m ar k er s a s w ell a s b y a si mil ar is ot o p e c o m p ositi o n of mi cr o p h yt o b e nt h os a n d c o ns u m er s. T h e 

i m p ort a nt c o ntri b uti o n of b a ct eri a F A m ar k er s t o m ei of a u n a hi g hli g ht e d t h e i m p ort a n c e of t his f o o d s o ur c e 

utili zi n g m ai nl y mi cr o p h yt o b e nt h os a s a s u bstr at e. S u c h a r eli a n c e o n b e nt hi c di at o ms a n d b e nt hi c b a ct eri a is 

li k el y r el at e d t o t h e hi g h q u alit y of t h es e f o o d s o ur c es i n c o m p aris o n wit h s e a gr a ss a n d d etrit al m at eri al. S P O M 

w a s als o p o orl y us e d b y m ei of a u n a, pr o b a bl y d u e t o it s l o w a n d irr e g ul ar tr a p pi n g i nt o t h e s e di m e nt, e v e n i n 

ar e a s w h er e s e di m e nt ati o n is g e n er all y hi g h er (i. e., s e a gr a ss b e ds). 

T his st u d y e m p h a si z es t h e i m p ort a n c e of utili zi n g m ulti pl e tr o p hi c m ar k er s w h e n d et er mi ni n g tr o p hi c 

r el ati o ns hi ps i n c o a st al e c os yst e ms. T h e li mit ati o ns of e a c h tr o p hi c m ar k er c o ul d b e o v err ul e d b y t h e 

c o m bi n ati o n of s e v er al tr o p hi c m ar k er s. C o m bi ni n g t h es e tr o p hi c m ar k er s c o ul d esti m at e m or e pr e cis el y fl u x es 

of c ar b o n i n s e v er al b e nt hi c a n d p el a gi c e n vir o n m e nt s, es p e ci all y if d et er mi n e d f or s p e cifi c tr o p hi c gr o u ps. 

Usi n g t h es e esti m at e d fl o ws of e n er g y i n c o m bi n ati o n wit h bi o m a ss a n d pr o d u cti o ns r at es i n f o o d w e b m o d els 

c o ul d i m pr o v e o ur k n o wl e d g e r e g ar di n g t h e r ol e of m ei of a u n a i n t h e f u n cti o ni n g of c o a st al f o o d w e bs. 
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A p p e n di x 4. 1. Is ot o p e c o m p ositi o n s ( ‰, m e a n ± st a n d ar d d e vi ati o n, n  = 3) of p ot e nti al f o o d s o ur c es, n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds. C o m p ari s o n s of δ1 3 C a n d δ 1 5 N v al u es b et w e e n 

s pri n g a n d a ut u m n ( Kr us k al- W alli s t est s, p- v al u es) i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). D at a f or s urf a c e ( 0 - 1 

c m) a n d s u b-s urf a c e ( 1 - 5 c m) l a y er s ar e pr o vi d e d f or s e di m e nt or g a ni c m att er ( S O M) a n d d etrit us. D at a f or s urf a c e ( 0 - 1 c m) a n d d e e p ( 4 - 5 c m) l a y er s ar e pr o vi d e d f or n e m at o d es . 

S P O M: S us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er. 

 

Mi c r o p h yt o b e nt h o s  S P O M  S O M  S O M  

  0 - 1 c m  1 - 5 c m  

δ 1 3 C  δ 1 5 N  δ 1 3 C  δ 1 5 N  δ 1 3 C  δ 1 5 N  δ 1 3 C  δ 1 5 N  

Sit e  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  

S e a g r as s M O  
-1 4. 3  

± 0. 5  

-1 3. 4  

± 0. 5  
0. 1  

3. 7  

± 0. 2  

7. 2  

± 0. 4  
0. 1  

-2 2. 5  

± 1. 3  

-2 2. 5  

± 1. 4  
0. 9  

4. 9  

± 1. 5  

5. 8  

± 1. 5  
0. 4  

-1 9. 6  

± 0. 3  

-1 8. 6  

± 0. 2  
0. 1  

5. 5  

± 0. 1  

6. 1  

± < 0. 1  
0. 1  

-1 9. 5  

± 0. 3  

-1 8. 9  

± 0. 1  
0. 1  

4. 9  

± 0. 3  

5. 7  

± < 0. 1  
0. 1  

M u dfl at M O  
-1 3. 8  

± 1. 2  

-1 3. 4  

± 1. 0  
0. 7  

6. 6  

± 0. 2  

9. 1  

± 0. 1  
0. 1  

-2 6. 6  

± 0. 8  

-2 7. 2  

± 1. 1  
0. 7  

4. 8  

± 0. 1  

3. 5  

± 0. 6  
0. 2  

-2 2. 2  

± 0. 1  

-2 1. 9  

± 0. 1  
0. 1  

6. 4  

± 0. 1  

6. 6  

± 0. 1  
0. 1  

-2 2. 5  

± 0. 1  

-2 2. 5  

± 0. 1  
1  

6. 4  

± 0. 2  

6. 6  

± < 0. 1  
0. 2  

S a n dfl at S R  
-7. 2  

± 0. 5  

-1 1. 6  

± 2. 0  
0. 1  

5. 7  

± 0. 3  

1 3. 8  

± 1. 0  
0. 1  

-2 7. 6  

± 1. 7  

-2 5. 9  

± 0. 8  
0. 2  

7. 5  

± 0. 4  

7. 0  

± 0. 2  
0. 2  

-1 7. 7  

± 0. 5  

-1 8. 0  

± 0. 6  
0. 7  

1 0. 7  

± 0. 3  

1 0. 8  

± 0. 3  
0. 7  

-1 7. 7  

± 0. 4  

-1 7. 8  

± 0. 3  
1  

1 0. 9  

± 0. 2  

1 0. 7  

± 0. 2  
0. 2  

M u dfl at S R  
-1 7. 3  

± 1. 3  

-1 5. 0  

± 0. 8  
0. 1  

8. 4  

± 2. 7  

6. 5  

± 0. 7  
0. 4  

-2 5. 8  

± 0. 7  

-2 3. 3  

± 3. 0  
0. 2  

7. 4  

± 0. 4  

6. 9  

± 0. 1  
0. 1  

-2 1. 6  

± 0. 3  

-2 1. 3  

± < 0. 1  
0. 1  

8. 8  

± 0. 3  

8. 4  

± 0. 1  
0. 2  

-2 1. 9  

± 0. 1  

-2 1. 5  

± 0. 1  
0. 1  

9. 0  

± 0. 1  

8. 8  

± 0. 1  
0. 1  

S e a g r as s S R  
-1 6. 2  

± 2. 2  

-1 2. 6  

± 4. 6  
0. 4  

6. 2  

± 0. 2  

1 2. 3  

± 3. 2  
0. 1  

-2 5. 8  

± 0. 7  

-2 3. 3  

± 3. 0  
0. 2  

7. 4  

± 0. 4  

6. 9  

± 0. 1  
0. 1  

-2 0. 4  

± 0. 2  

-2 0. 5  

± 0. 1  
0. 1  

7. 4  

± 0. 6  

7. 6  

± 0. 1  
1  

-2 0. 7  

± 0. 1  

-2 0. 8  

± 0. 1  
0. 7  

7. 8  

± 0. 2  

8. 2  

± 0. 2  
0. 1  

 

 

 

    

 

Z. n oltii  l e a v e s Z. n oltii  r o ots  D et rit us  D et rit us  

  0 - 1 c m  1 - 5 c m  

δ 1 3 C  δ 1 5 N  δ 1 3 C  δ 1 5 N  δ 1 3 C  δ 1 5 N  δ 1 3 C  δ 1 5 N  

Sit e  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  A ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  

S e a g r as s M O  
-1 1. 6  

± 0. 3  

-1 0. 4  

± 0. 4  
0. 1  

7. 3  

± 0. 3  

7. 2  

± 0. 3  
0. 7  

-1 1. 6  

± 0. 3  

-1 0. 6  

± 0. 4  
0. 1  

6. 9  

± 0. 3  

6. 7  

± 0. 1  
0. 4  

-1 2. 9  

± 0. 9  

-1 1. 5  

± 0. 3  
0. 1  

7. 4  

± 0. 3  

6. 4  

± 0. 3  
0. 1  

-1 2. 3  

± 0. 1  

-1 0. 7  

± 0. 6  
0. 1  

6. 7  

± 0. 2  

6. 3  

± 0. 1  
0. 1  

M u dfl at S R  - - - - - - - - - - - - 
-1 7. 9  

± 0. 8  

-1 5. 1  

± 0. 3  
0. 1  

9. 9  

± 0. 9  

9. 9  

± 0. 8  
1  

-2 0. 0  

± 3. 4  

-1 5. 7  

± 1. 7  
0. 1  

9. 0  

± 1. 3  

9. 6  

± 1. 0  
0. 4  

S e a g r as s S R  
-1 3. 1  

± 0. 3  

-1 2. 7  

± 0. 2  
0. 1  

8. 1  

± 0. 5  

7. 7  

± 1. 2  
0. 7  

-1 3. 3  

± 0. 3  

-1 1. 9  

± 0. 2  
0. 1  

5. 9  

± 0. 4  

7. 4  

± 1. 3  
0. 2  

-1 4. 3  

± 0. 3  

-1 3. 1  

± 0. 4  
0. 1  

8. 3  

± 0. 3  

8. 3  

± 0. 6  
1  

-1 6. 2  

± 0. 9  

-1 5. 2  

± 1. 5  
0. 7  

8. 0  

± 0. 4  

8. 3  

± 0. 5  
0. 7  

    

 

N e m at o d e s  N e m at o d e s  B e nt hi c c o p e p o ds  

0 - 1 c m  4 - 5 c m   

δ 1 3 C  δ 1 5 N  δ 1 3 C  δ 1 5 N  δ 1 3 C  δ 1 5 N  

Sit e  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  s pri n g  a ut u m n  p  
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S e a g r as s M O  
-1 4. 5  

± 1. 1  

-1 4. 7  

± 0. 3  
0. 7  

1 0. 1  

± 0. 6  

1 1. 3  

± 1. 5  
0. 4  

-1 7. 2  

± 0. 7  
 - - 

7. 4  

± 0. 5  
- - 

-1 3. 7  

± 0. 2  

-1 3. 5  

± 2. 9  
0. 7  

8. 3  

± 0. 2  

9. 3  

± 1. 7  
0. 1  

M u dfl at M O  
-1 6. 9  

± 1. 4  

-1 4. 7  

± 2. 4  
0. 4  

8. 7  

± 1. 2  

1 2. 5  

± 3. 5  
0. 2  

-2 0. 0  

± 2. 6  

-2 0. 4  

± 5. 2  
1  

9. 1  

± 1. 5  

9. 7  

± 0. 2  
0. 7  

-1 4. 6  

± 0. 5  

-1 5. 4  

± 0. 1  
0. 1  

9. 0  

± 0. 9  

1 1. 2  

± 1. 8  
0. 1  

S a n dfl at S R  
-1 2. 6  

± 0. 2  

-1 2. 2  

± 0. 1  
0. 2  

1 5. 3  

± 0. 6  

1 5. 0  

± 0. 8  
0. 4  

-1 6. 2  

± 0. 4  

-1 5. 5  

± 0. 2  
0. 1  

1 5. 2  

± 0. 7  

1 5. 1  

± 0. 1  
0. 8  

-1 4. 2  

± 0. 7  

-1 2. 7  

± 0. 2  
0. 1  

1 3. 4  

± 1. 1  

1 5. 4  

± 0. 3  
0. 1  

M u dfl at S R  
-1 5. 7  

± 0. 4  

-1 5. 4  

± 0. 7  
0. 6  

1 4. 2  

± 0. 5  

1 4. 4  

± 1. 7  
0. 9  

-1 7. 1  

± 0. 7  

-1 6. 9  

± 0. 4  
1  

1 5. 6  

± 0. 3  

1 2. 8  

± 0. 3  
0. 1  

-1 8. 2  

± 1. 5  

-1 6. 2  

± 0. 9  
0. 1  

1 1. 0  

± 1. 0  

1 1. 7  

± 0. 8  
0. 1  

S e a g r as s S R  
-1 7. 9  

± 0. 3  

-1 7. 7  

± 0. 4  
0. 7  

1 1. 8  

± 0. 5  

1 1. 2  

± 0. 4  
0. 2  

-1 9. 0  

± 0. 5  

-1 8. 3  

± 0. 5  
0. 3  

9. 5  

± 0. 6  

1 0. 3  

± 0. 9  
0. 4  

-1 8. 3  

± 4. 5  

-1 6. 6  

± 0. 6  
0. 1  

1 1. 8  

± 1. 4  

1 2. 2  

± 0. 7  
1  

 

A p p e n di x 4. 2. Is ot o p e c o m p ositi o n s ( ‰, m e a n ± st a n d ar d d e vi ati o n, n = 6) of s e di m e nt or g a ni c m att er ( S O M), d etrit us a n d n e m at o d es p er s e di m e nt l a y er. C o m p ari s o n s of δ 1 3 C a n d 

δ 1 5 N v al u es b et w e e n s urf a c e ( 0 - 1 c m) a n d s u b-s urf a c e ( 1 - 5 c m) l a y er s f or S O M a n d d etrit us a n d s urf a c e ( 0 - 1 c m) a n d d e e p ( 4 - 5 c m) l a y er s f or n e m at o d es ( Kr us k al- W alli s t est s, 

p - v al u es) i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) . Si g nifi c a nt diff er e n c es ( p  < 0. 0 5 0) ar e i n di c at e d i n b ol d.  

 
D et rit us  S O M  N e m at o d e s  

δ 1 3 C  δ 1 5 N  δ 1 3 C  δ 1 5 N  δ 1 3 C  δ 1 5 N  

Sit e  0 - 1 c m  1 - 5 c m  p  0 - 1 c m  1 - 5 c m  p  0 - 1 c m  1 - 5 c m  p  0 - 1 c m  1 - 5 c m  p  0 - 1 c m  4 - 5 c m  p  0 - 1 c m  4 - 5 c m  p  

S e a g r as s M O  
-1 2. 2  

± 1. 0  

-1 1. 5  

± 1. 0  
0. 2 2  

6. 9  

± 0. 6  

6. 5  

± 0. 3  
0. 0 6 3  

-1 9. 1  

± 0. 6  

-1 9. 2  

± 0. 4  
0. 4 4  

5. 8  

± 0. 4  

5. 3  

± 0. 5  
0. 0 3 1  

-1 4. 6  

± 0. 7  

-1 6. 9  

± 0. 6  
0. 0 0 4  

1 0. 7  

± 1. 2  

7. 6  

± 0. 7  
0. 0 1 1  

M u dfl at M O  - - - - - - 
-2 2. 1  

± 0. 2  

-2 2. 5  

± 0. 1  
0. 1 8  

6. 5  

± 0. 1  

6. 5  

± 0. 2  
0. 3 1  

-1 6. 3  

± 1. 2  

-2 1. 2  

± 3. 1  
0. 0 1 1  

9. 5  

± 1. 4  

9. 3  

± 1. 1  
0. 6 5  

S a n dfl at S R  - - - - - - 
-1 7. 8  

± 0. 5  

-1 7. 8  

± 0. 3  
1. 0  

1 0. 8  

± 0. 3  

1 0. 8  

± 0. 2  
0. 8 4  

-1 2. 4  

± 0. 3  

-1 6. 0  

± 0. 5  
0. 0 0 3  

1 5. 2  

± 0. 6  

1 5. 3  

± 0. 7  
0. 7 4  

M u dfl at S R  
-1 6. 5  

± 1. 6  

-1 7. 9  

± 3. 4  
0. 8 4  

9. 9  

± 0. 8  

9. 3  

± 1. 1  
0. 0 9 4  

-2 1. 4  

± 0. 2  

-2 1. 7  

± 0. 3  
0. 0 3 1  

8. 6  

± 0. 3  

8. 9  

± 0. 2  
0. 0 3 1  

-1 5. 6  

± 0. 5  

-1 7. 0  

± 0. 5  
0. 0 0 3  

1 4. 3  

± 1. 0  

1 4. 2  

± 1. 6  
0. 8 9  

S e a g r as s S R  
-1 3. 7  

± 0. 8  

-1 5. 7  

± 1. 2  
0. 1 3  

8. 3  

± 0. 4  

8. 1  

± 0. 4  
0. 4 4  

-2 0. 4  

± 0. 2  

-2 0. 8  

± 0. 1  
0. 0 3 1  

7. 5  

± 0. 4  

8. 0  

± 0. 3  
0. 0 3 1  

-1 7. 8  

± 0. 3  

-1 8. 7  

± 0. 6  
0. 0 2 0  

1 1. 5  

± 0. 5  

9. 9  

± 0. 8  
0. 0 0 6  

 

  



C h a pt er 4   

- 1 1 4 -   

A p p e n di x 4. 3.  δ1 3 C v al u es of f o o d s o ur c es ( a n n u al m e a n, ‰, n  = 6) i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). 

C o m p ari s o n s b et w e e n f o o d s o ur c es ( Kr us k al- W alli s t est s, p- v al u es, p ost- h o c c o m p ari s o n s vi a B o nf err o ni’s m et h o d). Si g nifi c a nt diff er e n c es ( p  < 0. 0 5 0) ar e i n di c at e d i n b ol d. S P O M: 

s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er, S O M: s e di m e nt or g a ni c m att er. 

   M u dfl at M O  M u dfl at S R  S a n dfl at S R  S e a g r as s M O  S e a g r as s S R  

   δ 1 3 C  p  δ 1 3 C  p  δ 1 3 C  p  δ 1 3 C  p  δ 1 3 C  p  

S P O M  vs   S O M ( 0 - 1 c m)  -2 6. 9  <  -2 2. 1  0. 0 2  -2 4. 6   -2 1. 4  1. 0  -2 6. 7   -1 7. 8  0. 1 8  -2 2. 5   -1 9. 1  1. 0  -2 4. 6   -2 0. 4  1. 0  

S P O M  vs   S O M ( 1 - 5 c m)  -2 6. 9   -2 2. 5  0. 8 5  -2 4. 6   -2 1. 7  1. 0  -2 6. 7   -1 7. 8  0. 1 5  -2 2. 5   -1 9. 2  1. 0  -2 4. 6   -2 0. 8  1. 0  

S P O M  vs   Mi cr o p h yt o b e nt h os  -2 6. 9  <  -1 3. 6  < 0. 0 0 1  -2 4. 6  <  -1 6. 0  < 0. 0 0 1  -2 6. 7  <  -9. 4  < 0. 0 0 1  -2 2. 5   -1 3. 8  0. 1 6  -2 4. 6  <  -1 4. 4  0. 0 0 9  

S P O M  vs   D etrit us  -  - - -2 4. 6  <  -1 7. 2  < 0. 0 0 1  -  - - -2 2. 5  <  -1 1. 9  < 0. 0 0 1  -2 4. 6  <  -1 4. 7  0. 0 0 4  

S P O M  vs   S e a gr as s  -  - - -  - - -  - - -2 2. 5  <  -1 2. 4  < 0. 0 0 1  -2 4. 6  <  -1 1. 7  < 0. 0 0 1  

S O M ( 0 - 1 c m)  vs   S O M ( 1 - 5 c m)  -2 2. 1   -2 2. 5  0. 8 5  -2 1. 4   -2 1. 7  1. 0  -1 7. 8   -1 7. 8  1. 0  -1 9. 1   -1 9. 2  1. 0  -2 0. 4   -2 0. 8  1. 0  

S O M ( 0 - 1 c m)  vs   Mi cr o p h yt o b e nt h os  -2 2. 1   -1 3. 6  0. 8 5  -2 1. 4   -1 6. 0  0. 2 2  -1 7. 8   -9. 4  0. 1 5  -1 9. 1   -1 3. 8  1. 0  -2 0. 4   -1 4. 4  0. 7 9  

S O M ( 0 - 1 c m)  vs   D etrit us  -  - - -2 1. 4   -1 7. 2  0. 5 2  -  - - -1 9. 1   -1 1. 9  0. 1 1  -2 0. 4   -1 4. 7  0. 7 4  

S O M ( 0 - 1 c m)  vs   S e a gr as s  -  - - -  - - -  - - -1 9. 1  <  -1 2. 4  0. 0 0 5  -2 0. 4  <  -1 1. 7  0. 0 1 2  

S O M ( 1 - 5 c m)  vs   Mi cr o p h yt o b e nt h os  -2 2. 5  <  -1 3. 6  0. 0 2  -2 1. 7  <  -1 6. 0  0. 0 2 7  -1 7. 8   -9. 4  0. 1 8  -1 9. 2   -1 3. 8  1. 0  -2 0. 8   -1 4. 4  0. 1 1  

S O M ( 1 - 5 c m)  vs   D etrit us  -  - - -2 1. 7   -1 7. 2  0. 0 6 1  -  - - -1 9. 2   -1 1. 9  0. 0 7 1  -2 0. 8   -1 4. 7  0. 0 7 2  

S O M ( 1 - 5 c m)  vs   S e a gr as s  -  - - -  - - -  - - -1 9. 2  <  -1 2. 4  0. 0 0 3  -2 0. 8  <  -1 1. 7  < 0. 0 0 1  

Mi cr o p h yt o b e nt h os  vs   D etrit us  -  - - -1 6. 0   -1 7. 2  1. 0  -  - - -1 3. 8   -1 1. 9  1. 0  -1 4. 4   -1 4. 7  1. 0  

Mi cr o p h yt o b e nt h os  vs   S e a gr as s  -  - - -  - - -  - - -1 3. 8   -1 2. 4  0. 2 5  -1 4. 4   -1 1. 7  1. 0  

D etrit us  vs   S e a gr as s  -  - - -  - - -  - - -1 1. 9   -1 2. 4  1. 0  -1 4. 7   -1 1. 7  1. 0  

 

  



  C h a pt er 4 

  - 1 1 5 - 

A p p e n di x 4. 4.  M e a n δ1 3 C v al u es of f o o d s o ur c es ( n  = 6) i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). C o m p ari s o n 

( Kr us k al- W alli s, p- v al u e, p ost- h o c c o m p ari s o n s vi a B o nf err o ni’s m et h o d) b et w e e n h a bit at s. Si g nifi c a nt diff er e n c es ( p  < 0. 0 5 0) ar e i n di c at e d i n b ol d. S P O M: s us p e n d e d p arti c ul at e 

or g a ni c m att er, S O M: s e di m e nt or g a ni c m att er. 

   Mi c r o p h yt o b e nt h os  S O M ( 0 - 1 c m)  S O M ( 1 - 5 c m)  S P O M  

   δ 1 3 C  p  δ 1 3 C  p  δ 1 3 C  p  δ 1 3 C  p  

M u dfl at M O  vs   M u dfl at S R  -1 3. 6   -1 6. 0  0. 3 7  -2 2. 1   -2 1. 4  1. 0  -2 2. 5   -2 1. 7  1. 0  -2 6. 9   -2 4. 6  0. 2 5  

M u dfl at M O  vs   S e a gr as s M O  -1 3. 6   -1 3. 8  1. 0  -2 2. 1  <  -1 9. 1  0. 0 0 5  -2 2. 5  <  -1 9. 2  0. 0 0 4  -2 6. 9  <  -2 2. 5  0. 0 0 1  

M u dfl at M O  vs   S e a gr as s S R  1 3. 6   -1 4. 4  1. 0  -2 2. 1   -2 0. 4  0. 2 2  -2 2. 5   -2 0. 8  0. 1 8  -2 6. 9   -2 4. 6  0. 2 5  

M u dfl at M O  vs   S a n dfl at S R  -1 3. 6   -9. 4  0. 7 5  -2 2. 1  <  -1 7. 8  < 0. 0 0 1  -2 2. 5  <  -1 7. 8  < 0. 0 0 1  -2 6. 9   -2 6. 7  1. 0  

M u dfl at S R  vs   S e a gr as s M O  -1 6. 0   -1 3. 8  0. 5 5  -2 1. 4   -1 9. 1  0. 1 4  -2 1. 7   -1 9. 2  0. 1 8  -2 4. 6   -2 2. 5  0. 7 8  

M u dfl at S R  vs   S e a gr as s S R  -1 6. 0   -1 4. 4  1. 0  -2 1. 4   -2 0. 4  1. 0  -2 1. 7   -2 0. 8  1. 0  -2 4. 6   -2 4. 6  1. 0  

M u dfl at S R  vs   S a n dfl at S R  -1 6. 0  <  -9. 4  < 0. 0 0 1  -2 1. 4  <  -1 7. 8  0. 0 0 4  -2 1. 7  <  -1 7. 8  0. 0 0 4  -2 4. 6   -2 6. 7  0. 5 7  

S e a gr ass M O  vs   S e a gr as s S R  -1 3. 8   -1 4. 4  1. 0  -1 9. 1   -2 0. 4  1. 0  -1 9. 2   -2 0. 8  1. 0  -2 2. 5   -2 4. 6  0. 7 8  

S e a gr ass M O  vs   S a n dfl at S R  -1 3. 8   -9. 4  0. 5 3  -1 9. 1   -1 7. 8  1. 0  -1 9. 2   -1 7. 8  1. 0  -2 2. 5  >  -2 6. 7  0. 0 0 5  

S e a gr ass S R  vs   S a n dfl at S R  -1 4. 4   -9. 4  0. 0 7  -2 0. 4   -1 7. 8  0. 2 0  -2 0. 8   -1 7. 8  0. 1 8  -2 4. 6   -2 6. 7  0. 5 7  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



C h a pt er 4   

- 1 1 6 -   

A p p e n di x 4. 5. F att y a ci d ( F A) c o m p ositi o n s ( % of t ot al F As, m e a n, n  = 3) of pri m ar y pr o d u c er s a n d c o m p osit e s o ur c es i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es-

Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g a n d a ut u m n. V al u es of t h e fi v e m ost a b u n d a nt F As ar e i n b ol d.  F As ar e cl a ssifi e d a c c or di n g t o t h eir tr o p hi c m ar k er gr o u ps: 

di at o m s, b a ct eri a, fl a g ell at es, v a s c ul ar pl a nt s, a n d u bi q uit o us (s e e T a bl e 4. 1). A ni m al F A m ar k er s ar e c o n si sti n g of 2 0: 0, 2 0: 1( n - 7), 2 0: 1(n - 9), 2 0: 1(n - 1 1), 2 0: 1, 2 2: 1(n - 7), 2 2: 1(n - 9), 

2 2: 1( n - 1 1), 2 2: 2(n - 6), 2 2: 2(n - 9). S O M = S e di m e nt or g a ni c m att er, S P O M = S us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er. 
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S e di m e nt  

l a y e r S e as o n   1
4:

0 

 1
6:

1(
n
-7

) 

 1
6:

2(
n
 -
4)

 

 1
6:

3(
n
 -
4)

 

 1
6:

4(
n
 -
1)

 

 2
0:

5(
n
 -
3)

 

 i
-1

5:
0 

 a
-1

5:
0 

 1
5:

0 

 1
7:

0 

 1
7:

1 

 1
8:

1(
n
 -
7)

 

 1
8:

4(
n
 -
3)

 

 2
2:

6(
n
 -
3)

 

 1
8:

2(
n
 -
6)

 

 1
8:

3(
n
 -
3)

 

 2
4:

0 

 1
6:

0 

 1
8:

0 

 1
8:

1(
n
 -
9)

 

  

Mi c r o p h yt o b e nt h os  S e a gr ass M O   S pri n g  4. 5  1 1. 0  3. 2  3. 0  3. 0  2 2. 4  0. 9   1. 5    0. 7  8. 6  2. 7  1. 1    3 1. 9  1. 5  0. 8  2. 9  0. 6  
   A ut u m n  5. 7  1 8. 6  3. 6  3. 0  5. 7  2 2. 0  0. 8   2. 2    0. 4  3. 0  2. 3  0. 5  3. 3   2 5. 3  0. 8  0. 5  1. 9  0. 4  
 M u dfl at M O   S pri n g  6. 9  1 0. 4  4. 1  5. 1  6. 5  2 6. 0  0. 5   9. 6   1. 7  0. 5  1. 9  4. 8  0. 6  0. 8  0. 4  1 4. 7  0. 6  0. 9  1. 8  2. 3  
   A ut u m n  5. 0  1 0. 2  5. 0  6. 1  8. 7  3 4. 1  0. 8   1. 8  0. 1  0. 8  0. 4  2. 3  4. 7  0. 4  0. 3  0. 1  1 4. 5  0. 6  0. 3  1. 7  2. 0  
 S a n dfl at S R   S pri n g  8. 1  6. 2  5. 1  3. 1  1 0. 1  2 3. 4  0. 5   1 5. 1  0. 4  2. 8  0. 1  2. 4  5. 1  0. 5  0. 2  0. 3  9. 5  0. 3  0. 5  2. 2  4. 1  
   A ut u m n  8. 4  1 2. 3  5. 4  7. 4  6. 5  3 2. 4  1. 7   0. 4   0. 8  1. 0  3. 7  5. 6  0. 4  0. 3  0. 4  9. 5  0. 7  0. 4  2. 0  0. 5  
 M u dfl at S R   S pri n g  9. 4  9. 7  6. 7  1 1. 2  6. 8  2 5. 3  0. 8   5. 7  0. 2   0. 4  1. 8  4. 4  0. 6  0. 4   1 0. 4  0. 3  1. 6  1. 8  2. 4  
   A ut u m n  5. 6  7. 5  8. 5  1 0. 2  1 0. 9  2 5. 4  0. 9   3. 7   1. 8  0. 8  2. 1  6. 0  0. 4  0. 2   9. 9  0. 6  0. 9  1. 7  2. 7  
 S e a gr ass S R   S pri n g  8. 4  1 1. 6  5. 4  8. 8  6. 2  2 1. 5  1. 0   7. 0  0. 4  2. 5  1. 2  2. 5  4. 8  0. 5  0. 3  0. 3  1 2. 1  1. 3  0. 8  1. 7  1. 8  
   A ut u m n  8. 2  1 0. 3  5. 0  8. 9  9. 0  3 3. 1      0. 7  2. 0  3. 7  6. 0  0. 4  0. 4  0. 6  8. 1  1. 3  0. 4  1. 5  0. 4  
                          

D et rit us  S e a gr ass M O  0 - 1 c m  S pri n g  2. 0      3. 6  0. 6   0. 7    2. 9    2 1. 2  1 7. 4  7. 8  3 0. 5  4. 8  4. 4  3. 8  0. 3  
   A ut u m n  1. 4  5. 2  0. 4  0. 3   2. 3  1. 9   0. 9    3. 8    2 3. 0  1 0. 7  9. 8  2 7. 6  4. 4  6. 5  1. 1  0. 7  
  1 - 5 c m  S pri n g  1. 4  2. 5     0. 6  2. 7   0. 9    2. 8    2 2. 0  8. 0  2 4. 0  2 3. 2  4. 6  5. 6  0. 7  1. 0  
   A ut u m n  0. 8  1. 8     0. 3  1. 2   0. 7    2. 4    3 1. 6  1 1. 6  1 0. 1  2 6. 5  4. 1  7. 3  0. 3  1. 3  
 S e a gr ass S R  0 - 1 c m  S pri n g  2. 8  4. 5   0. 5   2. 3  4. 1   1. 1    3. 3    1 3. 0  1 3. 6  1 2. 3  2 7. 8  4. 9  4. 0  4. 0  1. 9  
   A ut u m n  1. 7  6. 9  0. 5  0. 7   6. 3  2. 5   0. 9    5. 3    1 2. 2  1 4. 7  5. 8  2 7. 1  5. 0  5. 3  3. 6  1. 4  
  1 - 5 c m  S pri n g  1. 8  3. 2     1 3. 1  2. 7   0. 9    3. 3    9. 1   2 8. 1  2 1. 5  4. 3   9. 8  2. 2  
   A ut u m n  1. 6  4. 7     1. 1  3. 1   1. 0    4. 6    1 9. 3  1 3. 1  6. 5  3 0. 8  5. 0  5. 3  2. 0  1. 9  
 M u dfl at S R  0 - 1 c m  S pri n g  4. 7  8. 5  0. 8  0. 7   4. 4  3. 9   1. 8    8. 0  0. 8   5. 9  6. 2  9. 4  2 6. 5  6. 4  5. 1  0. 6  6. 4  
   A ut u m n  8. 7  3. 6  0. 4    2. 3  3. 8   0. 6    4. 7  0. 8   2 4. 5  9. 0  0. 9  2 4. 6  1. 8  8. 6  5. 0  0. 7  

  1 - 5 c m  S pri n g  4. 3  4. 7     5. 0  6. 4   1. 3    1 0. 2    5. 6  9. 4  8. 7  2 1. 7  6. 5  3. 6  5. 5  6. 9  
   A ut u m n  7. 5  4. 5  0. 3    0. 3  4. 4   0. 9    9. 5  0. 8   1 9. 5  8. 4  1. 3  2 2. 1  3. 4  8. 0  5. 0  4. 2  
                          

L e a v es  S e a gr ass M O   S pri n g  1. 4  1. 0     0. 5  2. 1   0. 3    1. 7  0. 4   1 7. 5  3 0. 3  3. 7  3 2. 1  3. 9  2. 2  3. 0   

   A ut u m n  0. 5       1. 8   0. 2    1. 0    1 7. 7  3 8. 8  3. 1  3 0. 2  3. 0  1. 3  2. 4   



  C h a pt er 4 

  - 1 1 7 - 

 S e a gr ass S R   S pri n g  1. 1       1. 9   0. 2    1. 4  0. 8   1 9. 1  3 1. 5  2. 9  3 2. 8  3. 5  2. 1  2. 7   

   A ut u m n  0. 9    0. 1    3. 9   0. 5  2. 0   3. 2    9. 5  3 6. 8   3 0. 9  4. 8  1. 5  5. 9   

                          

R o ot s  S e a gr ass M O   S pri n g  0. 7       0. 9   0. 5  0. 6  0. 5  1. 6    3 7. 3  1 7. 5   2 7. 4  3. 7  5. 6  2. 2  1. 3  
   A ut u m n  0. 4       0. 5   0. 4  0. 4   2. 0    4 3. 5  1 4. 0   2 6. 7  3. 5  6. 8  1. 7   

 S e a gr ass S R   S pri n g  0. 7       0. 9   0. 5    2. 3    3 6. 6  1 6. 9   2 9. 8  3. 4  6. 0  0. 9  1. 9  
   A ut u m n  1. 6   0. 6     1. 4   0. 9  0. 7   3. 6    3 2. 9  1 2. 4   3 0. 1  4. 1  5. 9  5. 9   

   A ut u m n  8. 4  1 2. 3  5. 4  7. 4  6. 5  3 2. 4  1. 7   0. 4   0. 8  1. 0  3. 7  5. 6  0. 4  0. 3  0. 4  9. 5  0. 7  0. 4  2. 0  0. 5  
 M u dfl at S R   S pri n g  9. 4  9. 7  6. 7  1 1. 2  6. 8  2 5. 3  0. 8   5. 7  0. 2   0. 4  1. 8  4. 4  0. 6  0. 4   1 0. 4  0. 3  1. 6  1. 8  2. 4  
   A ut u m n  5. 6  7. 5  8. 5  1 0. 2  1 0. 9  2 5. 4  0. 9   3. 7   1. 8  0. 8  2. 1  6. 0  0. 4  0. 2   9. 9  0. 6  0. 9  1. 7  2. 7  
 S e a gr ass S R   S pri n g  8. 4  1 1. 6  5. 4  8. 8  6. 2  2 1. 5  1. 0   7. 0  0. 4  2. 5  1. 2  2. 5  4. 8  0. 5  0. 3  0. 3  1 2. 1  1. 3  0. 8  1. 7  1. 8  
   A ut u m n  8. 2  1 0. 3  5. 0  8. 9  9. 0  3 3. 1      0. 7  2. 0  3. 7  6. 0  0. 4  0. 4  0. 6  8. 1  1. 3  0. 4  1. 5  0. 4  
                          

S O M  S e a gr ass M O  0 - 1 c m  S pri n g  5. 3  3 3. 8  2. 4  4. 1  0. 7  9. 7  2. 2   3. 2     1. 2   2. 3  0. 8  1. 8  2 6. 6  2. 2   3. 4  0. 2  

   A ut u m n  5. 2  2 3. 9  2. 1  5. 0  0. 5  5. 2  3. 6   3. 2    5. 8  0. 8   1. 5  0. 6  6. 3  2 5. 3  3. 9  2. 9  3. 8  0. 3  

  1 - 5 c m  S pri n g  4. 0  1 3. 6  0. 7  1. 5   1. 5  3. 7   2. 2    3. 4    2. 8  0. 8  1 2. 7  3 1. 4  1 6. 3  2. 5  2. 5  0. 4  

   A ut u m n  2. 4  9. 2  0. 4  1. 0   4. 2  3. 3   1. 8  0. 4   4. 4    3. 2  0. 7  1 3. 6  3 0. 0  1 8. 1  3. 9  3. 0  0. 4  

 M u dfl at M O  0 - 1 c m  S pri n g  5. 6  1 5. 5  1. 6  1 4. 3  1. 5  5. 6  2. 8   2 0. 0    3. 9  0. 9   0. 4   1. 7  1 8. 4  1. 8  1. 5  3. 2  1. 2  

   A ut u m n  5. 2  1 2. 6  1. 9  1 1. 5  3. 9  8. 6  3. 1   1 0. 4    4. 2  1. 3  1. 2  0. 4   3. 1  1 9. 0  3. 1  2. 0  3. 9  4. 7  

  1 - 5 c m  S pri n g  7. 6  1 1. 2  1. 0  6. 5  0. 9  1. 4  5. 7   1 2. 2  0. 8   6. 1  0. 6   0. 5  0. 6  6. 9  2 4. 4  5. 8  2. 7  5. 1   

   A ut u m n  6. 5  1 0. 6  1. 4  3. 0  1. 1  1. 1  5. 8  6. 4   2. 5   6. 7  0. 6   0. 6  0. 6   2 5. 9  7. 7  3. 2  5. 7  1 0. 0  

 S a n dfl at S R  0 - 1 c m  S pri n g  7. 8  4 3. 0  1. 2  3. 7   6. 5  0. 7   2. 9    2. 9  0. 5  0. 6  0. 5  0. 2  0. 3  2 4. 5   2. 7  1. 8  0. 3  

   A ut u m n  6. 0  4 4. 1  2. 2  3. 6  0. 6   1. 1   1. 3    4. 2  0. 8  0. 4  0. 5  0. 2   2 0. 0  1. 2  3. 3  1. 8   

  1 - 5 c m  S pri n g  8. 3  4 1. 1  1. 4  4. 6   4. 3  1. 2   3. 4  0. 9  0. 5  3. 9  0. 5   0. 4   0. 3  2 3. 1  1. 4  2. 7  2. 1   

   A ut u m n  6. 4  4 0. 9  1. 4  4. 2   4. 8  1. 5   2. 8  0. 9   4. 7  0. 5   0. 4   0. 5  2 4. 0  1. 7  3. 3  2. 0   
 M u dfl at S R  0 - 1 c m  S pri n g  5. 6  2 4. 0  1. 3  2. 3  1. 4  5. 6  2. 0   8. 2  1. 4  1 2. 9  3. 7  0. 5   0. 9  0. 3  2. 0  2 0. 1  2. 1  1. 8  3. 3  0. 5  

   A ut u m n  4. 8  2 1. 2  1. 7  7. 7  2. 0  5. 1  3. 0   5. 0  1. 4  1. 3  8. 0  0. 7   0. 9  0. 6  5. 4  1 8. 2  2. 8  2. 6  4. 5  3. 0  

  1 - 5 c m  S pri n g  5. 4  2 0. 1  1. 3  1 3. 4  1. 6  1. 6  3. 4   8. 0  1. 9  1. 1  4. 6  0. 5   1. 3   5. 8  2 0. 1  3. 4  1. 9  4. 0  0. 5  

   A ut u m n  5. 4  1 8. 6  1. 5  1 5. 1  1. 9  1. 4  3. 7   8. 8  1. 9  1. 4  5. 6  0. 5   0. 7  0. 4  5. 7  2 0. 4   2. 2  3. 9  0. 7  

 S e a gr ass S R  0 - 1 c m  S pri n g  3. 8  2 7. 5  1. 0  2 0. 2  1. 3  2. 9  1. 1   1 0. 8  1. 2  0. 7  2. 0  0. 4   0. 9  0. 2  1. 1  1 8. 9  1. 2  1. 4  2. 9  0. 5  
   A ut u m n  3. 7  2 6. 5  1. 4  1 8. 4  2. 0  5. 5  1. 4   8. 5  1. 1  0. 8  3. 1  0. 6   0. 7   1. 6  1 7. 0  1. 2  1. 5  3. 0  2. 0  

  1 - 5 c m  S pri n g  3. 2  2 0. 6  0. 8  2 3. 6  1. 5  0. 7  1. 5   1 2. 8  1. 9  0. 8  1. 9    0. 7   3. 4  1 7. 6  1. 7  1. 5  3. 0  2. 9  

   A ut u m n  3. 7  2 2. 0  0. 8  2 2. 0  1. 3  1. 9  1. 5   1 3. 7  2. 0  0. 9  2. 1  0. 3   0. 6   2. 2  1 8. 4  1. 5  1. 5  3. 0  0. 6  
                          

S P O M  S e a gr ass M O   S pri n g  1 2. 8  1 0. 9  2. 8  0. 6  1. 3  6. 4  1. 1   1. 2  0. 5  0. 6  4. 8  2. 5  4. 2  1. 8  1. 4   2 4. 6  1 2. 4  4. 5  2. 4  3. 0  

   A ut u m n  7. 5  9. 3  6. 2  1. 5  0. 5  3. 9  1. 6   2. 8  1. 1  0. 6  6. 2  2. 5  1. 7  1. 9  1. 0   2 7. 6  1 0. 4  6. 6  5. 2  2. 0  

 M u dfl at M O   S pri n g  1 2. 6  9. 5  2. 4  0. 6  1. 0  3. 8  1. 2   1. 4  0. 6  0. 7  5. 0  3. 5  2. 2  1. 7  2. 3   3 2. 3  8. 2  5. 1  3. 2  2. 9  

   A ut u m n  8. 2  1 3. 5  5. 3  2. 4  1. 1  4. 3  2. 0   2. 8  1. 1  1. 1  6. 4  1. 7  0. 6  0. 8  0. 6   2 4. 7  7. 9  5. 7  7. 9  1. 9  

 S ylt -R ø m ø   S pri n g  2 4. 4  1 2. 9  2. 5  1. 3  3. 7  6. 3  0. 9   1. 0  0. 6  0. 7  1. 5  2. 1  8. 1  0. 8  1. 1  0. 3  1 8. 8  7. 0  1. 9  3. 4  0. 6  

   A ut u m n  1 0. 9  1 1. 6  4. 9  2. 2  3. 7  1 0. 4  1. 3   1. 9  0. 6  0. 8  3. 5  3. 5  3. 4  1. 1  1. 2   2 0. 3  6. 1  5. 9  4. 4  2. 2  



C h a pt er 4   

- 1 1 8 -   

A p p e n di x 4. 6.  Pr o p orti o n al c o ntri b uti o n s ( m e di a n v al u e wit h l o w er a n d u p p er li mit s of 9 0 % c o nfi d e n c e i nt er v al i n 

p ar e nt h es es, %) of b a ct eri a, s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er ( S P O M), s e di m e nt or g a ni c m att er ( S O M) a n d 

mi cr o p h yt o b e nt h os a s f o o d s o ur c es f or b e nt hi c c o p e p o ds a n d n e m at o d es i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n 

t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). D at a f or s urf a c e ( 0 - 1 c m) a n d d e e p ( 4 - 5 c m) l a y er s ar e 

di s pl a y e d f or n e m at o d es. 

  
B ul k n e m at o d es  

( 0 - 1 c m)  

B ul k n e m at o d es  

( 4 - 5  c m)  
B e nt hi c c o p e p o ds  

M u dfl at M O  B a ct eri a  3. 0 ( 0. 2 –  1 4. 4)  6. 2 ( 0. 2 –  3 2. 5)  4. 1 ( 0. 4 –  1 3. 5)  

 S P O M  5. 8 ( 0. 3 –  2 3. 4)  1 3. 3 ( 0. 4 –  5 1. 5)  7. 5 ( 0. 7 –  2 1. 9)  

 S O M  1 1. 4 ( 0. 6 –  4 0. 3)  2 5. 2 ( 1. 0 –  7 9. 3)  1 3. 7 ( 1. 4 –  3 6. 5)  

 Mi cr o p h yt o b e nt h os  7 4. 0 ( 5 2. 2 –  8 8. 9)  4 0. 0  ( 1 3. 3 –  6 3. 3)  7 1. 3 ( 5 3. 1 –  8 4. 5)  
     

M u dfl at S R  B a ct eri a  0. 5 ( 0. 0 –  3. 3)  1. 2 ( 0. 1 –  7. 0)  2. 1 ( 0. 1 –  8. 0)  

 S P O M  1. 2 ( 0. 1 –  7. 2)  2. 6 ( 0. 1 –  1 6. 3)  4. 7 ( 0. 3 –  1 7. 6)  

 S O M  2. 3 ( 0. 1 –  1 4. 2)  5. 9 ( 0. 2 –  3 2. 8)  8. 4 ( 0. 7 –  2 7. 9)  

 Mi cr o p h yt o b e nt h os  3. 8 ( 0. 1 –  8 0. 7)  4. 7 ( 0. 2 –  6 1. 5)  1 1. 7 ( 0. 7 –  5 6. 6)  

 D etrit us  8 8. 8 ( 8. 5 –  9 7. 7)  7 7. 6 ( 1 5. 4 –  9 4. 8)  6 7. 3 ( 2 0. 6 –  8 7. 0)  
     

S e a g r as s M O  B a ct eri a  3. 2 ( 0. 2 –  1 4. 6)  5. 0 ( 0. 2 –  2 4. 4)  3. 6 ( 0. 4 –  1 1. 1)  

 S P O M  8. 5 ( 0. 3 –  2 7. 3)  9. 3 ( 0. 3 –  3 7. 1)  7. 0 ( 0. 7 –  1 7. 6)  

 S O M  9. 4 ( 0. 5 –  4 5. 8)  1 7. 5 ( 0. 7 –  7 5. 8)  1 1. 8 ( 1. 0 –  3 5)  

 Mi cr o p h yt o b e nt h os  7. 5 ( 0. 5 –  4 2. 3)  1 4. 9 ( 0. 7 –  5 7. 1)  1 4. 6 ( 1. 1 –  5 1. 5)  

 D etrit us  5 9. 8 ( 2 6. 1 –  7 8. 6)  3 0. 7 ( 6. 4 –  6 2. 6)  5 7. 1 ( 2 5. 4 –  7 6. 2)  
     

S e a g r as s S R  B a ct eri a  4. 0 ( 0. 2 –  1 7. 9)  5. 8 ( 0. 2 –  2 5)  5. 3 ( 0. 5 –  1 5. 2)  

 S P O M  9. 8 ( 0. 4 –  3 8. 9)  1 0. 8 ( 0. 4 –  5 0. 7)  1 0. 9 ( 0. 9 –  3 0. 3)  

 S O M  2 1. 1 ( 1. 0 –  6 1. 4)  3 0. 3 ( 1. 2 –  8 6. 3)  1 9. 3 ( 2. 1 –  4 7. 2)  

 Mi cr o p h yt o b e nt h os  4 2. 7 ( 2 2. 0 –  6 7. 7)  1 2. 5 ( 3. 1 –  3 3. 8)  4 6. 6 ( 2 9. 8 –  6 5. 9)  

 D etrit us  8. 9 ( 0. 9 –  3 1. 6)  2 3. 8 ( 1. 2 –  5 2. 8)  1 1. 7 ( 2. 2 –  2 6. 1)  
     

S a n dfl at S R  B a ct eri a  2. 6 ( 0. 1 –  1 1. 5)  5. 0 ( 0. 2 –  2 1. 2)  4. 8 ( 0. 3 –  1 5. 0)  

 S P O M  4. 2 ( 0. 2 –  1 7. 7)  7. 5 ( 0. 2 –  3 1. 6)  7. 7 ( 0. 5 –  2 2. 8)  

 S O M  1 5. 2 ( 1. 1 –  4 6. 2)  2 5. 4 ( 1. 4 –  7 7. 7)  2 3. 8 ( 2. 6 –  5 4. 4)  

 Mi cr o p h yt o b e nt h os  7 2. 9 ( 4 9. 8 –  8 9. 0)  5 3. 9 ( 1 8. 9 –  7 4. 5)  6 0. 1 ( 3 9. 3 –  7 7. 6)  



  C h a pt er 4 

  - 1 1 9 - 

A p p e n di x 4. 7. F att y a ci d ( F A) c o m p ositi o n s ( % of t ot al F As, m e a n, n  = 3) of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n 

B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) i n s pri n g a n d a ut u m n. V al u es of t h e fi v e m ost a b u n d a nt F As ar e i n b ol d.  F As ar e cl a ssifi e d a c c or di n g t o t h eir tr o p hi c m ar k er gr o u ps: di at o m s, 

b a ct eri a, fl a g ell at es, v a s c ul ar pl a nt s, a n d u bi q uit o us (s e e T a bl e 4. 1). A ni m al F As ar e c o n si sti n g of 2 0: 0, 2 0: 1( n - 7), 2 0: 1(n - 9), 2 0: 1(n - 1 1), 2 0: 1, 2 2: 1(n - 7), 2 2: 1(n - 9), 2 2: 1(n - 1 1), 

2 2: 2( n - 6), 2 2: 2(n - 9).  
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N e m at o d e s  S e a gr a ss M O  0 - 1 c m  S pri n g  1. 5  6. 9  1 4. 4  1. 2    1. 7   1 5. 7     4. 6  1 1. 2  2. 5  1. 2   1 3. 4  1 4. 5  4. 3   1. 7  5. 2  
   A ut u m n                     

    
  4 - 5 c m  S pri n g  2. 1  9. 5  1 1. 1      3. 5  1 6. 9      4. 1  5. 8  3. 1   1 2. 1  1 5. 5  7. 0  6. 0   3. 2  
   A ut u m n  1. 4  5. 6  9. 9  1. 4  1. 2  0. 9  1. 7  3. 5  1 2. 6  0. 8  1. 1   3. 0  3. 1  4. 1  1. 6   9. 7  1 1. 6  6. 1  6. 0  6. 4  8. 2  
 M u dfl at M O  0 - 1 c m  S pri n g  2. 2  4. 5  1 9. 7  1 0. 9    4. 4  1 1. 3  2. 8   7. 0    8. 8     1 1. 9  8. 3  0. 7   5. 6  2. 0  
   A ut u m n  1. 2  3. 6  1 9. 1  4. 0    3. 0  5. 9  5. 3  1. 2  6. 3  0. 6  2. 3  1 4. 1  0. 3    6. 9  5. 0  1. 1  3. 8  7. 8  8. 4  
  4 - 5 c m  S pri n g  3. 5  1. 8  1 2. 9  1 8. 1    8. 7  1 2. 7  2. 9  4. 2  4. 8   1. 8  1 0. 5  0. 4    5. 8  5. 1  1. 4  3. 2  1. 3  1. 0  
   A ut u m n  2. 8  3. 8  6. 6  1 2. 9  1. 8  0. 4  7. 5  1 1. 0  0. 3  4. 4    2. 3  5. 2  3. 5    6. 0  6. 5  4. 1  3. 7  7. 2  1 0. 1  
 S a n dfl at S R  0 - 1 c m  S pri n g                     

    
   A ut u m n  7. 7  6. 1  1 3. 7  1. 9  0. 6  0. 4  2. 2  2. 0  8. 4  0. 8  1. 4   2. 9  1 3. 4     1 1. 6  8. 6  3. 3  3. 5  3. 6  7. 9  
  4 - 5 c m  S pri n g  4. 5  7. 2  1 2. 0  2. 7  1. 3  0. 9  2. 4  3. 2  7. 9  0. 9  1. 1   2. 4  8. 0  0. 9    1 3. 8  9. 8  3. 8  6. 2  4. 4  6. 7  
   A ut u m n  2. 0  4. 8  1 3. 2  1. 8  1. 1  0. 7  2. 2  2. 7  8. 2  1. 1  1. 8  0. 4  2. 5  9. 9  0. 7    1 2. 3  8. 9  4. 1  7. 7  6. 2  7. 7  
 M u dfl at S R  0 - 1 c m  S pri n g                     

    
   A ut u m n  1. 3  3. 1  1 3. 9  1. 4  1. 2  0. 8  1. 9  2. 8  8. 2  1. 0  2. 4  0. 3  4. 0  1 3. 1  1. 0  1. 1   8. 0  7. 2  4. 6  4. 6  9. 0  9. 0  
  4 - 5 c m  S pri n g  1. 2  2. 8  1 6. 1  1. 0  1. 5  0. 7  1. 7  2. 4  6. 8  0. 5  1. 5  0. 4  4. 1  7. 4  0. 8  1. 0   9. 2  7. 0  5. 0  4. 0  1 2. 4  1 2. 5  
   A ut u m n  1. 8  3. 8  1 0. 9  2. 1  1. 5  1. 0  2. 2  5. 0  1 0. 9  1. 0  2. 7  0. 7  3. 2  6. 3  1. 8  2. 0   8. 3  1 0. 4  5. 4  4. 6  7. 6  6. 9  
 S e a gr ass S R  0 - 1 c m  S pri n g  1. 8  7. 3  1 5. 7  2. 6  1. 5  1. 3  2. 2  7. 7  1 1. 1  0. 6  2. 8   2. 6  7. 8  2. 3    1 0. 4  9. 6  5. 1   3. 7  4. 0  
   A ut u m n  1. 0  6. 6  1 0. 7  0. 8  1. 0  1. 0  1. 7  6. 5  1 3. 2  0. 8  1. 9  0. 2  2. 2  5. 7  3. 9  2. 4   5. 4  9. 4  5. 1  8. 0  5. 7  6. 8  
  4 - 5 c m  S pri n g  1. 1  7. 8  9. 5  2. 0  0. 9  0. 6  1. 9  1 2. 2  1 2. 3  0. 8  2. 3   1. 6  2. 8  4. 0  2. 5   5. 5  9. 7  4. 2  8. 2  4. 8  5. 5  
   A ut u m n  1. 1  7. 8  9. 3  0. 9  0. 9  1. 0  1. 7  7. 7  1 3. 9  0. 7  2. 0  0. 2  1. 5  3. 2  4. 3  2. 7   5. 6  1 0. 1  4. 8  8. 3  5. 8  6. 5  
                           
B e nt hi c c o p e p o ds  S e a gr ass M O   S pri n g  4. 5  9. 8  5. 9       5. 0     4. 6      3 8. 5  2 0. 2  6. 6   4. 9   
   A ut u m n  3. 9  7. 3  6. 3  2. 5  0. 8   2. 4  0. 7  5. 1   0. 9   4. 9  4. 5  0. 7    3 4. 8  1 3. 3  2. 4  1. 0  3. 6  4. 7  
 M u dfl at M O   S pri n g  3. 6  1 1. 3  1 6. 4  6. 6    3. 0  6. 4  5. 6   0. 9  1. 1  2. 8  6. 7  0. 7    2 2. 3  5. 9  3. 1  1. 2  1. 4  0. 9  
   A ut u m n  2. 4  6. 6  1 4. 1  7. 7  0. 6  0. 3  5. 3  8. 1  5. 8  0. 6  1. 6  0. 5  4. 0  1 0. 1  0. 5  0. 8   1 6. 0  5. 8  1. 0  2. 5  2. 5  3. 2  



C h a pt er 4   

- 1 2 0 -   

 S a n dfl at S R   S pri n g  5. 5  1 8. 4  6. 8  2. 4  0. 5   2. 0  1. 2  4. 6  0. 4   0. 4  2. 6  4. 2  1. 1    2 5. 7  1 5. 7  3. 8  1. 8  1. 6  1. 2  
   A ut u m n                     

    
 M u dfl at S R   S pri n g  4. 6  1 3. 4  5. 2   5. 0  1. 4  3. 4  2. 8  4. 9      2 0. 8     2 5. 6  8. 4  2. 3  1. 3  0. 8   
   A ut u m n                     

    
 S e a gr ass S R   S pri n g  3. 4  9. 8  9. 4  3. 7  1. 2   2. 9  2. 4  6. 4     4. 0  8. 0  1. 3    2 6. 2  1 0. 4  4. 1  1. 7  4. 2  1. 1  
   A ut u m n  3. 1  1 3. 5  8. 2  2. 7  1. 9  1. 2  2. 3  3. 1  8. 2     2. 6  1 0. 4  1. 2  0. 6   2 1. 0  6. 3  4. 1  2. 0  3. 0  4. 6  

 

 



  I nt er c h a pt er 4 A 

  - 1 2 1 - 

I nt e r c h a pt e r 4 A 

F r o m t r o p hi c r el ati o ns hi p t o e n e r g y fl o ws  

 

T h e ai m of c h a pt er f o ur w a s t o d et er mi n e t h e tr o p hi c r el ati o ns hi ps b et w e e n f o o d s o ur c es a n d 

m ei o b e nt hi c c o ns u m er s i n s e v er al h a bit at s c h ar a ct eri z e d b y diff er e nt pri m ar y pr o d u c er s ( Fi g. 4 A. 1: i n di c at e d 

i n bl u e). T h e c o m bi n ati o n of b ul k st a bl e is ot o p e c o m p ositi o ns, f att y a ci d pr of il es a n d c o m p o u n d -s p e cifi c 

is ot o p e c o m p ositi o ns of f att y a ci ds w a s  eff e cti v e i n e x p a n di n g t h e u n d er st a n di n g of t h e f u n cti o ni n g of t h es e 

c o m pl e x f o o d w e bs ( N yss e n et al. 2 0 0 5; J a s c hi ns ki et al. 2 0 0 8; L e d u c et al. 2 0 0 9; L e br et o n et al. 2 0 1 1 b; 

Br a e c k m a n et al. 2 0 1 5) .  

 

C o m bi n e d tr o p hi c m ar k er s hi g hli g ht e d t h e i m p ort a n c e of mi cr o p h yt o b e nt h os a n d b e nt hi c b a ct eri a a s 

f o o d s o ur c es t o n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds ( Fi g. 4A. 1), e v e n w h e n v ari ati o n i n f o o d s o ur c es o c c urr e d 

d u e t o h a bit at c h ar a ct eristi cs ( e. g. gr o wt h of s e a gr a ss b e ds, s e di m e nt gr ai n si z e l e a di n g t o diff er e nt mi cr o al g a e 

c o m m u niti es) or t e m p or al v ari ati o ns ( e. g. p h yt o pl a n kt o n bl o o ms). B ot h b a ct eri a a n d mi cr o p h yt o b e nt h os 

r e pr es e nt hi g h c o ntri b uti o ns t o S O M, w hi c h w a s us e d b y m ei of a u n a as w ell. B a ct eri a fr o m t h e S O M, us e d a s 

a f o o d s o ur c e b y m ei of a u n a, m ai nl y utili z e d mi cr o p h yt o b e nt h os a s a s u bstr at e. T his hi g hli g ht e d t h e i m p ort a n c e 

of mi cr o p h yt o b e nt h os a n d b a ct eri a f or m ei of a u n a, h o w e v er, t h eir r ol e i n t h e f o o d w e bs of t h es e s yst e ms h a s 

t o b e cl arifi e d ( Fi g. 4A. 2). I m pl e m e nti n g i nf or m ati o n of m ei of a u n a f e e di n g b e h a vi or i nt o f o o d w e b m o d els 

c o ul d pr o vi d e b ett er i nsi g ht s t h e i m p ort a n c e of t h es e t w o f o o d r es o ur c es. 

 

Bi o m a ss d at a a n d i nf or m ati o n g ai n e d fr o m tr o p hi c m ar k er s w er e i n cl u d e d i nt o pr e- e xisti n g f o o d w e b 

m o d els d es cri bi n g t h e f u n cti o ni n g of t h e fi v e st u di e d h a bit at s ( L e g u erri er et al. 2 0 0 3; B air d et al. 2 0 0 7; P a c ell a 

et al. 2 0 1 3; S ai nt -B é at et al. 2 0 1 3 b, 2 0 1 4) . S u c h m o d els pr o vi d e a s yst e m ati c a p pr o a c h a n d will b e of hi g h 

i nt er est t o b ett er a ss ess t h e r ol e of m ei of a u n a i nt o t h e  f u n cti o ni n g of t h e w h ol e f o o d w e bs. T h es e m o d els i n d e e d 

t a k e i nt o a c c o u nt i nf or m ati o n r el at e d t o pr o d u cti o n, e g esti o n a n d r es pir ati o n— i n a d diti o n t o t h e d at a w hi c h 

w er e g ai n e d i n t h e t w o pr e vi o us c h a pt er s — a n d t h er ef or e pr o vi d e i nf or m ati o n a b o ut all t h e c a r b o n fl o ws i nt o 

a f o o d w e b. S u c h f o o d w e b m o d els will t h us p er mit t o a ns w er o ur m ai n q u esti o n: w h at is t h e r ol e of m ei of a u n a 

i n s oft-b ott o m i nt erti d al h a bit at s ?  
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Fi g u r e 4 A. 1.  C o n c e pt u al di a gr a m of tr o p hi c r el ati o n s hi ps b et w e e n f o o d s o ur c es a n d m ei of a u n a b a s e d o n i s ot o p e 

c o m p ositi o n a n d f att y a ci d pr ofil es. S O M = s e di m e nt or g a ni c m att er. 
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Fi g u r e 4 A. 2.  C o n c e pt u al di a gr a m of tr o p hi c r el ati o n s hi ps b et w e e n f o o d s o ur c es a n d m ei of a u n a b a s e d o n i s ot o p e 

c o m p ositi o n a n d f att y a ci d pr ofil es a n d t h e q u esti o n s t h at ar os e fr o m t hi s tr o p hi c m ar k er st u d y. S O M = s e di m e nt or g a ni c 

m att er. 
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a cti viti e s of t h e c o m m u nit y ar e d e p e n d e nt u p o n q u e sti o n s of f o o d s u p pl y ” 
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I m p o rt a n c e of mi c r o p h yt o b e nt h o s- m ei of a u n a p at h w a y 

i n s oft- b ott o m i nt e rti d al f o o d w e bs l e a ds t o hi g h 

p r o d u cti o n a n d t r a nsf e r effi ci e n c y of m ei of a u n a:  

A m ulti- h a bit at c o m p ari s o n u si n g li n e ar i n v er s e f o o d w e b 

m o d eli n g. 
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I m p o rt a n c e of mi c r o p h yt o b e nt h os- m ei of a u n a p at h w a y i n s oft- b ott o m 

i nt e rti d al f o o d w e bs l e a ds t o hi g h p r o d u cti o n a n d t r a nsf e r effi ci e n c y of 

m ei of a u n a: A m ulti- h a bit at c o m p a ris o n usi n g li n e a r i n v e r s e f o o d w e b 

m o d eli n g. 
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A B S T R A C T 

 

 T h e hi g hl y pr o d u cti v e mi cr o p h yt o b e nt h os a n d m ei of a u n a c o m p art m e nt s pl a y a n i m p ort a nt r ol e 

i n t h e c ar b o n fl u x es of fi v e s oft- b ott o m i nt erti d al h a bit at s, a s hi g hli g ht e d b y f o o d w e b m o d els. Fl o ws 

of c ar b o n w er e d et er mi n e d usi n g t h e li n e ar i n v er s e m o d el- M ar k o v c h ai n M o nt e C arl o t e c h ni q u e. N e w 

d at a o n bi o m a ss a n d f e e di n g e c ol o g y of m ei of a u n a w a s  i nt e gr at e d i nt o e xisti n g f o o d w e b m o d els fr o m 

t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht. E c ol o gi c al n et w or k a n al ys es pr o vi d e d i nsi g ht s o n 

f o o d w e b m o d el c h ar a ct eristi cs, e. g. c y cli n g, t hr o u g h p ut a n d r e d u n d a n c y, w hi c h w er e c o m p ar e d 

b et w e e n t h e m o d el e d s yst e ms. T h e p at h w a y fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os t o m ei of a u n a w a s t h e l ar g est fl o w 

i n all h a bit at s, wit h littl e i nfl u e n c e of v ari ati o ns i n a v ail a bilit y a n d pr o d u cti vit y of f o o d s o ur c es. T his 

r es ult e d i n hi g h pr o d u cti o n a n d s h ort t ur n o v er ti m e of m ei of a u n a. M a cr of a u n a r eli e d o n a wi d er r a n g e 

of f o o d s o ur c es a n d h a d a m u c h l o n g er t ur n o v er ti m e. All tr o p hi c gr o u ps of m ei of a u n a, e x c e pt f or 

s el e cti v e d e p osit f e e d er s, h a d a v er y hi g h d e p e n d e n c y o n mi cr o p h yt o b e nt h os. S el e cti v e d e p osit f e e d er s 

r eli e d i nst e a d o n a wi d er r a n g e of f o o d s o ur c es, wit h v ar yi n g c o ntri b uti o ns of b a ct eri a, 

mi cr o p h yt o b e nt h os a n d s e di m e nt or g a ni c m att er. S plitti n g m ei of a u n a c o m p art m e nt s a n d a g gr e g ati n g 

m a cr of a u n a c o m p art m e nt s, r es ulti n g i n a si mil ar n u m b er of c o m p art m e nt s, r e d u c e d t h e f o o d w e b m o d el 

c y cli n g a n d i n cr e a s e d t h e r e d u n d a n c y. 

 

K e y w o r ds: e c ol o gi c al m o d el; f o o d w e b m o d el; i n v er s e a n al ysis; m ei of a u n a; mi cr o p h yt o b e nt h os; 

m a cr of a u n a; st a bl e is ot o p e mi xi n g m o d els; m u dfl at s; s e a gr a ss b e ds; s a n dfl at s    



  C h a pt er 5 

 

  - 1 2 9 - 

1.  I N T R O D U C T I O N 

  

M ei of a u n a ar e k n o w n t o h a v e a hi g h pr o d u cti o n d u e t o t h eir hi g h t ur n o v er r at e ( K ui p er s et al. 

1 9 8 1) a n d hi g h tr a nsf er effi ci e n c y ( D a n o v ar o et al. 2 0 0 7) , d es pit e t h eir g e n er al r el ati v el y l o w er bi o m a ss. 

T h eir m et a b oli c i m p ort a n c e s o m eti m es o v ert a k e t h at m a cr of a u n a i n i nt erti d al a n d d e e p-s e a e c os yst e ms 

( S c h wi n g h a m er et al. 1 9 8 6; Gi er e 2 0 0 9). M ei of a u n a ar e als o k n o w n t o b e a n i m p ort a nt c o n n e cti o n 

b et w e e n pri m ar y pr o d u c er s a n d s e c o n d ar y c o ns u m er s ( L e g u erri er et al. 2 0 0 3; R z e z ni k- Ori g n a c et al. 

2 0 0 8), as w ell a s tr a nsf erri n g c ar b o n fr o m b a ct eri al c o m m u niti es t o w ar ds hi g h er tr o p hi c l e v el s ( P a s c al 

et al. 2 0 0 8; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4) . T h us, gi v e n t h e i m p ort a nt r ol e of m ei of a u n a i n s e v er al e c ol o gi c al 

pr o c ess es, s u c h a s gr a zi n g o n pri m ar y pr o d u c er s, s e c o n d ar y pr o d u cti o n, a n d tr a nsf er of e n er g y t o hi g h er 

tr o p hi c l e v el s, u nr a v elli n g t h eir r ol e i n i nt erti d al f o o d w e bs is of v er y hi g h i m p ort a n c e ( S c hr at z b er g er 

a n d I n g els 2 0 1 7). N e v ert h el ess, t h e r ol e of m ei of a u n a i n f o o d w e b d y n a mi cs is g e n er all y p o orl y 

d es cri b e d a n d u n d er st o o d ( L e g u erri er et al. 2 0 0 3; S c hr at z b er g er a n d I n g els 2 0 1 7), es p e ci all y i n b e nt hi c-

p el a gi c c o u pl e d f o o d w e b m o d els ( e. g. G a mit o a n d Er zi ni, 2 0 0 5; L er c ari et al., 2 0 1 0; S ai nt -B é at et al., 

2 0 1 4; T e c c hi o et al., 2 0 1 5) . 

 

I n m ost r e c e nt f o o d w e b m o d els m ei of a u n a is d es cri b e d a s a si n gl e c o m p art m e nt, or  at m ost 

s plit i nt o n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds ( L e g u erri er et al. 2 0 0 3, 2 0 0 7; B air d et al. 2 0 0 7; P a c ell a et 

al. 2 0 1 3). H o w e v er, n e m at o d es, g e n er all y t h e m ost a b u n d a nt t a x a of m ei of a u n a, c a n b e di vi d e d i nt o 

v ari o us tr o p hi c gr o u ps wit h diff er e nt f e e di n g b e h a vi or, i. e., h er bi v or y, b a ct eri v or y, or 

o m ni v or y/ c ar ni v or y ( Wi es er 1 9 5 3). A b u n d a n c es of n e m at o d es fr o m t h es e tr o p hi c gr o u ps a n d t h eir 

f e e di n g b e h a vi or mi g ht c h a n g e d e p e n di n g o n a v ail a bilit y, q u a ntit y a n d q u alit y of f o o d s o ur c es ( Gi er e, 

2 0 0 9). I n b ar e s yst e ms, m ei of a u n a h a v e b e e n r e p ort e d t o f e e d m ai nl y o n mi cr o p h yt o b e nt h os ( R z e z ni k-

Ori g n a c et al. 2 0 0 8; M o e ns et al. 2 0 1 4), w h er e a s t h eir r a n g e of f o o d s o ur c es is m u c h l ar g er i n v e g et at e d 

s e di m e nt s ( L e d u c et al. 2 0 0 9; L e br et o n et al. 2 0 1 2; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4). N o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s 

f e e d o n v ari o us f o o d s o ur c es s u c h a s mi cr o p h yt o b e nt h os, b a ct eri a, d etrit us, a n d t h eir di et c h a n g es 

d e p e n di n g o n t h e a v ail a bilit y of t h es e f o o d s o ur c es ( M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 b; R z e z ni k- Ori g n a c et al. 

2 0 0 8). T h er ef or e, s e p ar ati n g m ei of a u n a i nt o m aj or tr o p hi c gr o u ps is n e e d e d t o b ett er u n d er st a n d t h eir 

r el ati o ns hi ps wit h s p e cifi c f o o d s o ur c es a n d t h e r ol e of t h es e or g a nis ms i n f o o d w e bs.  

 

D u e t o m et h o d ol o gi c al c h all e n g es, fi el d m e a s ur e m e nt s t o d et er mi n e t h e r ol e of s m all er 

or g a nis ms ( e. g. b a ct eri a, m ei of a u n a, a n d s m all m a cr of a u n a) i n f o o d w e bs h a v e r ar el y b e e n i n cl u d e d 

i nt o m o nit ori n g a n d ti m e s eri es, a n d d at a o n t h es e gr o u ps ar e t h er ef or e oft e n d eri v e d fr o m si n gl e 

e x p eri m e nt al st u di es ( S c hi e m er et al. 1 9 8 0; W o o m bs a n d L a y b o ur n- P arr y 1 9 8 5; Vr a n k e n a n d H ei p 

1 9 8 6; H er m a n a n d Vr a n k e n 1 9 8 8). O v er t h e l a st d e c a d es, c o ns u m pti o n fl o ws h a v e b e e n esti m at e d usi n g 

s e v er al m et h o ds s u c h a s f e e di n g e x p eri m e nt s, f e e di n g o bs er v ati o ns a n d st o m a c h c o nt e nt a n al ys es 

( G oss- C ust ar d et al. 1 9 7 7; F a u c h al d a n d J u m ar s 1 9 7 9; J e ns e n a n d Si e gis m u n d 1 9 8 0; T ur pi e a n d H o c k e y 
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1 9 8 4; H a u b ois et al. 2 0 0 5 a). Tr o p hi c m ar k er b a s e d a p pr o a c h es ( e. g. st a bl e is ot o p es) h a v e b e e n us e d t o 

o v er c o m e t h es e m et h o d ol o gi c al iss u es o n t h e fi el d ( M o e ns et al. 2 0 0 5 b; R z e z ni k- Ori g n a c et al. 2 0 0 8; 

L e d u c et al. 2 0 0 9; L e br et o n et al. 2 0 1 2), a n d tr o p hi c m ar k er d at a h a v e b e e n us e d a s c o nstr ai nt s i nt o 

f o o d w e b m o d els t o b ett er a ss ess t h e r ol e of s m all or g a nis ms ( v a n O e v el e n et al. 2 0 0 9; P a c ell a et al. 

2 0 1 3). 

 

Q u a ntit ati v e f o o d w e b m o d els ( a n d p arti c ul arl y Li n e ar I n v er s e M o d els) ar e us u all y c o nstr u ct e d 

usi n g c o n c e pt u al a n d p h ysi ol o gi c al i nf or m ati o n a s w ell a s fi el d m e a s ur e m e nt s, w hi c h ar e t h e n tr a nsl at e d 

i nt o c o nstr ai nt s r el at e d t o pr o d u cti o n, r es pir ati o n, c o ns u m pti o n a n d e g esti o n of t h e v ari o us or g a nis ms 

( L e g u erri er et al. 2 0 0 3, 2 0 0 7; D e gr é et al. 2 0 0 6; Ni q uil et al. 2 0 0 6; P a c ell a et al. 2 0 1 3; S ai nt -B é at et a l. 

2 0 1 3 b) . L i n e ar i n v er s e m o d els c a n t h e n b e us e d t o g e n er at e a st ati c, m a ss -b al a n c e d, t e m p or all y 

i nt e gr at e d s n a ps h ot of t h e c o m pl et e f o o d w e b a n d t h eir fl o ws usi n g a c o m bi n ati o n of fi el d a n d r el e v a nt 

d at a ( V é zi n a a n d Pl att 1 9 8 8; Ni q uil et al. 2 0 1 2). I n d e e d, in v er s e m o d eli n g is a p o w erf ul m et h o d i n 

esti m ati n g u n m e a s ur e d c o m p o n e nt s wit hi n a n e c os yst e m ( L e g u erri er et al. 2 0 0 3, 2 0 0 7; D e gr é et al. 

2 0 0 6; P a c ell a et al. 2 0 1 3) . C o m bi n e d wit h t h e M ar k o v c h ai n M o nt e C arl o m et h o d, w hi c h pr o vi d es t h e 

pr o b a bilit y distri b uti o n of fl o ws i n u n d er d et er mi n e d s yst e ms a n d a v oi ds u n d er esti m ati o ns i n b ot h t h e 

si z e a n d c o m pl e xit y of t h e m o d el e d  f o o d w e b ( K o n es et al. 2 0 0 6; J o h ns o n et al. 2 0 0 9), t his t e c h ni q u e 

p er mit s t o g e n er at e a st ati c, m a ss -b al a n c e d, t e m p or all y i nt e gr at e d s n a ps h ot of t h e c o m pl et e f o o d w e bs 

a n d t h eir fl o ws  ( K o n es et al. 2 0 0 6; v a n d er M e er s c h e et al. 2 0 0 9; v a n O e v el e n et al. 2 0 0 9) . O utp ut s  of 

m o d els i n t er ms of q u a ntit ati v e fl o w v al u es ar e t h e n g e n er all y a n al y z e d usi n g E c ol o gi c al N et w or k 

A n al ys es  ( E N A) w hi c h pr o vi d e n u m er o us i n di c es  of t h e n et w or k pr o p erti es  t h at p er mit c o m p ari n g t h e 

f u n cti o ni n g of e c os yst e ms ( K a y et al. 1 9 8 9; W ulff et al. 1 9 8 9; C hristi a n et al. 2 0 0 5; Ul a n o wi c z 2 0 1 1; 

Ni q uil et al. 2 0 1 2) . T h es e t y p e of f o o d w e b m o d el s c a n pr o vi d e i nf or m ati o n o n t h e eff e ct s of 

e n vir o n m e nt al c h a n g es o n t h e e c os yst e m str u ct ur e a n d f u n cti o ni n g ( Ni q uil et al. 2 0 1 2). T h e y ar e als o 

i nt er esti n g fr o m a t h e or eti c al p oi nt of vi e w ( Ul a n o wi c z et al. 2 0 0 9) si n c e t h e y c a n b e utili z e d t o d efi n e 

f o o d w e b c h ar a ct eristi cs, s u c h a s r e c y cli n g, d e p e n d e n ci es, a n d effi ci e n ci es ( Ni q uil et al. 2 0 1 2), w hi c h 

i n t ur n c a n b e us ef ul i nf or m ati o n  i n e c os yst e m m a n a g e m e nt a n d p oli c y m a ki n g ( d e l a V e g a et al. 2 0 1 8 a; 

S c h ü c k el et al. 2 0 1 8) .  

 

T h e ai ms of t h e pr es e nt st u d y w er e t o u n d er st a n d t h e r ol e of m ei of a u n a i n s oft- b ott o m i nt erti d al 

h a bit at s a n d t o d et er mi n e p ot e nti al c h a n g es i n m ei of a u n a f e e di n g str at e g y d e p e n di n g o n t h e a v ail a bilit y 

a n d pr o d u cti vit y of f o o d s o ur c es usi n g f o o d w e b m o d eli n g. F o o d w e b m o d els of t h e M ar e n n es- Ol ér o n 

B a y a n d of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht h a d alr e a d y b e e n b uilt, m ostl y c o nsi d eri n g m ei of a u n a a s a si n gl e 

c o m p art m e nt b ei n g p artl y h er bi v or o us a n d d etriti v or o us ( L e gu erri er et al. 2 0 0 3, 2 0 0 7, B air d et al. 

2 0 0 4 b, 2 0 0 7) . W e i nt e gr at e d  n e w d at a fr o m bi o m a ss a ss ess m e nt s  ( v a n d er H eij d e n et al. i n pr ess) a n d 

tr o p hi c m ar k er s ( v a n d er H eij d e n et al. s u b mitt e d). W e c o m p ar e fi v e i nt erti d al h a bit at s t o b ett er 
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u n d er st a n d t h e r ol e of m ei of a u n a i n c o a st al e c os yst e ms, b ot h i n t er ms of q u a ntit ati v e fl o w v al u es a n d 

f o o d w e b pr o p erti es usi n g E N A a n al ysis.  

 

2.  M A T E RI A L A N D M E T H O D S  

 

2. 1.   St u d y sit es 

  T h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, Fr a n c e, d o mi n at e d b y i nt erti d al b ar e m u dfl at s, is i nfl u e n c e d b y 

o c e a ni c a n d c o nti n e nt al i n p ut s (i. e., C h ar e nt e ri v er) of or g a ni c m att er ( G o ul e a u et al. 2 0 0 0), w h er e a s 

t h e s e mi- e n cl os e d b a si n of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, G er m a n y, h a s littl e dir e ct c o nti n e nt al i n p ut s ( As m us 

a n d As m us 1 9 8 5, 2 0 0 5). T h e S ylt- R ø m ø Bi g ht is i nfl u e n c e d o n t h e ot h er h a n d b y t h e c o a st al w at er 

m a ss es of t h e N ort h S e a t h at ar e o n t h eir p art t o a hi g h e xt e nt i nfl u e n c e d b y t h e l ar g e ri v er s El b e, W es e r 

a n d R hi n e. 

 

B e nt hi c- p el a gi c c o u pl e d f o o d w e b m o d els w er e b uilt f or s e v er al i nt erti d al h a bit at s fr o m t h e t w o 

b a ys: a b ar e m u dfl at ( m u dfl at M O) a n d a s e a gr a ss b e d ( s e a gr a ss M O) i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, a n d 

a b ar e m u dfl at ( m u dfl at S R), a s e a gr a ss b e d (s e a gr a ss S R) a n d a s a n dfl at (s a n dfl at S R) i n t h e S ylt- R ø m ø 

Bi g ht ( Fi g. 5. 1). T h es e diff er e nt h a bit at s ar e c h ar a ct eri z e d b y diff er e nt pl a nt a n d a ni m al c o m m u niti es 

w hi c h pr e vi o usl y b e e n d es cri b e d: s e a gr a ss M O ( L e br et o n 2 0 0 9; L e br et o n et al. 2 0 0 9), m u dfl at M O 

( R z e z ni k-Ori g n a c et al. 2 0 0 3; H a u b ois et al. 2 0 0 5 b; B o c h er et al. 2 0 0 7) , S ylt-R ø m ø Bi g ht h a bit at s 

( As m us a n d As m us 1 9 9 3, 1 9 9 8, 2 0 0 0, 2 0 0 5; As m us a n d B a u erf ei n d 1 9 9 4; G ätj e a n d R eis e 1 9 9 8), a n d 

a d diti o n al i nf or m ati o n c a n b e f o u n d i n v a n d er H eij d e n et al. ( i n pr ess). F o o d w e b m o d els h a v e  alr e a d y  

b e e n  c o nstr u ct e d f or diff er e nt h a bit at s ( L e g u erri er et al. 2 0 0 3; B air d et al. 2 0 0 7; P a c ell a et al. 2 0 1 3; 

S ai nt -B é at et al. 2 0 1 3 b, 2 0 1 4) .  

 

2. 2.  St a bl e is ot o p e mi xi n g m o d els 

St a bl e is ot o p e mi xi n g m o d els Mi x SI A R ( St o c k et al. 2 0 1 8) w er e a p pli e d t o is ot o p e d at a fr o m 

v a n d er H eij d e n et al. (s u b mitt e d) t o c o m p ut e t h e di et ar y c o ntri b uti o n of f o o d s o ur c es t o b e nt hi c 

c o p e p o ds a n d tr o p hi c gr o u ps of n e m at o d es. Di et ar y c o ntri b uti o ns f or t h es e c o ns u m er s w er e esti m at e d 

f or t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht usi n g 

t h e δ1 3 C a n d δ 1 5 N v al u es ( m e a n a n d st a n d ar d d e vi ati o n) of s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er 

( S P O M), s e di m e nt or g a ni c m att er ( S O M) a n d mi cr o p h yt o b e nt h os fr o m v a n d er H eij d e n et al. 

(s u b mitt e d) a n d t h os e of s ulfi d e- o xi di zi n g b a ct eri a fr o m V af ei a d o u et al. ( 2 0 1 4). Is ot o p e c o m p ositi o ns 

of c o ns u m er s w er e pr o vi d e d f or b e nt hi c c o p e p o ds a n d tr o p hi c gr o u ps of n e m at o d es, n a m el y s el e cti v e 

d e p osit f e e d er s, n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s, e pi gr o wt h f e e d er s a n d o m ni v or es/ pr e d at or s. Tr o p hi c 

fr a cti o n ati o n f a ct or s us e d w er e 1. 0 ‰ ± 1. 2  f or δ 1 3 C a n d 2. 5 ‰ ± 2. 5  f or δ 1 5 N ( v a n d er Z a n d e n a n d 

R a s m uss e n 2 0 0 1). M o d els w er e r u n f or 1 0 0, 0 0 0 it er ati o ns ( of w hi c h t h e fir st 5 0, 0 0 0 it er ati o ns w er e 
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dis c ar d e d), a n d a  pri o ri d efi n e d d at a w a s a bs e nt. T h e 9 0 % cr e di bilit y i nt er v als ( CI) pr o vi d e d b y t h e 

mi xi n g m o d els ar e r e p ort e d h er e a n d w er e us e d a s c o nstr ai nt s i n t h e f o o d w e b m o d els, f oll o wi n g t h e 

a p pr o a c h of P a c ell a et al. ( 2 0 1 3) a n d a s d es cri b e d b el o w. 

 

 

Fi g u r e 5. 1.  St u d y sit es i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e 

S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) al o n g t h e E ur o p e a n Atl a nti c c o a st.  

 

2. 3.  D at a b as e a n d li n e a r i n v e rs e m o d el c o nst r u cti o n 

  Li n e ar i n v er s e e c os yst e m m o d el s wit h M ar k o v c h ai n M o nt e C arl o ( LI M- M C M C) w er e b uilt t o 

d et er mi n e c ar b o n fl o ws i n t h e fi v e h a bit at s o n a d ail y b a sis ( m g C m - 2 d- 1) usi n g t h e R s oft w ar e ( R C or e 

T e a m, 2 0 1 6). Fl o w esti m ati o ns w er e e x pr ess e d a s d ail y a v er a g es, c o n v ert e d fr o m t h e a n n u al a v er a g es, 

t o c o m p ar e t h e f o o d w e b m o d els of t h es e h a bit at s. T his all o w e d us t o li mit t h e s e a s o n al a n d d ail y 

fl u ct u ati o ns t h at i nfl u e n c e n et w or k i n di c es d u e t o fl u ct u ati n g t e m p er at ur e ( m o nt hl y: B air d et al. ( 1 9 9 8) , 

or b et w e e n s e a s o ns: B air d a n d Ul a n o wi c z, ( 1 9 8 9) a n d G a e d k e a n d Str ail e, ( 1 9 9 4)), d ail y v ari ati o ns of 

nitr o g e n c o n c e ntr ati o ns ( Fi el d et al. 1 9 8 9), s e a s o n al n utri e nt l o a ds a n d h y p o xi a ( B air d et al. 2 0 0 4 a), a n d 

t h e a m o u nt of fr es h w at er i nfl o ws i n est u ari es ( S c h arl er a n d B air d 2 0 0 5). T h es e m o d els w er e f urt h er 

c o nstr ai n e d usi n g o ut p ut s of t h e st a bl e is ot o p e mi xi n g m o d els a n d bi o m a ss of m ei of a u n a ( v a n d er 

H eij d e n et al. s u b mitt e d) i n or d er t o b ett er d et er mi n e t h e r ol e of m ei of a u n a wit hi n s oft- b ott o m c o a st al 

h a bit at s. 
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T h e m o d el of m u dfl at M O w a s b as e d o n d at a pr o vi d e d b y L e g u erri er et al. ( 2 0 0 3) , D e gr é et al. 

( 2 0 0 6) a n d S ai nt- B é at et al. ( 2 0 1 4) ( A p p e n di x 5. 1 a n d 5. 2). Ori gi n al c o m p art m e nt s of t his m o d el w er e 

us e d a s a b a sis f or t h e ot h er f o o d w e b m o d els a n d t h er ef or e n o a g gr e g ati o ns w er e c o n d u ct e d. 

 

T h e s e a gr a ss M O m o d el w a s b a s e d o n d at a pr o vi d e d b y P a c ell a et al. ( 2 0 1 3) ( A p p e n di x 5 . 3). 

Bi o m a ss of b a ct eri a w a s c h a n g e d wit h t h e v al u e o bt ai n e d i n L e g u erri er et al., ( 2 0 0 3), si n c e si mil ar 

bi o m a ss w a s o bs er v e d i n b ot h h a bit at s of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( v a n d er H eij d e n et al. i n pr ess). 

M a cr of a u n a c o nstr ai nt s us e d i n P a c ell a et al. ( 2 0 1 3) w er e a g gr e g at e d b a s e d o n f e e di n g t y p es. Tr o p hi c 

gr o u ps w er e b e nt hi c d e p osit f e e d er s ( A br a s p p., Ar e ni c ol a m ari n a , a n d N ot o m ast us l at eri c e us ), b e nt hi c 

gr a z er s ( P eri n gi a ul v a e  a n d g a str o p o d gr a z er s), b e nt hi c o m ni v or es/ pr e d at or s (C ar ci n us m a e n as , 

C r a n g o n cr a n g o n , a n d C er e br at ul us m ar gi n at us ), a n d s us p e nsi o n f e e d er s (C er ast o d er m a e d ul e , 

Li m e c ol a b alt hi c a , M ytil us g all o pr o vi n ci ali s , S cr o bi c ul ari a pl a n a , a n d T a p es s p p.). C o ns u m pti o n r at es 

of t h es e f e e di n g gr o u ps w er e esti m at e d usi n g a g gr e g at e d st a bl e is ot o p e v al u es ( P a c ell a et al. 2 0 1 3) . 

A g gr e g ati o n w a s d o n e b a s e d o n w ei g ht e d a v er a g es usi n g bi o m a ss a n d fl o ws of t h e diff er e nt g e n er a.  

 

T h e m o d els of h a bit at s fr o m t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht w er e b a s e d o n d at a pr o vi d e d b y B air d et al. 

( 2 0 0 7) a n d m o difi e d b y S ai nt- B é at et al. ( 2 0 1 3) ( A p p e n di x 5. 4 t o 5. 6). B e c a us e l ess mi ni m u m a n d 

m a xi m u m v al u es of fl o w c o nstr ai nt s ( m ai nl y pr o d u cti o n a n d c o ns u m pti o n c o nstr ai nt s) w er e k n o w n 

c o m p ar e d t o m o d el s of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, e q u aliti es, pr o vi d e d b y S ai nt- B é at et al. ( 2 0 1 3), w er e 

c o n v ert e d t o i n e q u aliti es b y s u btr a cti n g a n d a d di n g 3 0 % t o t h es e v al u es. T his w a s c o nsi d er e d t o b e t h e 

m ost c o n v e ni e nt esti m ati o ns b a s e d o n s e nsiti vit y a n al ys es fr o m G u es n et et al., ( 2 0 1 5), a n d c orr es p o n ds 

wit h s e a s o n al fl u ct u ati o ns f or m a cr of a u n a o bs er v e d b y ( As m us 1 9 8 7) .  
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T a bl e 5. 1.  Bi o m a ss a n d a b br e vi ati o n s of c o m p art m e nt s us e d i n t h e f o o d w e b m o d el s of t h e m u dfl at s, s e a gr a ss 

b e ds a n d s a n dfl at s i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). N A = n o d at a a v ail a bl e. 

 
M u dfl at 

M O  

S e a g r ass 

M O  

S a n dfl at 

S R  

M u dfl at 

S R  

S e a g r as s 

S R  

N u m b e r of c o m p a rt m e nts  1 9  2 1  1 7  1 7  2 0  

N u m b e r of fl o ws  1 2 3  1 3 8  1 0 0  9 6  1 0 8  

C o m p a rt m e nt  A b b r.  Bi o m ass ( m g C m -2 ) 

T e r r e st ri al        

C ar ni v or o us bir ds  C B R  7. 0  6. 0  1 2 1. 3  1 7 4. 7  4 1 7. 3  

H er bi v or o us bir ds  H B R  - 1. 0  - - 7 1. 7  

       

B e nt hi c        

Mi cr o p h yt o b e nt h os  M P B  3 1 2 5. 0  9 2 5 0. 0  1 3 0. 0  1 2 0. 0  1 2 0. 0  

Z ost e r a  n olt ei  (s e a gr a ss ti ss u es) Z O S  - 6 1 3 3. 3  - - 3 0 8 9 0. 0  

B e nt hi c b a ct eri a  B B A  9 4 7. 0  9 4 7. 0  6 2 5. 0  6 2 5. 0  6 2 5. 0  

N e m at o d es –  b a ct eri v or o us  N B A  7 0. 5  4. 6  0. 3  5. 5  4. 6  

N e m at o d es –  n o n -s el e cti v e d e p osit f e e d er s N D F  4 9 6. 9  6 0. 8  4 0. 3  5 8. 2  6 0. 8  

N e m at o d es –  e pi gr o wt h f e e d er s  N E F  6 0 7. 5  1 6 5. 5  2 3. 2  1 9. 4  1 6 5. 5  

N e m at o d es –  o m ni v or es/ pr e d at or s  N O M  8 2. 5  6 3. 2  6 0. 2  1 9. 1  6 3. 2  

B e nt hi c c o p e p o ds  C O P  9 4. 8  7 8. 3  5 0. 1  6. 0  6. 1  

M a cr of a u n a –  b e nt hi c d e p osit f e e d er s  B D F  3. 5  9 8. 8  6 7 9 7. 6  3 9 9 7. 6  1 2 8 4 1. 2  

M a cr of a u n a –  b e nt hi c gr a z er s  B G R  6 9 5. 6  4 0 7 6. 6  4 0 6. 0  8 0 0 4. 0  7 1 7 4. 6  

M a cr of a u n a –  b e nt hi c s us p e n si o n f e e d er s  S U S  4 2. 7  1 7 0 4. 8  1 9 2 0 4. 6  6 2 7 5. 6  1 2 0 4 8. 1  

M a cr of a u n a –  b e nt hi c o m ni v or es/ c ar ni v or es  B O M  5 9 7. 4  5 0. 8  7 2 9. 6  2 9 3 9. 8  1 0 9 7. 9  

S e di m e nt or g a ni c m att er  S O M  N A  2 7 5 6 0. 0  1 9 0 0 0. 0  1 9 0 0 0. 0  1 9 0 0 0. 0  

       

P el a gi c        

P h yt o pl a n kt o n  P H Y  2 5 4. 5  2 5 4. 5  1 0 4 0. 0  1 0 4 0. 0  1 0 4 0. 0  

P el a gi c b a ct eri a  P B A  1 5 7. 2  1 5 7. 2  9. 0  9. 0  9. 0  

M es o z o o pl a n kt o n  Z O O  1 6 0. 0  1 6 0. 0  1 1. 2  - - 

Mi cr o z o o pl a n kt o n  M Z O  1 1 0. 0  - - - - 

B e nt hi c fi s h  B FI  1 9 5. 0  1 9 5. 0  2. 9  1. 5  1 4. 9  

S us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er  S P O M  N A  1 0 4 4. 2  5 0 0. 0  5 0 0. 0  5 0 0. 0  

Di ss ol v e d or g a ni c m att er  D O C  - 1 8 5 0. 3  - - 6 2. 0  
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2. 4.  C al c ul ati o n of L I M s ol uti o ns 

M o d el si m ul ati o ns w er e r e ali z e d usi n g a s cri pt of li m S ol v e p a c k a g e fr o m v a n O e v el e n et al. 

( 2 0 0 9) wit h t h e us e of t h e R s oft w ar e ( R C or e T e a m, 2 0 1 6). M a ss b al a n c e of e a c h c o m p art m e nt a n d 

c o nstr ai nt s w er e i nt e gr at e d i nt o t h e LI M- M C M C m o d els. M atri c es of t h e li n e ar e q u ati o ns ( A a n d G) 

w er e c o m bi n e d wit h t h e v e ct or s of e q u aliti es ( b) a n d i n e q u aliti es ( h) t o g e n er at e t h e v e ct or of u n k n o w n 

fl o ws ( x) ( v a n d er M e er s c h e et al. 2 0 0 9): 

 

E q u alit y e q u ati o n:   A * x = b 

I n e q u alit y e q u ati o n:   G * x > h 

 

T h e v e ct or s x w er e t h e n esti m at e d b y s a m pli n g t hr o u g h a s ol uti o n s p a c e usi n g t h e LI M- M C M C 

mirr or d efi n e d b y v a n d e n M e er s c h e et al. ( 2 0 0 9) a n d r e vis e d b y v a n O e v el e n et al. ( 2 0 1 0) . 5 0 0, 0 0 0 

s ol uti o ns w er e c al c ul at e d, usi n g a j u m p si z e of 0. 5, a n d u n c ert ai nt y w a s esti m at e d, w hi c h pr o vi d e d a 

r a n g e of p ossi bl e v al u es f or e a c h fl o w. Vis u al o bs er v ati o ns of it er at e d fl o w v al u es pr o vi d e d i nf or m ati o n 

o n t h e st a bilit y of t h e it er ati o ns a n d t h e c o m pl et e n e ss of t h e s a m pl e d s ol uti o n s p a c e a n d t h er e b y 

v ali d at e d t h e t ot al n u m b er of it er ati o ns a n d j u m ps s el e ct e d.  

 

2. 5.  N et w o r k a n al ysis a n d st atisti c al m et h o ds 

N et w or k a n al ysis a n d st atisti c al t est s w er e p erf or m e d u si n g t h e R s oft w ar e. F o ur E N A i n di c es 

w er e c o m p ut e d fr o m t h e 5 0 0, 0 0 0 esti m at e d s ol uti o ns: T ot al s yst e m t hr o u g h p ut ( T..), Fi n n c y cli n g i n d e x 

( F CI), r el ati v e r e d u n d a n c y ( R/ C) a n d s yst e m o m ni v or y i n d e x ( S OI) (f or m ul a s i n A p p e n di x 5. 7). T.. 

r efl e ct s t h e s u m of all n et w or k fl o ws wit hi n t h e s yst e m ( L at h a m et al., 2 0 0 6), als o c o nsi d er e d a s t h e 

t ot al p o w er g e n er at e d wit hi n t h e s yst e m ( B air d et al. 1 9 9 8). N ot e t h e diff er e n c e b et w e e n t h e t ot al s yst e m 

t hr o u g h p ut ( T..) a n d t ot al s yst e m t hr o u g h-fl o w ( T S T), us e d b y B air d et al. ( 2 0 0 7) a n d L e g u erri er et al. 

( 2 0 0 3). T S T, w hi c h is t h e s u m of c o m p art m e nt al t hr o u g h-fl o w ( L at h a m et al., 2 0 0 6), is esti m at e d h er e 

a s w ell t o f a cilit at e c o m p aris o n. T h e i n di vi d u al t hr o u g h p ut of a c o m p art m e nt is a n esti m ati o n of t h e 

c o m p art m e nt a cti vit y, d efi n e d a s t h e s u m of all fl u x es of m att er p a ssi n g t hr o u g h t his c o m p art m e nt ( K a y 

et al. 1 9 8 9). F CI r efl e ct s t h e r et e nti v e n ess of t h e s yst e m a n d is esti m at e d b y t h e r ati o of T c a n d T.., 

w h er e T c is t h e a m o u nt d e v ot e d t o c y cli n g ( B air d a n d Ul a n o wi c z 1 9 8 9; B air d et al. 2 0 0 4 b, a). R/ C 

hi g hli g ht s t h e di v er sit y of f o o d s o ur c es wit hi n t h e di et of c o n s u m er s ( Ul a n o wi c z a n d N or d e n 1 9 9 0) . 

T h e S OI hi g hli g ht s t h e o m ni v or y of all c o m p art m e nt s, w ei g ht e d b y t h e l o g arit h m of e a c h 

c o m p art m e nt’s i n g esti o n ( P a ul y et al. 1 9 9 3) . Cliff’s d elt a st atisti c m et h o d ( Cliff 1 9 9 3; M a c B et h et al. 

2 0 1 2), a s d efi n e d i n T e c c hi o et al. ( 2 0 1 6), w a s us e d t o t est f or si g nifi c a nt diff er e n c es of i n d e x v al u es 

b et w e e n t h e fi v e h a bit at s. T his m et h o d us es a n o n- p ar a m etri c eff e ct si z e st atisti c t o esti m at e t h e 

pr o b a bilit y t h at a r a n d o ml y s el e ct e d v al u e i n t h e fir st s a m pl e is hi g h er t h a n a r a n d o ml y s el e ct e d v al u e 

i n t h e s e c o n d s a m pl e, mi n us t h e r e v er s e pr o b a bilit y. W h et h er t h e diff er e n c e is d u e t o a n eff e cti v e 
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e c ol o gi c al m e a ni n g or s a m pl e si z e al o n e c a n b e t est e d b y c o m p ari n g t h e d e gr e e of o v erl a p b et w e e n t h e 

t w o distri b uti o ns. T hr es h ol d v al u es d et er mi n e d t h e si g nifi c a nt diff er e n c e ( R o m a n o et al., 2 0 0 6) wit h 

l o w t hr es h ol d v al u es c o nsi d er e d a s si mil arl y ( n e gli gi bl e: │ δ │ < 0. 1 4 7 a n d s m all │ δ │ < 0. 3 3), w h er e a s 

hi g h er d elt a v al u es ( m e di u m │ δ │ < 0. 4 7 4 a n d l ar g e │ δ │ > 0. 4 7 4) w er e c o nsi d er e d a s si g nifi c a ntl y 

diff er e nt ( T e c c hi o et al. 2 0 1 6) .  

 

F urt h er, t h e tr o p hi c l e v els a n d o m ni v or y i n di c es w er e c al c ul at e d f or e a c h i n di vi d u al 

c o m p art m e nt (f or m ul a s i n A p p e n di x T a bl e 5. 7). Tr o p hi c l e v els w er e als o esti m at e d f or t h e w h ol e f o o d 

w e bs. S e v er al r ati os w er e c al c ul at e d fr o m t h e esti m at e d s ol uti o ns f or e a c h i n di vi d u al c o m p art m e nt s: 

d etriti v or y/ h er bi v or y r ati o, b a ct eri v or y/ h er bi v or y r ati o, d e p e n d e n c y r ati o, t hr o u g h p ut/ bi o m a ss r ati o a n d 

pr o d u cti o n/ bi o m a ss r ati o. D etriti v or y/ h er bi v or y r ati os w er e esti m at e d b a s e d o n t h e d etriti v or y 

( c o ns u m pti o n of S O M, S P O M a n d diss ol v e d or g a ni c c ar b o n ( D O C)) a n d h er bi v or y ( c o ns u m pti o n of 

mi cr o p h yt o b e nt h os,  p h yt o pl a n kt o n  a n d  s e a gr ass)  of  e a c h  c o ns u m er  c o m p art m e nt. 

B a ct eri v or y/ h er bi v or y r ati os w er e esti m at e d b a s e d o n t h e b a ct eri v or y ( c o ns u m pti o n of b e nt hi c a n d 

p el a gi c b a ct eri a) a n d h er bi v or y of e a c h c o ns u m er c o m p art m e nt. D e p e n d e n c y r ati os d et er mi n es t h e 

d e p e n d e n c e of c o ns u m er s o n t h e s o ur c es t hr o u g h b ot h dir e ct a n d i n dir e ct p at h w a ys. It s all o ws t o 

d et er mi n e t h e ori gi n of c ar b o n i n g est e d b y e a c h c o m p art m e nt . B e c a us e a n at o m of c ar b o n c a n g o 

t hr o u g h s e v er al c o m p art m e nt s b ef or e it is c o ns u m e d b y a p arti c ul ar or g a nis m, t h e s u m of d e p e n d e n c y 

r ati os c a n e x c e e d 1 0 0 % ( B air d a n d Ul a n o wi c z 1 9 8 9). T hr o u g h p ut/ bi o m a ss a n d pr o d u cti o n/ bi o m a ss 

r ati os, a n esti m ati o n of t h e a cti vit y p er bi o m a ss u nit, w er e esti m at e d b a s e d o n t h e t hr o u g h p ut , 

pr o d u cti o n a n d bi o m a ss of e a c h c o ns u m er c o m p art m e nt a n d t h us p er mit s d et er mi ni n g t h e a cti v e 

c o m p art m e nt s of t h e e c os yst e m. Cliff’s d elt a st atisti c w a s us e d t o t est f or si g nifi c a nt diff er e n c es i n 

d etriti v or y/ h er bi v or y a n d b a ct eri v or y/ h er bi v or y r ati os b et w e e n t h e fi v e h a bit at s. 

 

M o difi e d Li n d e m a n s pi n es w er e us e d t o ill ustr at e t h e fi v e c o m pl e x f o o d w e bs a s li n e ar f o o d 

c h ai ns wit h i nt e g er tr o p hi c l e v els ( Wulff et al. 1 9 8 9). I n t his m o difi e d v er si o n, pri m ar y pr o d u c er s a n d 

d etrit us f or m t h e fir st tr o p hi c l e v el. C o ns u m er s w er e distri b ut e d i n t h eir r es p e cti v e tr o p hi c l e v els 

a c c or di n g t o t h eir f e e di n g b e h a vi or a n d t h e tr o p hi c l e v els w er e s e p ar at e d b et w e e n m ei of a u n a a n d ot h er 

c o ns u m er s. F or e a c h tr o p hi c l e v el t h e i n p ut s, l oss es d u e t o r es pir ati o n, e x p ort s a n d o ut p ut as d etrit us 

a n d tr a nsf er s t o hi g h er tr o p hi c l e v els w er e d et ail e d. T h e tr o p hi c effi ci e n c y w a s c al c ul at e d b a s e d o n t h es e 

fl o ws a n d hi g hli g ht s t h e effi ci e n c y of t h e e n er g y tr a nsf er e d fr o m o n e tr o p hi c l e v el t o t h e n e xt o n e ( B air d 

et al. 2 0 0 4 b). 
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3.  R E S U L T S 

 

3. 1.  Mi x S I A R o ut p uts 

  Mi xi n g m o d els hi g hli g ht e d t h e i m p ort a n c e of mi cr o p h yt o b e nt h os a s a f o o d s o ur c e f or n o n-

s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es ( 5 0. 1 – 9 7. 8 %), e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es ( 3 5. 2 – 9 8. 1 %), a n d 

b e nt hi c c o p e p o ds ( 3 7. 6 – 9 6. 5 %) i n all of t h e fi v e h a bit at s ( A p p e n di x 5. 8 ). T h e f o o d s o ur c es us e d b y 

s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es w er e m or e v ari a bl e d e p e n di n g o n t h e h a bit at. I n t h e M ar e n n es-

Ol ér o n B a y s el e cti v e d e p osit f e e d er s r eli e d m ai nl y o n b a ct eri a ( 3 8. 6 – 8 8. 2 %) a n d t o a l ess er e xt e nt o n 

mi cr o p h yt o b e nt h os ( 8. 3 – 4 9. 1 %). T h e r ol e of b a ct eri a w a s m u c h l o w er i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( 2. 8 –

4 2. 5 %), w h er e a s c o ntri b uti o ns of mi cr o p h yt o b e nt h os w er e hi g h er ( 2 3. 5 – 6 2. 7 %). S P O M ( 0. 4 – 5 2. 2 %) 

a n d S O M ( 0. 4 – 3 8. 8 %) h a d v ari a bl e c o ntri b uti o ns i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht h a bit at s. F o o d s o ur c es w er e 

m u c h m or e di v er s e f or o m ni v or es/ pr e d ati n g n e m at o d es, as t h es e c o ns u m er s w er e r el yi n g o n n e m at o d es 

( 0. 1 – 6 5. 9 %) a n d b e nt hi c c o p e p o ds ( 0. 8 – 5 4. 5 %), a s w ell a s o n pri m ar y pr o d u c er s (i. e., 

mi cr o p h yt o b e nt h os, 0. 6 – 5 8. 4 %).  

 

3. 2.  G e n e r al c h a r a ct e risti cs of t h e f o o d w e b m o d els 

T h e f o o d w e b m o d els of t h e fi v e h a bit at s i n e a c h s yst e m, t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y a n d t h e 

S ylt- R ø m ø Bi g ht, i nt e gr at e d diff er e nt c o m p art m e nt s wit h v ar yi n g bi o m a ss ( T a bl e 5. 1), e n er g y 

r e q uir e m e nt s, pr o d u cti o n esti m at es, r es ult e d i n disti n ct si m ul at e d tr o p hi c i nt er a cti o ns ( Fi g. 5. 2- 5. 4, 

A p p e n di x 5. 9 ). 

 

H a bit at s of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y h a d a hi g h er bi o m a ss of mi cr o p h yt o b e nt h os, b e nt hi c 

b a ct eri a, p el a gi c b a ct eri a, z o o pl a n kt o n a n d b e nt hi c fis h c o m p ar e d t o t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, w h er e a s 

bi o m a ss f or s e a gr a ss, p h yt o pl a n kt o n, b e nt hi c d e p osit f e e d er s, s us p e nsi o n f e e d er s a n d c ar ni v or o us bir ds 

i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht c o m p ar e d t o t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( T a bl e 5. 1). L o c al p att er ns w er e als o 

o bs er v e d b et w e e n h a bit at s i n t h e t w o e c os yst e ms: hi g h er bi o m a ss of n e m at o d es ( all tr o p hi c gr o u ps) i n 

m u dfl at M O t h a n i n all ot h er h a bit at s, a n d hi g h er bi o m a ss of b e nt hi c gr a z er s a n d s us p e nsi o n f e e d er s i n 

s e a gr a ss M O t h a n i n m u dfl at M O. T h e diff er e nt h a bit at s i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht w er e g e n er all y m or e 

si mil ar i n t er ms of c o m p art m e nt bi o m a ss. 

 

T h e c ar b o n fl o w n et w or ks of t h e fi v e h a bit at s w er e c a st i nt o a si m plifi e d c o nstr u cti o n of e a c h 

f o o d w e b ( Fi g. 5. 2- 5. 4). S u c h di a gr a ms hi g hli g ht e d t h at l ar g er pr o p orti o ns of t h e e n er g y p a ss e d t hr o u g h 

m ei of a u n a i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y h a bit at s ( 4 3. 7 – 7 0. 4 %, Fi g. 5. 2), w hil e hi g h er pr o p orti o ns of 

e n er g y fl o w e d t hr o u g h m a cr of a u n a c o m p art m e nt s i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht h a bit at s ( 5 4. 6 – 7 0. 6 %, Fi g. 

5. 2 a n d 5. 3).  



C h a pt er 5 

 

 
- 1 3 8 - 

 



  C h a pt er 5 

 

  - 1 3 9 - 

Fi g u r e 5. 2.  F o o d w e bs of t h e m u dfl at a n d s e a gr a ss b e d i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) o bt ai n e d b y li n e ar 

i n v er s e m o d eli n g. M u dfl at M O f o o d w e b m o d el c o n si st s of t w o pri m ar y pr o d u c er c o m p art m e nt s ( gr e e n), t w o 

b a ct eri a c o m p art m e nt s ( bl u e), t w o d etrit al c o m p art m e nt s ( or a n g e) a n d 1 3 c o n s u m er c o m p art m e nt s ( pi n k). 

S e a gr a ss M O f o o d w e b m o d el c o n si st s of t hr e e pri m ar y pr o d u c er c o m p art m e nt s ( gr e e n), t w o b a ct eri a 

c o m p art m e nt s ( bl u e), t hr e e d etrit al c o m p art m e nt s ( or a n g e) a n d 1 3 c o n s u m er c o m p art m e nt s ( pi n k). Arr o w 

t hi c k n ess i n di c at es t h e m a g nit u d e of t h e fl o w b et w e e n c o m p art m e nt s. U n k n o w n bi o m a ss f or S O M a n d S P O M of 

m u dfl at M O. M ei of a u n a c o m p art m e nt s ar e i n b ol d. B B A = b e nt hi c b a ct eri a, B D F = b e nt hi c d e p osit f e e di n g 

m a cr of a u n a, B FI = b e nt hi c fi s h, B G R = b e nt hi c gr a zi n g m a cr of a u n a, B O M = b e nt hi c o m ni v or o us m a cr of a u n a, 

C O P = b e nt hi c c o p e p o ds, C B R = c ar ni v or o us bir ds, D O C = di ss ol v e d or g a ni c c ar b o n, H B R = h er bi v or o us bir ds, 

M P B = mi cr o p h yt o b e nt h os, M Z O = mi cr o z o o pl a n kt o n, N B A = s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N D F = n o n -

s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N E F = e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es, N O M = o m ni v or o us/ pr e d ati n g 

n e m at o d es, P B A = p el a gi c b a ct eri a, P H Y = p h yt o pl a n kt o n, S P O M = s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er, S O M 

= s e di m e nt or g a ni c m att er, S U S = s us p e n si o n f e e di n g m a cr of a u n a, Z O O = m es o z o o pl a n kt o n, Z O S = Z ost e r a 

n olt ei  m at eri al. 
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Fi g u r e 5. 3.  F o o d w e bs of t h e m u dfl at a n d s e a gr a ss b e d i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) o bt ai n e d b y li n e ar i n v er s e 

m o d eli n g. M u dfl at S R f o o d w e b m o d el c o n si st s of t w o pri m ar y pr o d u c er c o m p art m e nt s ( gr e e n), t w o b a ct eri a 

c o m p art m e nt s ( bl u e), t w o d etrit al c o m p art m e nt s ( or a n g e) a n d 1 1 c o n s u m er c o m p art m e nt s ( pi n k). S e a gr a ss M O 

f o o d w e b m o d el c o n si st s of t hr e e pri m ar y pr o d u c er c o m p art m e nt s ( gr e e n), t w o b a ct eri a c o m p art m e nt s ( bl u e), 

t w o d etrit al c o m p art m e nt s ( or a n g e) a n d 1 2 c o n s u m er c o m p art m e nt s ( pi n k). Arr o w t hi c k n ess i n di c at e t h e 

m a g nit u d e of t h e fl o w b et w e e n c o m p art m e nt s. M ei of a u n a c o m p art m e nt s ar e i n b ol d. B B A = b e nt hi c b a ct eri a, 

B D F = b e nt hi c d e p osit f e e di n g m a cr of a u n a, B FI = b e nt hi c fi s h, B G R = b e nt hi c gr a zi n g m a cr of a u n a, B O M = 

b e nt hi c o m ni v or o us m a cr of a u n a, C O P = b e nt hi c c o p e p o ds, C B R = c ar ni v or o us bir ds, H B R = h er bi v or o us bir ds, 

M P B = mi cr o p h yt o b e nt h os, N B A = s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N D F = n o n-s el e cti v e d e p osit f e e di n g 

n e m at o d es, N E F = e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es, N O M = o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es, P B A = p el a gi c 

b a ct eri a, P H Y = p h yt o pl a n kt o n, S P O M = s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er, S O M = s e di m e nt or g a ni c m att er, 

S U S = s us p e n si o n f e e di n g m a cr of a u n a, Z O S = Z ost e r a n olt ei  m at eri al. 
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Fi g u r e 5. 4.  F o o d of t h e s a n dfl at i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) w e b o bt ai n e d b y li n e ar i n v er s e m o d eli n g. T hi s 

m o d el c o n si st s of t w o pri m ar y pr o d u c er c o m p art m e nt s ( gr e e n), t w o b a ct eri a c o m p art m e nt s ( bl u e), t w o d etrit al 

c o m p art m e nt s ( or a n g e) a n d 1 2 c o n s u m er c o m p art m e nt s ( y ell o w). Arr o w t hi c k n ess i n di c at e t h e m a g nit u d e of t h e 

fl o w b et w e e n c o m p art m e nt s. M ei of a u n a c o m p art m e nt s ar e i n b ol d. B B A = b e nt hi c b a ct eri a, B D F = b e nt hi c d e p osit 

f e e di n g m a cr of a u n a, B FI = b e nt hi c fi s h, B G R = b e nt hi c gr a zi n g m a cr of a u n a, B O M = b e nt hi c o m ni v or o us 

m a cr of a u n a, C O P = b e nt hi c c o p e p o ds, C B R = c ar ni v or o us bir ds, M P B = mi cr o p h yt o b e nt h os, M Z O = 

mi cr o z o o pl a n kt o n, N B A = s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N D F = n o n-s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, 

N E F = e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es, N O M = o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es, P B A = p el a gi c b a ct eri a, P H Y = 

p h yt o pl a n kt o n, S P O M = s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er, S O M = s e di m e nt or g a ni c m att er, S U S = s us p e n si o n 

f e e di n g m a cr of a u n a, Z O O = m es o z o o pl a n kt o n.  

 

3. 3.  N et w o r k a n al ysis 

T ot al s yst e m t hr o u g h p ut ( T..) w a s si g nifi c a ntl y hi g h er i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y h a bit at s 

( m u dfl at: 8 9 4 3 m g C m- 2 d- 1, s e a gr a ss: 8 8 8 8 m g C m- 2 d- 1) c o m p ar e d t o t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht h a bit at s 

( m u dfl at: 7 1 4 2 m g C m- 2 d- 1, s e a gr a ss: 7 9 9 0 m g C m- 2 d- 1, s a n dfl at: 5 0 3 7 m g C m- 2 d- 1) ( Fi g. 5. 5, A p p e n di x 

5. 1 0). T ot al s yst e m t hr o u g h-fl o w ( T S T) w a s hi g h er i n m u dfl at M O ( 6 8 5 9 m g C m - 2 d- 1) c o m p ar e d t o 

ot h er h a bit at s (s e a gr a ss S R: 6 0 6 7 m g C m - 2 d- 1, s e a gr a ss M O: 5 7 1 6 m g C m- 2 d- 1, m u dfl at S R: 5 7 1 1 m g C 

m - 2 d- 1 a n d s a n dfl at S R: 3 7 3 5 m g C m- 2 d- 1). Of t h e t ot al c ar b o n fl o ws i n t h e f o o d w e bs, pr o p orti o ns 

i n v ol v e d i n c y cli n g p at h w a ys r a n g e d fr o m 2. 4 % (s e a gr ass M O) t o 1 3. 1 % ( m u dfl at S R), wit h hi g h er F CI 
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i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht m u dfl at t h a n i n all ot h er h a bit at s, es p e ci all y t h e s e a gr a ss b e d of t h e M ar e n n es-

Ol ér o n B a y. R el ati v e r e d u n d a n c y ( R/ C) v ari e d b et w e e n 5 7. 3 % (s a n dfl at S R) a n d 6 9. 8 % (s e a gr a ss M O), 

wit h t h e R/ C i n s e a gr a ss M O b ei n g hi g h er t h a n i n all ot h er h a bit at s, a n d s a n dfl at S R b ei n g l o w er t h a n 

all ot h er h a bit at s. T ot al s yst e m o m ni v or y i n d e x r a n g e d fr o m l o w est i n d e x v al u es i n t h e s a n dfl at of t h e 

S ylt- R ø m ø Bi g ht ( 0. 1 0) t o t h e hi g h est i n d e x i n t h e m u dfl at of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( 0. 1 6, Fi g. 5. 5).  

 

Fi g u r e 5. 5.  E c ol o gi c al n et w or k a n al ysi s i n di c es: t ot al s yst e m t hr o u g h p ut ( T..) (t o p l eft p a n el), Fi n n c y cli n g i n d e x 

(t o p ri g ht p a n el), r el ati v e r e d u n d a n c y ( b ott o m l eft p a n el), a n d s yst e m o m ni v or y i n d e x ( b ott o m ri g ht p a n el) f or t h e 

m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). L ett er s 

di s pl a y e d a b o v e b o x es i n di c at e gr o u ps of s a m pl es wit h si mil ar i n di c es usi n g Cliff’s d elt a st ati sti cs.  

 

M e a n tr o p hi c l e v els v ari e d b et w e e n h a bit at s a n d r a n g e d fr o m 2. 1 (s e a gr a ss M O) t o 2. 4 ( m u dfl at 

M O  a n d m u dfl at S R; A p p e n di x 5. 1 1). A l o w d e p e n d e n c y o n e x p ort w a s o bs er v e d i n m u dfl at S R ( 7. 6 %), 

s e a gr a ss M O ( 4. 1 %) a n d s e a gr a ss S R ( 6. 2 %), w h er e a s t h e e x p ort d e p e n d e n c y w a s sli g htl y hi g h er f or 

m u dfl at M O a n d s a n dfl at S R ( A p p e n di x 5. 1 1). D etriti v or y/ h er bi v or y a n d b a ct eri v or y/ h er bi v or y r ati os 

v ari e d si g nifi c a ntl y b et w e e n e a c h h a bit at, w h e n c o m p ar e d usi n g Cliff d elt a st atisti cs (l o w est d elt a -

v al u e: 0. 0 6 9, A p p e n di x 5. 1 0). T h e f o o d w e b of m u dfl at M O h a d t h e hi g h est d etriti v or y/ h er bi v or y r ati o 

( 1. 3 2), w h er e a s s e a gr a ss M O h a d t h e l o w est ( 0. 3 8). B a ct eri v or y/ h er bi v or y r ati os w er e m u c h l o w er, wit h 

t h e l o w est r ati o f or s e a gr a ss M O ( 0. 0 4) a n d t h e hi g h est r ati o i n s e a gr a ss S R ( 0. 3 2).  
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3. 4.  T h r o u g h p ut a n d p r o d u cti o n of f o o d s o u r c es 

T h e hi g h t ot al s yst e m t hr o u g h p ut i n s e a gr a ss M O w a s assi g n e d m ai nl y t o t h e hi g h i n p ut ( 9 7 1. 8 

m g C m - 2 d- 1) a n d e x p ort ( 1 1 2 5. 3 m g C m- 2 d- 1) of diss ol v e d or g a ni c c ar b o n ( A p p e n di x 5. 9). Pri m ar y 

pr o d u cti o n of mi cr o p h yt o b e nt h os r e pr es e nt e d t h e l ar g est fl o ws wit hi n t h e f o o d w e bs of all h a bit at s 

w h e n e x o g e n o us fl o ws w er e e x cl u d e d, r a n gi n g fr o m 7 7 4. 4 (s a n dfl at S R) t o 1 2 1 5. 2 m g C m - 2 d- 1 ( m u dfl at 

M O, T a bl e 5. 2). T his w a s p arti c ul arl y t h e c a s e i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht w h er e v er y hi g h pri m ar y 

pr o d u cti o n/ bi o m a ss ( P/ B) r ati os of mi cr o p h yt o b e nt h os w er e o bs er v e d ( 6. 4 5 t o 7. 8 7 d - 1), w hil e t h e y 

r a n g e d fr o m 0. 1 1 t o 0. 3 9 d- 1 i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y h a bit at s. T h e pr o p orti o n of pri m ar y pr o d u cti o n 

b y mi cr o p h yt o b e nt h os r a n g e d fr o m 4 5. 2 % (s e a gr a ss S R) t o 8 1. 3 % (s e a gr a ss M O) a n d 

mi cr o p h yt o b e nt h os w a s t h e m ost i m p ort a nt pri m ar y pr o d u c er i n all h a bit at s wit h gr oss pri m ar y 

pr o d u cti o n ( G P P) r a n gi n g fr o m 7 7 4. 4 (s a n dfl at S R) t o 1 2 1 5. 2 m g C m - 2 d- 1 ( m u dfl at M O). G P P of 

s e a gr a ss w a s m u c h l o w er t h a n t h at of mi cr o p h yt o b e nt h os i n s e a gr a ss M O ( 4 5. 1 c o m p ar e d t o 1 0 4 3. 1 

m g C m - 2 d- 1) a n d sli g htl y l o w er t h a n t h at of mi cr o p h yt o b e nt h os i n s e a gr a ss S R ( 7 9 2. 8 c o m p ar e d t o 

8 5 7. 8 m g C m - 2 d- 1).  

 

Pr o d u cti o n of b a ct eri a w a s m or e v ari a bl e t h a n pr o d u cti o n of mi cr o p h yt o b e nt h os, wit h m u c h 

hi g h er v al u es i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( 1 4 7. 7 t o 3 3 9. 8 m g C m - 2 d- 1) t h a n f or t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y 

( 4 1. 3 t o 9 7. 0 m g C m- 2 d- 1, T a bl e 5. 2). P/ B r ati os of b a ct eri a w er e m u c h l o w er t h a n t h os e of 

mi cr o p h yt o b e nt h os a n d r a n g e d fr o m 0. 0 4 (s e a gr a ss M O) t o 0. 5 4 d - 1 (s e a gr a ss S R), wit h hi g h est v al u es 

i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( 0. 2 4 t o 0. 5 4 d- 1). E x p ort of li vi n g c o m p art m e nt s w a s m u c h hi g h er i n s e a gr a ss 

M O ( 4 9 0 m g C m - 2 d- 1) t h a n i n all ot h er h a bit at s ( 0. 5 t o 3 3 6. 7 m g C m - 2 d- 1,  A p p e n di x 5. 9). T his e x p ort 

w a s m ai nl y o c c urri n g i n p el a gi c or mi gr ati n g c o m p art m e nt s, s u c h a s p h yt o pl a n kt o n, p el a gi c b a ct eri a, 

z o o pl a n kt o n, b e nt hi c fis h a n d c ar ni v or o us bir ds.  
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T a bl e 5. 2.  Pr o d u cti o n a n d pr o d u cti o n/ bi o m a ss r ati os of mi cr o p h yt o b e nt h os, p h yt o pl a n kt o n, s e a gr a ss a n d b a ct eri a 

i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds, a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R).  

 P r o d u cti o n ( m g C m -2  d -1 ) 

 M u dfl at  

M O  

M u dfl at  

S R  

S e a g r ass 

M O  

S e a g r ass 

S R  

S a n dfl at 

S R  

Mi c r o p h yt o b e nt h os  1 2 1 5. 2  1 0 2 3. 1  1 0 4 3. 1  8 5 7. 8  7 7 4. 4  

P h yt o pl a n kt o n  6 0 4. 9  2 3 7. 4  1 9 4. 2  2 4 7. 5  4 4 6. 5  

S e a g r ass  - - 4 5. 1  7 9 2. 8  - 

B a ct e ri a  9 7. 0  3 1 3. 2  4 1. 3  3 3 9. 8  1 4 7. 7  

  

 P r o d u cti o n/ bi o m ass r ati o ( d -1 ) 

Mi c r o p h yt o b e nt h os  0. 3 9  7. 8 7  0. 1 1  7. 1 5  6. 4 5  

P h yt o pl a n kt o n  2. 3 8  0. 2 3  0. 7 6  0. 2 4  0. 4 3  

S e a g r ass  - - 0. 0 1  0. 0 3  - 

B a ct e ri a  0. 1 0  0. 5 0  0. 0 4  0. 5 4  0. 2 4  

 

3. 5.  M ei of a u n a a n d m a c r of a u n a t h r o u g h p ut a n d p r o d u cti o n 

M ei of a u n a a n d m a cr of a u n a t hr o u g h p ut s r a n g e d fr o m 2 8 5. 0 (s e a gr a ss M O) t o 9 9 6. 1 m g C m - 2 d- 1 

( m u dfl at M O) a n d fr o m 8 7. 7 ( m u dfl at M O) t o 1 4 9 0. 0 m g C m - 2 d- 1 ( m u dfl at S R, Fi g. 5. 6), r es p e cti v el y. 

M ei of a u n a t hr o u g h p ut s w er e hi g h er t h a n t h os e of m a cr of a u n a i n t h e M ar e n n es - Ol ér o n B a y h a bit at s 

(t hr o u g h p ut r ati o fr o m 1. 7 t o 1 1. 4), w hil e t h e o p p osit e p att er n w a s o bs er v e d i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht 

h a bit at s (t hr o u g h p ut r ati os fr o m 0. 2 t o 0. 7). M ei of a u n a t hr o u g h p ut w a s m u c h hi g h er t h a n m a cr of a u n a 

t hr o u g h p ut i n m u dfl at M O. 

 

Bi o m a ss of m ei of a u n a ( 1 0 8. 2 – 1 3 5 2. 1 m g C m - 2) w a s m u c h l o w er t h a n m a cr of a u n a ( 1 3 3 9. 2 –

3 3 1 6 1. 7 m g C m - 2) i n all h a bit at s, e x c e pt i n m u dfl at M O w h er e bi o m a ss of m ei of a u n a a n d m a cr of a u n a 

w er e si mil ar (i. e., 1 3 5 2. 1 a n d 1 3 3 9. 2 m g C m - 2, T a bl e 5. 1). I n s e a gr a ss M O, m ei of a u n a bi o m a ss w a s 1 5-

f ol d l o w er, w h er e a s i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht bi o m a ss of m ei of a u n a w er e b et w e e n 1 0 0-f ol d (s e a gr a ss 

S R) a n d 2 0 0-f ol d ( m u dfl at S R) l o w er c o m p ar e d t o m a cr of a u n a bi o m a ss. T hr o u g h p ut/ bi o m a ss r ati os of 

m ei of a u n a w er e hi g h er t h a n t h os e of m a cr of a u n a, r a n gi n g fr o m 0. 6 6 (s a n dfl at S R) t o 4. 6 9 ( m u dfl at S R), 

w h er e a s m a cr of a u n a h a d m u c h l o w er t hr o u g h p ut/ bi o m a ss r ati os, r a n gi n g fr o m 0. 0 3 (s e a gr a ss M O) t o 

0. 0 7 ( m u dfl at S R).  

 

M e a n pr o d u cti o n r a n g e d fr o m 1 4. 5 (s e a gr a ss M O) t o 3 5. 8 m g C m - 2 d- 1 ( m u dfl at M O) f or 

m ei of a u n a a n d fr o m 3. 2 (s e a gr a ss S R) t o 4 1. 3 m g C m - 2 d- 1 ( m u dfl at S R) f or m a cr of a u n a. M e a n 

pr o d u cti o n of m ei of a u n a w a s hi g h er t h a n m a cr of a u n a pr o d u cti o n i n m u dfl at M O, s e a gr a ss S R a n d 

s a n dfl at, w h er e a s t h e y w er e m or e si mil ar i n m u dfl at S R a n d s e a gr a ss M O ( Fi g. 5. 6, A p p e n di x 5. 1 2).  
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Pr o d u cti o n of m ei of a u n a c o m p art m e nt s r a n g e d fr o m 0. 6 ( b e nt hi c c o p e p o ds, s e a gr a ss M O) t o 

4 8. 7 m g C m - 2 d- 1 ( e pi gr o wt h f e e d er s, m u dfl at M O, A p p e n di x 5. 1 2). Pr o d u cti o n of m a cr of a u n a 

c o m p art m e nt s r a n g e d fr o m 0. 1 ( b e nt hi c d e p osit f e e d er s, m u dfl at M O) t o 9 0. 1 m g C m - 2 d- 1 ( b e nt hi c 

gr a z er s, m u dfl at S R). 

 

M ei of a u n a pr o d u cti o n/ bi o m a ss ( P/ B) r ati os w er e m u c h hi g h er i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht m u dfl at 

( 0. 2 8 d- 1) t h a n i n all ot h er h a bit at s (fr o m 0. 0 3 t o 0. 0 9 d - 1) ( Fi g. 5. 6, A p p e n di x 5. 1 2). M a cr of a u n a P/ B 

r ati os w er e b et w e e n f o ur ( m u dfl at M O) a n d 1 0 0 0 ti m es (s e a gr a ss S R) s m all er t h a n m ei of a u n a P/ B 

r ati os, a n d t h er ef or e l o w er t h a n 0. 0 1 d - 1 i n all h a bit at s.  

 

 

Fi g u r e 5. 6.  T hr o u g h p ut (l eft t o p p a n el), pr o d u cti o n (l eft b ott o m p a n el), t hr o u g h p ut/ bi o m a ss r ati os (ri g ht t o p p a n el) 

a n d pr o d u cti o n/ bi o m a ss r ati os (ri g ht b ott o m p a n el) of m ei of a u n a a n d m a cr of a u n a fr o m t h e m u dfl at s, s e a gr a ss 

b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R).  

 

3. 6.  T r a nsf e r effi ci e n c y   

M o difi e d Li n d e m a n s pi n es hi g hli g ht e d t h at i n p ut f or pri m ar y pr o d u c er s (i. e., a n a g gr e g ati o n of 

pri m ar y pr o d u cti o n a n d p h yt o pl a n kt o n i n p ut s) r a n g e d fr o m 1 2 1 5. 2 ( m u dfl at M O) t o 1 9 0 0. 1 m g C m - 2 d- 1 

(se a gr a ss S R; Fi g. 5. 7). Tr a nsf er effi ci e n ci es ( T E) of t his i nt e g er tr o p hi c l e v el I r a n g e d fr o m 3 3. 3 % 

(s e a gr a ss M O) t o 7 7. 8 % ( m u dfl at S R). E x o g e n o us d etrit us i n p ut w a s m u c h hi g h er i n s e a gr a ss M O 

( 1 5 4 6. 1 m g C m- 2 d- 1) t h a n i n m u dfl at M O ( 3 0 8. 0 m g C m- 2 d- 1) a n d all h a bit at s of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht 

( 3 9. 2 – 5 4. 0 m g C m- 2 d- 1). Si mil arl y, d etrit us e x p ort w a s t hr e e t o fi v e ti m es hi g h er i n s e a gr a ss M O 

( 1 8 6 6. 8 m g C m- 2 d- 1) t h a n i n all ot h er h a bit at s ( 3 9 0. 0 – 5 7 1. 9 m g C m- 2 d- 1).  
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T Es of m ei of a u n a ( 2 3. 1 – 2 7. 9 %) w er e hi g h er t h a n of m a cr of a u n a i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( 5. 1 –

1 2. 9 %), w h er e a s T Es of m ei of a u n a ( 1 1. 0 – 1 7. 3 %) i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y w er e sli g htl y l o w er t h a n 

T Es of m a cr of a u n a ( 2 1. 6 – 2 7. 9 %). M ei of a u n a fr o m m u dfl at M O h a d m u c h hi g h er l oss es d u e t o 

r es pir ati o n c o m p ar e d t o m ei of a u n a i n all ot h er h a bit at s ( A p p e n di x 5. 9). R es pir ati o n of m ei of a u n a i n 

m u dfl at M O r e pr es e nt e d 1 5 % of t h e t ot al s yst e m r es pir ati o n, w hi c h w a s m u c h hi g h er t h a n i n ot h er 

h a bit at s ( 1. 1 – 2. 1 %). E g esti o n of m ei of a u n a h a d r el ati v el y hi g h er c o ntri b uti o ns t o t ot al s yst e m e g esti o n 

i n all h a bit at ( 1 8. 1 – 3 8. 2 %), e x c e pt f or t h e s a n dfl at of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( 5. 5 %). M a cr of a u n a h a d l o w 

pr o p orti o ns of r es pir ati o n ( 2. 0 – 1 0. 1 %) a n d e g esti o n ( 2. 0 – 4. 4 %) i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y c o m p ar e d 

t o t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht (r es pir ati o n: 3 2. 3 – 5 8. 5 %, e g esti o n: 3 6. 3 – 5 1. 2 %). 
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Fi g u r e 5. 7. M o difi e d Li n d e m a n s pi n e d es cri bi n g f o o d w e bs of t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds, a n d s a n dfl at i n  t h e 

M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). B o x es s e p ar at e d b et w e e n i nt e g er tr o p hi c l e v el s wit h 

m ei of a u n a ( “ M ” f oll o w e d b y r o m a n n u m b er s) a n d i nt e g er tr o p hi c l e v el s wit h r e m ai ni n g c o m p art m e nt s (r o m a n 

n u m b er s). P er c e nt a g es r ef er t o t h e tr o p hi c tr a n sf er effi ci e n c y. Bl a c k arr o ws i n di c at e e n er g y fl o ws b et w e e n tr o p hi c 

l e v el s a s w ell a s i m p ort s. E x p ort fl o ws ar e i n di c at e d usi n g br o w n arr o ws a n d fl o ws fr o m a n d t o d etrit us ( D E T) 

ar e i n di c at e d usi n g bl u e arr o ws. Gr e e n gr o u n d s y m b ol s di s pl a y e n er g y l oss e s d u e t o r es pir ati o n. All v al u es ar e 

gi v e n i n m g C m - 2 d- 1. 

 

 

 

Fi g u r e 5. 8.  Tr a n sf er effi ci e n ci es of m ei of a u n a a n d m a cr of a u n a of t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds, a n d s a n dfl at i n t h e 

M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). 

 

T Es of m ei of a u n a tr o p hi c gr o u ps w er e si mil ar wit hi n t h e m u dfl at S R a n d s e a gr a ss S R, h o w e v er, 

w er e m or e v ari a bl e i n m u dfl at M O, s e a gr a ss M O a n d s a n dfl at S R ( A p p e n di x 5. 1 3). E pi gr o wt h f e e d er s, 

o m ni v or es/ pr e d at or s a n d b e nt hi c c o p e p o ds h a d hi g h er T Es t h a n s el e cti v e d e p osit f e e d er s a n d n o n-

s el e cti v e d e p osit f e e d er s i n s a n dfl at S R a n d s e a gr a ss M O. I n m u dfl at M O o m ni v or es/ pr e d at or s a n d 

b e nt hi c c o p e p o ds h a d m u c h l o w er T Es c o m p ar e d t o ot h er n e m at o d e f e e di n g gr o u ps.  

 

3. 7.  T r o p hi c l e v els a n d f e e di n g t y p es 

M ei of a u n a tr o p hi c gr o u ps h a d eff e cti v e tr o p hi c l e v els ( T L) r a n gi n g fr o m 2. 0 ( n o n-s el e cti v e 

d e p osit f e e d er s, m u dfl at S R) t o 2. 8 (s el e cti v e d e p osit f e e d er s, m u dfl at M O ; T a bl e 5. 3). B e nt hi c 

c o p e p o ds, n o n-s el e cti v e d e p osit f e e di n g a n d e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es h a d t h e l o w est T Ls a n d w er e 

si mil ar b et w e e n h a bit at s r a n gi n g fr o m 2. 0 t o 2. 1. S el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es a n d 

o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es h a d m u c h hi g h er T Ls wit h hi g h est v al u es f or o m ni v or es/ pr e d at or s i n 
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all h a bit at s ( 2. 5 – 2. 7), e x c e pt i n m u dfl at M O w h er e T L of s el e cti v e d e p osit f e e d er s w a s 2. 8. C o m p ar e d 

t o ot h er tr o p hi c gr o u ps m u c h hi g h er v ari a bilit y w a s o bs er v e d i n T Ls of s el e cti v e d e p osit f e e d er s, wit h 

hi g h er T Ls i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( 2. 5 – 2. 8) c o m p ar e d t o t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht h a bit at s ( 2. 2).  

 

N o n-s el e cti v e f e e di n g n e m at o d es ( 0. 0 3 – 0. 0 8), e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es ( 0. 0 3 – 0. 0 8) a n d 

b e nt hi c c o p e p o ds ( 0. 0 5 – 0. 1 0) w er e c h ar a ct eri z e d b y l o w o m ni v or y. C o ntr aril y, s el e cti v e d e p osit 

f e e di n g n e m at o d es a n d o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es h a d r el ati v el y hi g h er o m ni v or y i n d e x w hi c h 

r a n g e d fr o m 0. 1 6 t o 0. 2 5 a n d fr o m 0. 2 6 t o 0. 3 1, r es p e cti v el y ( T a bl e 5. 3).  

 

M ei of a u n a d etriti v or y/ h er bi v or y r ati os r a n g e d fr o m 0. 1 4 (s e a gr a ss M O) t o 0. 5 7 (s a n dfl at S R), 

wit h m ei of a u n a i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht h a bit at s h a vi n g t h e hi g h est r ati os ( T a bl e 5. 3, l o w est d elt a- v al u e: 

0. 1 5 5, A p p e n di x 5. 1 0). D etriti v or y/ h er bi v or y r ati os w er e m u c h l o w er f or m ei of a u n a c o m p ar e d t o 

m a cr of a u n a ( 0. 3 1- 1. 2 6, A p p e n di x 5. 1 4 ) a n d t h e w h ol e f o o d w e b ( 0. 3 8- 1. 3 2, A p p e n di x 5. 1 1 ) i n e a c h of 

t h e h a bit at s. B a ct eri v or y/ h er bi v or y r ati os of m ei of a u n a ( 0. 0 7- 0. 1 5) w er e si mil ar ( M ar e n n es- Ol ér o n 

B a y) or s m all er ( S ylt- R ø m ø Bi g ht) t h a n d etriti v or y/ h er bi v or y r ati os, wit h t h e l o w est r ati os m e a s ur e d i n 

m u dfl at S R ( 0. 0 7) ( T a bl e 5. 3, l o w est d elt a- v al u e: 0. 6 6 9, A p p e n di x 5. 1 0). B a ct eri v or y/ h er bi v or y r ati os 

of m a cr of a u n a, r a n gi n g fr o m 0. 1 5 (s e a gr a ss M O) t o 0. 5 4 (s a n dfl at S R), w er e hi g h er t h a n t h os e of 

m ei of a u n a.  

 

T a bl e 5. 3.  M e a n tr o p hi c l e v el s a n d o m ni v or y i n di c es f or tr o p hi c gr o u ps of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds 

( C O P) a n d d etriti v or y/ h er bi v or y ( D/ H) a n d b a ct eri v or y/ h er bi v or y ( B/ H) r ati os f or m ei of a u n a i n t h e m u dfl at s, 

s e a gr a ss b e ds, a n d s a n dfl at i n  t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). Tr o p hi c gr o u ps of 

n e m at o d es ar e s el e cti v e d e p osit f e e d er s ( N B A), n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s ( N D F), e pi gr o wt h f e e d er s ( N B A) 

a n d o m ni v or es/ pr e d at or s ( N O M). L ett er s di s pl a y e d n e xt t o r ati os i n di c at e gr o u ps of s a m pl es wit h si mil ar v al u es 

usi n g Cliff’s d elt a st ati sti cs. 

 M e a n t r o p hi c l e v el   O m ni v o r y i n d e x   D/ H r ati o  B/ H r ati o  

 N B A  N D F  N E F  N O M  C O P   N B A  N D F  N E F  N O M  C O P   M ei of a u n a  M ei of a u n a  

M u dfl at M O  2. 8  2. 1  2. 1  2. 6  2. 1   0. 1 8  0. 0 5  0. 0 7  0. 3 0  0. 0 8   0. 1 9 A  ( ± 0. 0 4) 0. 1 3 A  ( ± 0. 0 1) 

M u dfl at S R  2. 2  2. 0  2. 0  2. 7  2. 1   0. 1 7  0. 0 3  0. 0 3  0. 2 6  0. 0 8   0. 1 8 A  ( ± 0. 0 4) 0. 0 7 B  ( ± 0. 0 2) 

S e a g r ass M O  2. 5  2. 1  2. 0  2. 7  2. 1   0. 2 5  0. 0 8  0. 0 4  0. 2 6  0. 0 5   0. 1 4 C  ( ± 0. 0 3) 0. 1 2 C  ( ± 0. 0 2) 

S e a g r ass S R  2. 2  2. 1  2. 1  2. 7  2. 1   0. 1 6  0. 0 7  0. 0 8  0. 2 7  0. 1 0   0. 4 6 D  ( ± 0. 1 1) 0. 1 5 A  ( ± 0. 0 5) 

S a n dfl at S R  2. 2  2. 1  2. 1  2. 5  2. 1   0. 1 9  0. 0 5  0. 0 7  0. 2 8  0. 0 6   0. 5 7 E  ( ± 0. 1 7) 0. 1 2 C  ( ± 0. 0 4) 

 

M or e s p e ci ali z e d f e e di n g b e h a vi or w a s o bs er v e d f or m ei of a u n a c o m p ar e d t o m a cr of a u n a 

( Fi g. 5. 9). Fl o ws of e n er g y fr o m f o o d s o ur c es t o m a cr of a u n a hi g hli g ht e d m u c h l ar g er fl o w v al u es i n t h e 

S ylt- R ø m ø Bi g ht t h a n i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y. F or m ei of a u n a, h er bi v or y w a s r el at e d t o f e e di n g 

m er el y o n mi cr o p h yt o b e nt h os ( 6 2. 8 t o 6 9 0. 9 m g C m - 2 d- 1) a n d t h e hi g h est c o m p ut e d c ar b o n fl o w w a s 

fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os t o m ei of a u n a i n m u dfl at M O. C ar b o n fl o ws fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os t o 
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m a cr of a u n a w er e l o w er t h a n t o m ei of a u n a i n all h a bit at s, e x c e pt i n m u dfl at S R ( 3 9 8. 2 m g C m - 2 d- 1). 

C ar b o n fl o ws fr o m d etrit al ori gi n t o m ei of a u n a (i. e., s u m of S O M a n d S P O M) w er e m u c h l o w er t h a n 

t h os e fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os t o m ei of a u n a, wit h t h e hi g h est of s u c h fl o ws o bs er v e d i n m u dfl at M O 

( 1 2 7. 9 m g C m- 2 d- 1) a n d s e a gr a ss S R ( 1 7 8. 9 m g C m - 2 d- 1). D etriti v or y of m a cr of a u n a w a s hi g h er t h a n 

t h at of m ei of a u n a, m ai nl y d u e t o a hi g h er r eli a n c e of m a cr of a u n a o n S O M. Fl o ws of b a ct eri a t o 

m ei of a u n a w er e m u c h l o w er t h a n t h os e of b a ct eri a t o m a cr of a u n a i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, b ut si mil ar 

i n s e a gr a ss M O a n d e v e n hi g h er i n m u dfl at M O ( 9 2. 8 m g C m- 2 d- 1). Fl o ws fr o m s e a gr a ss m at eri al 

t o w ar ds c o ns u m er s w er e v er y l o w.  

 

T ot al fl o ws of c ar b o n fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os t o b e nt hi c s e c o n d ar y c o ns u m er s, i. e., m ei of a u n a 

a n d m a cr of a u n a, w er e hi g h er t h a n fl o ws fr o m b a ct eri a or S O M i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y h a bit at s 

( A p p e n di x 5. 9). I n t h es e h a bit at s c ar b o n fl o ws of mi cr o p h yt o b e nt h os a c c o u nt f or a b o ut 7 0 % of t ot al 

s u m of fl o ws. C ar b o n fl o ws fr o m f o o d s o ur c es t o b e nt hi c c o ns u m er s i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht h a bit at s 

w er e ori gi n ati n g fr o m m or e di v er s e s o ur c es s u c h a s mi cr o p h yt o b e nt h os ( 2 1. 4 – 4 2. 9 %), S O M ( 1 8. 1 –

2 5. 2 %), b a ct eri a ( 9. 7 – 2 1. 1 %) a n d p h yt o pl a n kt o n ( 3. 0 – 1 0. 3 %). 
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Fi g u r e 5. 9. Fl o ws of c ar b o n fr o m f o o d s o ur c e t o m ei of a u n a a n d m a cr of a u n a i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds, a n d s a n dfl at i n  t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø 

Bi g ht ( S R). S O M = s e di m e nt or g a ni c m att er, S P O M = s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er. 



  C h a pt er 5 

 

  - 1 5 3 - 

C ar b o n fl o ws hi g hli g ht e d l ar g e fl u x es fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os t o s e v er al tr o p hi c gr o u ps of 

m ei of a u n a, es p e ci all y t o n o n-s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es ( 1 5. 4 – 2 9 0. 8 m g C m - 2 d- 1), e pi gr o wt h 

f e e di n g n e m at o d es ( 9. 9 – 3 1 4. 6 m g C m- 2 d- 1) a n d b e nt hi c c o p e p o ds ( 1. 8 – 2 9. 3 m g C m- 2 d- 1, Fi g. 5. 1 0 , 

A p p e n di x 5. 9). O m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es r eli e d o n mi cr o p h yt o b e nt h os ( 7. 8 – 5 6. 3 m g C m - 2 d- 1) 

a s w ell a s o n ot h er m ei of a u n a ( 1 0. 3 – 8 8. 4 m g C m - 2 d- 1), w h er e a s s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es 

r eli e d o n m or e v ari a bl e f o o d s o ur c es. S el e cti v e d e p osit f e e d er s r eli e d m ost o n b a ct eri a i n t h e M ar e n n es-

Ol ér o n B a y h a bit at s ( 8. 2 – 3 4. 9 m g C m - 2 d- 1), w h er e a s t h e y r eli e d m or e o n mi cr o p h yt o b e nt h os i n t h e 

S ylt- R ø m ø Bi g ht h a bit at s ( 0. 5 – 1 6. 1 m g C m - 2 d- 1). L o w er c o ntri b uti o ns of b a ct eri a w er e o bs er v e d i n t h e 

S ylt- R ø m ø Bi g ht ( 0. 5 – 7. 5 m g C m - 2 d- 1), w h er e a s mi cr o p h yt o b e nt h os w a s t h e s e c o n d m ost i m p ort a nt 

c o ntri b ut or t o t h es e n e m at o d es i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y h a bit at s ( 5. 7 – 6. 8 m g C m - 2 d- 1).  

 

D e p e n d e n c y r ati os of b e nt hi c c o p e p o ds, n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s, e pi gr o wt h f e e d er s a n d 

o m ni v or es/ pr e d at or s, r a n gi n g fr o m 0. 7 5 ( b e nt hi c c o p e p o ds, s e a gr a ss S R) t o 0. 9 6 ( n o n-s el e cti v e d e p osit 

f e e d er s, m u dfl at M O), d e m o nstr at e d t h at t h es e tr o p hi c gr o u ps d e p e n d m ostl y o n mi cr o p h yt o b e nt h os i n 

all h a bit at s ( A p p e n di x 5. 1 5). D e p e n d e n c y r ati os t o ot h er f o o d s o ur c es w er e l o w er, r a n gi n g fr o m 0. 0 4 

( e pi gr o wt h f e e d er s, s e a gr a ss M O) t o 0. 5 0 ( e pi gr o wt h f e e d er s, s e a gr a ss S R) f or S O M a n d fr o m 0. 0 0 t o 

0. 1 8 f or ot h er f o o d s o ur c es (i. e., b e nt hi c b a ct eri a, S P O M, s e a gr a ss m at eri al). S el e cti v e d e p osit f e e d er s 

d e p e n d e d o n a l ar g e di v er sit y of f o o d s o ur c es (i. e., mi cr o p h yt o b e nt h os, S O M a n d b a ct eri a) i n all 

h a bit at s, e x c e pt i n s e a gr a ss M O w h er e t h e y d e p e n d e d e q u all y o n b a ct eri a a n d mi cr o p h yt o b e nt h os.  

 

C ar b o n fl o ws fr o m f o o d s o ur c es t o m a cr of a u n a ( A p p e n di x 5. 9) as w ell a s d e p e n d e n c y r ati os of 

m a cr of a u n a ( A p p e n di x 5. 1 6 ) i n di c at e d m u c h m or e v ari a bilit y i n f o o d s o ur c es wit h n o cl e ar d e p e n d e n c y 

o n a s p e cifi c f o o d s o ur c e.  
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Fi g u r e 5. 1 0.  Fl o ws of c ar b o n fr o m f o o d s o ur c e t o s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es ( N B A), n o n-s el e cti v e 

d e p osit f e e di n g n e m at o d es ( N D F), e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es ( N E F), b e nt hi c c o p e p o ds ( C O P) a n d 

o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es ( N O M) i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds, a n d s a n dfl at i n  t h e M ar e n n es- Ol ér o n 

B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). M P B = mi cr o p h yt o b e nt h os, S O M = s e di m e nt or g a ni c m att er, S P O M = 

s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er.  
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4.  DI S C U S SI O N 

 

4. 1.  C o m p a ris o ns of i nt e rti d al f o o d w e bs 

F o o d w e b m o d els of t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y a n d t h e 

S ylt- R ø m ø Bi g ht h a d hi g h er T.. a n d R/ C, a n d l o w er F CI w h e n c o m p ar e d t o E N A i n di c es pr e vi o usl y esti m at e d 

f or t h es e f o o d w e bs ( B air d et al., 2 0 0 7; D e gr é et al., 2 0 0 6; L e g u erri er et al., 2 0 0 3; P a c ell a et al., 2 0 1 3) .  

 

T h e l o w T.. v al u es c h ar a ct eri zi n g t h e s a n dfl at a n d m u dfl at of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht w a s r el at e d t o t h e 

l o w er pri m ar y pr o d u cti o n a n d/ or l o w er e x o g e n o us fl o ws i n t h es e h a bit at s ( B air d et al., 2 0 0 7). Pri m ar y 

pr o d u cti o n of mi cr o p h yt o b e nt h os r e pr es e nt e d t h e hi g h est c ar b o n fl o w i n all h a bit at s, e x c e pt f or t h e s e a gr a ss 

b e d of t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y w h er e it w a s t h e s e c o n d o n e aft er e x o g e n o us fl o ws. All t h es e i nt erti d al s oft -

b ott o m f o o d w e bs t h er ef or e m ostl y r eli e d o n a ut o c ht h o n o us pr o d u cti o n a s als o o bs er v e d b y v a n O e v el e n et al. 

( 2 0 0 6) a n d P a c ell a et al. ( 2 0 1 3) . 

 

T ot al s yst e m t hr o u g h-fl o ws ( T S T) i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht m u dfl at w er e c o m p ar a bl e t o pr e vi o usl y 

esti m at e d v al u es ( B air d et al., 2 0 0 7). T S T of t h e s a n dfl at a n d t h e s e a gr a ss b e d of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht w er e 

l o w er t h a n pr e vi o us esti m at e d v al u es ( B air d et al., 2 0 0 7). Hi g h er T S T w a s o bs er v e d i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n 

B a y m u dfl at c o m p ar e d t o t h e v al u e fr o m L e g u erri er et al. ( 2 0 0 3) d u e t o hi g h er t hr o u g h p ut s of p h yt o pl a n kt o n, 

S O M, S P O M, p el a gi c b a ct eri a a n d m ei of a u n a. T h e m u c h hi g h er bi o m a ss of m ei of a u n a us e d i n o ur st u d y c a n 

r es ult i n m u c h hi g h er t hr o u g h p ut of m ei of a u n a a n d i n dir e ctl y i n cr e a s e t h e t hr o u g h p ut of b a ct eri a a n d S O M, o n 

w hi c h t h e y f e e d. T h e o p p osit e p att er n w a s o bs er v e d i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y s e a gr a ss b e d w h er e l o w er 

T.., w h e n c o m p ar e d t o t h e T.. fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3), w a s r el at e d t o d e cr e a si n g t hr o u g h p ut of b a ct eri a, 

m ei of a u n a a n d b e nt hi c fis h. 

 

R e c y cli n g i n a s yst e m is str o n gl y li n k e d t o t h e m o v e m e nt of d etrit us b et w e e n c o m p art m e nt s ( S ai nt-

B é at et al., 2 0 1 5). T h e l o w c y cli n g i n t h e s e a gr a ss b e d of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y c o ul d b e r el at e d t o t h e 

l o w er d e gr e e of d etriti v or y c o m p ar e d t o t h e ot h er h a bit at s. C y cli n g w a s g e n er all y l o w er f or all fi v e h a bit at s 

c o m p ar e d t o pr e vi o us st u di es fr o m t h es e s yst e ms ( B air d et al., 2 0 0 7; L e g u erri er et al., 2 0 0 3; P a c ell a et al., 

2 0 1 3). T his p att er n s e e m e d t o p artl y b e d u e t o t o t h e i nt e gr ati o n of d et ail e d i nf or m ati o n o n t h e f e e di n g e c ol o g y 

of m ei of a u n a l e a di n g t o (I) hi g h er fl u x es of c ar b o n fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os t o m ei of a u n a a n d (II) t h e l o w eri n g 

of c ar b o n fl u x es i n v ol v e d i n t h e c y cli n g p at h w a y (i. e., l o w er c o ns u m pti o n of d etrit us a n d/ or b a ct eri a), b ot h 

e v e nt s r e d u ci n g F CI i n st u di e d s yst e ms. T his hi g hli g ht s h o w s e nsiti v e t h e d et er mi n ati o n of e c os yst e m 

c h ar a ct eristi cs c a n b e t o t h e l e v el of i nf or m ati o n i n cl u d e d i n t h e m o d el s. 

 

L o w c y cli n g c a n b e a c h ar a ct eristi c of a l o w s yst e m m at urit y ( O d u m, 1 9 6 9; V a s c o n c ell os et al., 1 9 9 7) , 

alt h o u g h d e b at e d ( B air d et al., 2 0 0 7; C hrist e ns e n, 1 9 9 5; S ai nt- B é at et al., 2 0 1 5). B e c a us e m at ur e s yst e ms h a v e 

a hi g h er c a p a cit y t o r e c y cl e m at eri al t h e y ar e m or e li k el y t o r e c o v er fr o m p ert ur b ati o ns ( V a s c o n c ell os et al., 
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1 9 9 7). A n ot h er i n di c at or of s yst e m m at urit y, t h e o m ni v or y i n d e x  ( M c C a n n a n d H a sti n gs, 1 9 9 7) , i n di c at e d a 

m o d er at e m at urit y i n o ur st u di e d s yst e ms ( 0. 1 0 5 – 0. 1 6 2) w h e n c o m p ar e d t o s e v er al diff er e nt s yst e ms, s u c h a s 

b a ys ( 0. 0 0 9 – 0. 1 7 7, R y b ar c z y k et al., 2 0 0 3; T e c c hi o et al., 2 0 1 5), est u ari es ( ~ 0. 1 0 – 0. 3 0, M o n a c o a n d 

Ul a n o wi c z, 1 9 9 7; T e c c hi o et al., 2 0 1 6), s a n d y b e a c h es ( 0. 0 0 0 7 – 0. 0 3 7, L er c ari et al., 2 0 1 0) a n d c o a st al l a g o o ns 

( 0. 0 9 2, G a mit o a n d Er zi ni, 2 0 0 5). H o w e v er, a s f or c y cli n g, t h er e ar e still s o m e u n c ert ai nti es i n t h e r ol e of 

o m ni v or y i n e c os yst e m d y n a mi cs ( S ai nt- B é at et al., 2 0 1 5). 

 

C o ntr aril y t o c y cli n g, t h e r el ati v e r e d u n d a n c y of t h es e f o o d w e bs w er e hi g h er w h e n c o m p ar e d t o 

pr e vi o usl y esti m at e d v al u es ( B air d et al., 2 0 0 7; P a c ell a et al., 2 0 1 3) , wit h hi g h est r e d u n d a n c y f or t h e s e a gr a ss 

b e d of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y. Hi g h er R/ C pr o p orti o ns i n di c at es a hi g h er r esili e n c e of a s yst e m ( Vir g o et 

al., 2 0 0 6), w hi c h is c a us e d b y a hi g h n u m b er of p ar all el tr o p hi c p at h w a ys e n a bli n g t h e s yst e m t o r el y o n t h e 

r e m ai ni n g p at h w a ys t o f u n cti o n w h e n ot h er p ar all el p at h w a ys ar e r estr ai n e d ( Ul a n o wi c z, 2 0 0 4). As a r es ult, 

hi g h R/ C pr o p orti o ns i n all h a bit at f o o d w e bs i n di c at e t h e y all w er e r el ati v el y st a bl e: t h e m ost st a bl e o n e b ei n g 

t h e s e a gr a ss b e d of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y (i. e., hi g h est R/ C). T h e o p p osit e p att er n b et w e e n l o w m at urit y 

(i. e., l o w F CI a n d S OI) a n d hi g h r esili e n c e ( hi g h R/ C) hi g hli g ht s t h e i m p ort a n c e t o f urt h er a ss ess t h e s yst e m 

st a bilit y a n d m at urit y b y usi n g E N A i n di c es, a s hi g hli g ht e d b y S ai nt- B é at et al. ( 2 0 1 5). 

 

4. 2.  T h e eff e cts of a g g r e g ati n g a n d s plitti n g c o m p a rt m e nts 

A g gr e g ati n g m a cr of a u n a s p e ci es i nt o f o ur c o m p art m e nt s a n d s plitti n g m ei of a u n a i nt o fi v e 

c o m p art m e nt s w a s r e q uir e d t o c o m p ar e t h e i n di c es a n d fl o w o ut p ut s b et w e e n t h e diff er e nt m o d els. T h es e 

m o difi c ati o ns i n dir e ctl y r es ult e d i n sli g ht c h a n g es of E N A i n di c es ( e. g. t hr o u g h p ut s, l o w er c y cli n g a n d hi g h er 

r e d u n d a n c y) a n d c ar b o n fl o ws c o m p ar e d t o pr e vi o us m o d els ( B air d et al., 2 0 0 7; L e g u erri er et al., 2 0 0 3; P a c ell a 

et al., 2 0 1 3). T h e eff e ct o n T.. w a s v er y s m all i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht f o o d w e bs ( B air d et al., 2 0 0 9, 2 0 0 7) a n d 

t h e l o w er v al u es i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y s e a gr a ss b e d ( P a c ell a et al., 2 0 1 3) w er e r at h er c o nsi d er e d t o b e 

r el at e d t o c h a n g es of bi o m a ss.  

 

T h e c y cli n g v al u es o n t h e ot h er h a n d w er e l o w er t h a n t h os e of pr e vi o us m o d els ( B air d et al., 2 0 0 7; 

L e g u erri er et al., 2 0 0 3; P a c ell a et al., 2 0 1 3), w hi c h c o ul d b e p arti all y r el at e d t o a g gr e g ati n g or s plitti n g of 

c o m p art m e nt s ( B air d et al., 2 0 0 9). T h e sli g ht m o difi c ati o ns of t h e ori gi n al M ar e n n es- Ol ér o n B a y f o o d w e b 

m o d els mi g ht h a v e aff e ct e d t h e c y cli n g a s w ell, e. g. b y t h e r e d u c e d b a ct eri a bi o m a ss i n t h e M ar e n n es - Ol ér o n 

B a y s e a gr a ss b e d m o d el or b y r e visi n g v al u es fr o m D e gr é et al. ( 2 0 0 6) a n d S ai nt- B é at et al. ( 2 0 1 4) f or t h e 

M ar e n n es- Ol ér o n B a y m u dfl at m o d el. 

 

Fi n all y, t h e r el ati v el y hi g h er R/ C d et er mi n e d i n t his st u d y c o m p ar e d t o pr e vi o us f o o d w e b m o d els 

( B air d et al., 2 0 0 7; L e g u erri er et al., 2 0 0 3; P a c ell a et al., 2 0 1 3), i n di c ati n g i n cr e a s e d st a bilit y of f o o d w e bs, is 

p arti all y r el at e d t o t h e s plitti n g of t h e m ei of a u n a i nt o fi v e tr o p hi c gr o u ps ( B air d et al., 2 0 0 9). M ulti pl e 

c o m p art m e nt s of m ei of a u n a i n d e e d di vi d e d t h e fl o ws g oi n g fr o m pri m ar y pr o d u c er s, b a ct eri a a n d d etrit us t o 



  C h a pt er 5 

 

  - 1 5 7 - 

m ei of a u n a i nt o s e v er al p ar all el p at h w a ys, a s w ell a s i n cr e a s e d t h e p at h w a ys fr o m m ei of a u n a t o hi g h er tr o p hi c 

l e v els. T h e r e d u n d a n c y is es p e ci all y hi g h er i n o ur f o o d w e b m o d els a s t h e m ei of a u n a is c h ar a ct eri z e d b y a 

di v er sit y of tr o p hi c gr o u ps, w hi c h c a n r el y o n si mil ar f o o d s o ur c es ( v a n d er H eij d e n et al. s u b mitt e d) a n d w h o 

i n t ur n c a n b e pr e y e d u p o n b y si mil ar c o ns u m er s ( C o ull, 1 9 9 9). Hi g h di v er sit y c o ul d r es ult i n a hi g h er 

r e d u n d a n c y i n d e x ( C h a pi n III et al., 2 0 0 0; S ai nt- B é at et al., 2 0 1 5). T a k e n t o g et h er, t h es e c h a n g es i n i n di c es 

hi g hli g ht t h e i m p ort a n c e of m a ki n g si mil ar a g gr e g ati o ns f or m ei of a u n a (J o h ns o n et al., 2 0 0 9) a s it h a s b e e n 

t h e c a s e f or m a cr of a u n a ( S ai nt- B é at et al., 2 0 1 3). D u e t o t h e eff e ct s of a g gr e g ati n g a n d/ or s plitti n g 

c o m p art m e nt s o n s e v er al i n di c es ( B air d et al., 2 0 0 9; J o h ns o n et al., 2 0 0 9), c a uti o n w a s t a k e n w h e n c o m p ari n g 

i n di c es wit h pr e vi o usl y esti m at e d v al u es.  

 

4. 3.  C e nt r al r ol e of m ei of a u n a i n s oft- b ott o m c o ast al f o o d w e bs: hi g h p r o d u cti o n 

M ei of a u n a pl a y a v er y i m p ort a nt r ol e i n t h e f u n cti o ni n g of t h e fi v e i nt erti d al h a bit at s, a s hi g hli g ht e d 

b y t h eir hi g h pr o d u cti o n ( 1 4 – 3 6 m g C m - 2 d- 1) a n d P/ B r ati os ( 0. 0 3 – 0. 2 8 d- 1). M ei of a u n a pr o d u cti o n w er e eit h er 

si mil ar (t h e s e a gr a ss b e d of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y a n d t h e m u dfl at of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht), or hi g h er ( 2 

t o 9 ti m es, all ot h er h a bit at s), t h a n m a cr of a u n a pr o d u cti o n ( A p p e n di x B. 6), a n d g e n er all y a gr e e d w ell wit h 

pr e vi o us esti m ati o ns ( 1 0 t o 8 0 m g C m - 2 d- 1) ( C h ar d y a n d D a u vi n, 1 9 9 2; D a n o v ar o et al., 2 0 0 2; Es c ar a v a g e et 

al., 1 9 8 9). T h eir hi g h er pr o d u cti o n c o m bi n e d wit h si mil ar a n d/ or l o w er bi o m a ss r es ult e d i n m u c h hi g h er P/ B 

t h a n m a cr of a u n a, i. e, fr o m 4 t o 1 0 0 0 ti m es. T h e m ei of a u n a P/ B r ati os i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y a n d t h e 

s a n dfl at a n d s e a gr a ss b e d of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht of w er e i n t h e s a m e r a n g e a s o bs er v e d i n t w o ot h er b a ys 

al o n g t h e Fr e n c h Atl a nti c c o a st ( C h ar d y et al., 1 9 9 3; C h ar d y a n d D a u vi n, 1 9 9 2). I n t h e m u dfl at of t h e S ylt-

R ø m ø Bi g ht, h o w e v er, t h e P/ B r ati os of m ei of a u n a w er e m u c h hi g h er. Hi g h er pr o d u cti o n a n d P/ B r ati os of 

m ei of a u n a c o m p ar e d t o m a cr of a u n a is k n o w n t o b e r el at e d t o t h eir hi g h er w ei g ht-s p e cifi c m et a b oli c r at e 

( K ui p er s et al., 1 9 8 1), s h ort er t ur n- o v er ti m e ( G erl a c h, 1 9 7 1; K ui p er s et al., 1 9 8 1) a n d s h ort er g e n er ati o n ti m e 

( M o e ns a n d Vi n c x, 1 9 9 7 b; Vr a n k e n a n d H ei p, 1 9 8 6). T h e bi o m a ss/ pr o d u cti o n r ati o ( B/ P), w hi c h c a n b e us e d 

a s a r o u g h m e a s ur e of t ur n o v er ti m e ( S u n d b ä c k et al., 1 9 9 6), i n di c at e d t h at t h e t ur n o v er ti m es of m ei of a u n a 

( 4– 3 7 d a ys) w er e m u c h l o w er t h a n t h os e of m a cr of a u n a ( 1 5 0 – 1 0, 0 0 0 d a ys), a s d e m o nstr at e d b ef or e f or s m all er 

or g a nis ms ( T u m bi ol o a n d D o w ni n g, 1 9 9 4). T h e s h ort t ur n o v er ti m es of m ei of a u n a w a s als o r efl e ct e d i n t h e 

hi g h er t hr o u g h p ut p er gr a m of c o ns u m er ( 0. 7 – 4. 7), w hi c h w a s b et w e e n 1 0 a n d 7 0 ti m es hi g h er t h a n t h os e of 

m a cr of a u n a. F urt h er r el at e d t o t h eir s m all er b o d y si z e ( Kl ei b er, 1 9 3 2) m ei of a u n a m et a b oli c r at e c a n b e u p t o 

2 1 ti m es hi g h er t h a n f or m a cr of a u n a ( K ui p er s et al., 1 9 8 1). Hi g h m et a b olis m of m ei of a u n a c o m p ar e d t o 

m a cr of a u n a w a s als o o bs er v e d b y C ar e y ( 1 9 6 7) w h o d et er mi n e d t h at m ei of a u n a a n d b a ct eri a ar e t o g et h er 

c o ns u mi n g t h e m aj or pr o p orti o n of e n er g y fr o m t h e b e nt h os. I n d e e d, W ar wi c k a n d Pri c e ( 1 9 7 9) esti m at e d t h at 

m ei of a u n a c a n c o ns u m e t w o ti m es a n d pr o d u c e f o ur ti m es m or e t h a n m a cr of a u n a, d es pit e r e pr es e nti n g o nl y 

h alf of t h e m a cr of a u n a bi o m a ss. Hi g h c o ns u m pti o n b y m ei of a u n a w a s als o o bs er v e d i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n 

B a y w er e t hr o u g h p ut w a s t w o t o t e nf ol d hi g h er t h a n t h at of m a cr of a u n a, w h er e a s bi o m a ss w a s si mil ar 

( m u dfl at) or e v e n a 1 5-f ol d l o w er (s e a gr a ss). I n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht h a bit at s o n t h e ot h er h a n d, m ei of a u n a 
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t hr o u g h p ut w a s l o w er t h a n t h at of m a cr of a u n a ( b et w e e n 1. 5 a n d 6. 5 ti m es) s e e mi n gl y a s a r es ult of a m u c h 

l o w er bi o m a ss ( 1 0 0- t o 2 0 0-f ol d) t h a n t h at of m a cr of a u n a.  

 

4. 4.  C e nt r al r ol e of m ei of a u n a i n s oft- b ott o m c o ast al f o o d w e bs: t r o p hi c i nt e r m e di a r y p ositi o n 

M ei of a u n a als o pl a y a m aj or r ol e i n t h e diff er e nt st u di e d f o o d w e bs a s t h e y r e pr es e nt v er y i m p ort a nt 

tr o p hi c m e di at or s b et w e e n pri m ar y pr o d u cti o n a n d hi g h er c o ns u m er s, a s hi g hli g ht e d b y t h e d e p e n d e n c y r ati os 

a n d fl o ws t o a n d fr o m t h e m ei of a u n a. T h e r ol e of m ei of a u n a a s a m e di at or is e n h a n c e d b y t h e diff er e nt f e e di n g 

t y p es of m ei of a u n a a s r efl e ct e d wit hi n t h e v ari o us i nt e g er tr o p hi c l e v els. I nt e g er tr o p hi c l e v els II of m ei of a u n a 

i n m o difi e d Li n d e m a n s pi n es w er e i n d e e d a n i m p ort a nt c o m p art m e nt i n t h e tr a nsf er of c ar b o n fr o m tr o p hi c 

l e v els I, i. e., pri m ar y pr o d u c er s, t o w ar ds hi g h er tr o p hi c l e v els ( 6 3 –6 9 1 m g C m - 2 d- 1). T h e r el ati v e c o ns u m pti o n 

o n pri m ar y pr o d u c er s b y m ei of a u n a is hi g h ( 1 9 – 9 7 %) w h e n c o m p ar e d t o t h e i n g esti o n of pri m ar y pr o d u c er s 

b y m a cr of a u n a, es p e ci all y w h e n c o nsi d eri n g t h eir m u c h l o w er bi o m a ss. Tr o p hi c l e v els III of m ei of a u n a w er e 

i m p ort a nt a s w ell, a s d e m o nstr at e d b y t h e c o ns u m pti o n of b a ct eri a ( 7 – 9 3 m g C m- 2 d- 1), t h e c o ns u m pti o n of 

o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es o n ot h er m ei of a u n a ( 1 0 – 8 8 m g C m - 2 d- 1) a n d t h e t hr o u g h fl o w t o w ar ds hi g h er 

tr o p hi c l e v els ( 1 3 – 4 9 m g C m- 2 d- 1). M ei of a u n a h a s a hi g h n utriti o n al v al u e ( C o ull, 1 9 9 9) a n d t h eir 

c o n c e ntr ati o n i n t h e v er y t o p s e di m e nt l a y er m a k e t h e m a v er y a v ail a bl e a n d v al u a bl e f o o d s o ur c e t o c o ns u m er s 

( C a st el et al., 1 9 8 9; L e d u c a n d Pr o b ert, 2 0 1 1; v a n d er H eij d e n et al., 2 0 1 8) . T h e i m p ort a nt r ol e of m ei of a u n a 

a s a f o o d s o ur c e f or b e nt hi c f e e di n g fis h ( e. g. m ull et s, g o bi es, fl atfis h, gr u nt s a n d cr o a k er s) w a s d e m o nstr at e d 

i n m u dfl at s ( C ar p e nti er et al., 2 0 1 4; G or d o n a n d D u n c a n, 1 9 7 9; L a ss er e et al., 1 9 7 5; S mit h a n d C o ull, 1 9 8 7; 

S mit h et al., 1 9 8 4) , s a n dfl at s ( C a st el a n d L a ss er e, 1 9 8 2; G e e, 1 9 8 7; Hi c ks, 1 9 8 4; Pi hl, 1 9 8 5) a n d s alt m ar s h es 

( L e br et o n et al., 2 0 1 3, 2 0 1 1 b). H o w e v er, t h e e x a ct f at e of m ei of a u n a r e m ai ns u n cl e ar ( Gi er e, 2 0 0 9) a n d f urt h er 

r es e ar c h s h o ul d f o c us o n t h e fl o ws fr o m m ei of a u n a t o hi g h er tr o p hi c l e v els i n f o o d w e bs.  

 

C o m p aris o n b et w e e n h a bit at s hi g hli g ht e d t h at c h a n n eli n g of t h e fl o ws of or g a ni c m att er t hr o u g h 

m ei of a u n a w a s sli g htl y hi g h er t h a n c h a n n eli n g t hr o u g h m a cr of a u n a i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht a n d sli g htl y l o w er 

i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y. T Es of m ei of a u n a ( 2 3 – 2 8 %) w er e i n d e e d hi g h er t h a n T Es of m a cr of a u n a ( 5 –

1 3 %) i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, w h er e a s m ei of a u n a T Es ( 1 1 – 1 7 %) w er e l o w er t h a n m a cr of a u n a T Es ( 2 2 – 2 8 %) 

i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y. S h ort t ur n o v er ti m es of mi cr o p h yt o b e nt h os a n d b a ct eri a i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht 

m a y p artl y e x pl ai n t h e hi g h er T Es of m ei of a u n a i n t h e l att er e c os yst e m c o m p ar e d t o t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y. 

H o w e v er, it is i m p ort a nt t o hi g hli g ht t h at sli g ht diff er e n c es i n c o nstr ai nt s b et w e e n m o d els m a y aff e ct t h eir 

o ut c o m es, a n d t h er ef or e T Es. As a r es ult, t h e hi g h est p ossi bl e c o h er e n c y s h o ul d b e p ur s u e d w h e n s el e cti n g 

m o d el c o nstr ai nt s t o i m pr o v e t h e a c c ur a c y of f o o d w e b m o d els a n d t o m a k e t h e m c o m p ar a bl e. 

 

4. 5.  R eli a n c e o n mi c r o p h yt o b e nt h os 

M ei of a u n a m ostl y r eli e d o n mi cr o p h yt o b e nt h os i n all h a bit at s, w h er e a s m a cr of a u n a r eli e d o n a wi d er 

v ari et y of f o o d s o ur c es. T h e hi g h r eli a n c e of m ei of a u n a o n mi cr o p h yt o b e nt h os c o nfir m e d t h e o ut c o m es of t h e 

c o m bi n e d tr o p hi c m ar k er a p pr o a c h c arri e d o ut b y v a n d er H eij d e n et al. ( s u b mitt e d). Mi cr o p h yt o b e nt h os h a s 
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a pi v ot al r ol e a s a f o o d s o ur c e i n m ari n e s yst e ms a n d m u dfl at s i n p arti c ul ar, a n d t h eir i m p ort a n c e f or t h e f o o d 

w e b f u n cti o ni n g of t h e m u dfl at of t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y h a s pr e vi o usl y b e e n hi g hli g ht e d ( L e g u erri er et 

al., 2 0 0 3; P a c ell a et al., 2 0 1 3). T h eir i m p ort a n c e a s a f o o d s o ur c e li k el y st e m fr o m it s s h ort t ur n o v er ti m es 

( 0. 1 – 8. 9 d a ys) a n d hi g h pr o d u cti o n ( 7 7 4 – 1 2 1 5 m g C m - 2 d- 1). M or e i m p ort a ntl y s o, t h es e r at es ( D e gr é et al., 

2 0 0 6) a n d t h eir bi o m a ss ( L e br et o n et al., 2 0 0 9; v a n d er H eij d e n et al., 2 0 1 8) ar e g e n er all y c o nst a nt all y e ar 

r o u n d, r es ulti n g i n a r eli a bl e f o o d s o ur c e all y e ar r o u n d. Mi cr o p h yt o b e nt h os als o h a s a hi g h n utriti o n al q u alit y 

( C e bri á n, 1 9 9 9), o p p os e d t o s e a gr a ss m at eri al w hi c h h a s a l o w n utriti o n al v al u e ( Vi z zi ni et al., 2 0 0 2) a n d 

f oll o w str o n g s e a s o n al fl u ct u ati o ns i n bi o m a ss ( v a n d er H eij d e n et al., 2 0 1 8) a n d is t h er ef or e p o orl y us e d b y 

b ot h m ei of a u n a a n d m a cr of a u n a ( L e br et o n et al., 2 0 1 1 a). M ei of a u n a is e v e n k n o w n t o a cti v el y mi gr at e t o w ar ds 

hi g h q u alit y f o o d s o ur c e ( M o e ns et al., 1 9 9 9). M or e o v er, c ert ai n n e m at o d es h a v e b u c c al c a viti es s uit a bl e f or 

c o ns u m pti o n of mi cr o p h yt o b e nt h os (i. e., e pi gr o wt h f e e d er s, M o e ns a n d Vi n c x, 1 9 9 7 a; Wi es er, 1 9 5 3), a s t h e y 

us e a t o ot h t o pi er c e di at o ms, m a ki n g t h es e f o o d it e ms e a s y t o a ssi mil at e.  

 

C o m p aris o ns b et w e e n h a bit at s hi g hli g ht e d m u c h s h ort er t ur n o v er ti m es of mi cr o p h yt o b e nt h os i n t h e 

S ylt- R ø m ø Bi g ht ( 0. 1 – 0. 2 d a ys) t h a n i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( 2. 6 – 8. 9 d a ys). T h es e t ur n o v er ti m es w er e 

i n t h e r a n g e of t h os e m e a s ur e d i n ot h er E ur o p e a n est u ari n e m u dfl at s ( ~ 3 d a ys) ( A d mir a al et al., 1 9 8 2). A 

si mil ar p att er n w a s o bs er v e d f or a n ot h er i m p ort a nt f o o d s o ur c e of m ei of a u n a, b a ct eri a, w hi c h p artl y us e 

mi cr o p h yt o b e nt h os a s a s u bstr at e ( B os c h k er et al., 2 0 0 0; v a n d er H eij d e n et al. s u b mitt e d). B a ct eri a h a d s h ort er 

t ur n o v er ti m es a s w ell i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( 1. 8 – 4. 2 d a ys) t h a n i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( 9. 8 – 2 3. 0 

d a ys). T h es e s h ort er t ur n o v er ti m es i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht c o ul d b e c a us e d b y hi g h er c o ns u m pti o n r at es 

( As m us a n d As m us, 1 9 8 5), w hi c h c o ul d h a v e a p ositi v e f e e d b a c k o n b a ct eri a a n d mi cr o p h yt o b e nt h os 

pr o d u cti o ns ( Bl a n c h ar d et al., 2 0 0 1; F e n c h el a n d J or g e ns e n, 1 9 7 7). Diff er e n c es i n p h ysi c al p ar a m et er s, s u c h 

a s l o w er r es us p e nsi o n a n d t ur b ul e n c e i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( D a m e a n d Pri ns, 1 9 9 8; Wi d d o ws et al., 2 0 0 8) 

a n d/ or l ess st a bl e s e di m e nt ( D ol c h a n d H a ss, 2 0 0 8; Mi el c k et al., 2 0 1 5), c o ul d als o r es ult i n l o w er t ur n o v er 

ti m es. 

 

4. 6.  Diff e r e n c es of f o o d s o u r c e r eli a n c e b et w e e n m ei of a u n a f e e di n g t y p es 

T h e d e gr e e of w hi c h m ei of a u n a r eli e d o n mi cr o p h yt o b e nt h os diff er e d d e p e n di n g o n m ei of a u n a f e e di n g 

t y p es. N o n-s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds h a d a 

hi g h r eli a n c e o n mi cr o p h yt o b e nt h os a s i n di c at e d b y c ar b o n fl o ws ( 2 – 3 1 4 m g C m - 2 d- 1) a s w ell a s t h eir 

d e p e n d e n c y r ati os t o mi cr o p h yt o b e nt h os ( 0. 7 5 – 0. 9 6). F or t h es e gr o u ps, m ost of t h e c ar b o n w a s ori gi n ati n g 

fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os ( 5 6 t o 9 1 %) i n all h a bit at s, hi g hli g hti n g t h at t h es e f e e di n g t y p es r eli e d m ostl y o n hi g h 

q u alit y f o o d s o ur c es ( C e bri á n, 1 9 9 9). T h e i m p ort a n c e of mi cr o p h yt o b e nt h os a s a f o o d s o ur c e h a s b e e n 

d e m o nstr at e d t hr o u g h gr a zi n g e x p eri m e nt s o n e pi gr o wt h f e e d er s a n d b e nt hi c c o p e p o d s ( R z e z ni k- Ori g n a c a n d 

Fi c h et, 2 0 1 2) w hi c h is i n a gr e e m e nt wit h e pi gr o wt h f e e d er s b u c c al c a vit y m or p h ol o g y o pti mi z e d f or 

c o ns u m pti o n of mi cr o p h yt o b e nt h os ( Wi es er, 1 9 5 3). Hi g h er r el ati v e r eli a n c e o n S O M f or n o n-s el e cti v e d e p osit 

f e e d er s, e pi gr o wt h f e e d er s a n d b e nt hi c c o p e p o ds i n t h e s a n dfl at a n d s e a gr a ss b e d i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht 
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( d e p e n d e n c y r ati o: 0. 3 3 – 0. 5 0) c o ul d b e r el at e d t o t h e hi g h q u alit y of t h e or g a ni c m att er i n t h es e h a bit at s ( v a n 

d er H eij d e n et al., 2 0 1 8). Als o o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es r eli e d l ar g el y o n c ar b o n of mi cr o p h yt o b e nt h os 

ori gi n a s w ell, a s i n di c at e d b y t h eir d e p e n d e n c y r ati os ( 0. 7 7 – 0. 9 2). T h eir r el ati v el y hi g h er o m ni v or y i n d e x 

c o m p ar e d t o ot h er gr o u ps of m ei of a u n a hi g hli g ht e d t h at t h es e c o ns u m er s r eli e d b ot h dir e ctl y a n d i n dir e ctl y o n 

mi cr o p h yt o b e nt h os, t hr o u g h pr e d ati o n o n l o w er m ei of a u n a tr o p hi c gr o u ps (i. e., n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s 

a n d e pi gr o wt h f e e d er s) ( R z e z ni k-Ori g n a c et al., 2 0 0 8; V af ei a d o u et al., 2 0 1 4; v a n O e v el e n et al., 2 0 0 6) , 

t h e ms el v es f e e di n g o n mi cr o p h yt o b e nt h os.  

 

S el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es r eli e d o n a l ar g er v ari et y of f o o d s o ur c es, a s hi g hli g ht e d b y t h eir 

r el ati v el y hi g h er o m ni v or y i n di c es a n d si mil ar v al u es of c ar b o n fl o ws ori gi n ati n g fr o m b e nt hi c b a ct eri a, S O M 

a s w ell a s mi cr o p h yt o b e nt h os. Si mil ar t o e pi gr o wt h f e e d er s, t h eir b u c c al c a vit y m or p h ol o g y is a d a pt er t o 

effi ci e ntl y f e e d o n b a ct eri a ( Wi es er, 1 9 5 3) w hi c h w a s c o nfir m e d b y t h e hi g h r eli a n c e o n b a ct eri a. T h e is ot o p e 

c o m p ositi o n of b a ct eri a us e d t o d et er mi n e f e e di n g c o nstr ai nt s wit h mi xi n g m o d els w a s c o mi n g fr o m s ulfi d e-

o xi di zi n g b a ct eri a ( V af ei a d o u et al., 2 0 1 4). H o w e v er, v a n d er H eij d e n et al. (s u b mitt e d) s u g g est e d t h at t h es e 

c o ns u m er s m ostl y f e d o n a n ot h er p o ol of b a ct eri a, w h o i n t ur n r eli e d m ai nl y o n mi cr o p h yt o b e nt h os a n d S O M. 

T his s u g g est s t h at t h e r ol e of b a ct eri a a s a f o o d r es o ur c e f or m ei of a u n a m a y b e u n d er esti m at e d, es p e ci all y f or 

s el e cti v e d e p osit f e e d er s. T his c a n als o e x pl ai n t h e hi g h d e p e n d e n c e of t his gr o u p o n mi cr o p h yt o b e nt h os a n d 

S O M, a s it w a s c o m p ut e d vi a o ur m o d els. T h es e r es ult s hi g hli g ht t h e i m p ort a n c e of c o nsi d eri n g all p ot e nti al 

f o o d s o ur c es w h e n d et er mi ni n g tr o p hi c r el ati o ns hi ps. W e als o d e m o nstr at e h er e t h at a g gr e g ati n g m ei of a u n a 

tr o p hi c gr o u ps i nt o a si n gl e c o m p art m e nt s h o ul d b e a v oi d e d w h e n e v er p ossi bl e, a s m ei of a u n a c a n r el y o n v er y 

diff er e nt f o o d r es o ur c es. As a r es ult, t his c o m p art m e nt s h o ul d b e tr e at e d i n a si mil ar w a y a s m a cr of a u n a. 

 

4. 7.  E c os yst e m f u n cti o ns p r o vi d e d b y m ei of a u n a 

  M ei of a u n a h a s i m p a ct s o n t h e f u n cti o ni n g of e c os yst e ms a s w ell a s f or h u m a n s o ci eti es i n m ulti pl e 

w a ys ( S c hr at z b er g er a n d I n g els, 2 0 1 7). I n t his w or k w e f o u n d i m p ort a nt e c os yst e m f u n cti o ns r el at e d t o 

m ei of a u n a, as p artl y dis c uss e d a b o v e. Fir stl y, t hr o u g h t h e hi g h c ar b o n fl o w t h at m ei of a u n a c h a n n els fr o m 

pri m ar y pr o d u c er s (i. e. mi cr o p h yt o b e nt h os, 6 3 – 6 9 1 m g C m - 2 d- 1) a n d b a ct eri a ( 7 – 9 3 m g C m- 2 d- 1) t o w ar ds 

hi g h er tr o p hi c l e v els ( 1 0 – 8 8 m g C m - 2 d- 1). Utili z ati o n of a v ail a bl e pri m ar y s o ur c es is ess e nti al f or a w ell 

f u n cti o ni n g f o o d w e b, a n d pr o visi o n of f o o d r es o ur c es t o h u m a n s o ci eti es vi a fis h eri es ( S c hr at z b er g er a n d 

I n g els, 2 0 1 7). S e c o n dl y, m ei of a u n a’s hi g h pr o d u cti o n ( 1 4 – 3 6 m g C m - 2 d- 1) a n d s h ort t ur n o v er ti m e ( 4 – 3 7 

d a ys). T h e t ur n o v er ti m es w er e b et w e e n f o ur a n d 1 0 0 0 ti m es s h ort er t h a n t h os e of m a cr of a u n a, cl e arl y 

hi g hli g hti n g h o w t his c o m p art m e nt m a y c o ntri b ut e t o t h e f o o d w e b d y n a mi cs. Es p e ci all y si n c e m ei of a u n a 

c o nstit ut es a f o o d s o ur c e of hi g h q u alit y f or hi g h er tr o p hi c l e v els d u e t o t h eir hi g h nitr o g e n c o nt e nt ( C o u c h, 

1 9 8 9; C o ull, 1 9 9 9; Si k or a et al., 1 9 7 7) a n d t h eir a bilit y t o bi os y nt h esi z e hi g hl y u ns at ur at e d f att y a ci ds 

( Br a e c k m a n et al., 2 0 1 5; L e d u c, 2 0 0 9). T h er ef or e, i n c o m bi n ati o n wit h t h eir hi g h pr o d u cti o n a n d s h ort 

t ur n o v er ti m e t h e y b e n efit hi g h er tr o p hi c l e v els, s u c h a s fis h or s hri m ps ( C o ull, 1 9 9 9), a n d i n t h e n e xt st e p 

h u m a n s o ci eti es w h o r el y o n fis h eri es. T hir dl y, m ei of a u n a c a n als o aff e ct t h e s e di m e nt st a bilit y 
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( S c hr at z b er g er a n d I n g els, 2 0 1 7). I nt e nsi v e gr a zi n g o n mi cr o al g a e, a s s h o w n i n t his w or k, c o ul d i n d e e d 

aff e ct s e di m e nt pr o c ess es b y r e m o vi n g t h e mi cr o p h yt o b e nt h os, a m ai n c o ntri b ut or of s e di m e nt st a bilit y ( d e 

D e c k er e et al., 2 0 0 1; M o e ns et al., 2 0 0 2). T h e m ei of a u n a gr a zi n g als o c o ntri b ut es t o t h e r e distri b uti o n of t h e 

mi cr of a u n a t o n utri e nt ri c h pl a c es, t h e e n h a n c e d mi n er ali z ati o n of or g a ni c m att er a n d t h e e x cr eti o n of 

n utri e nt s d u e t o gr a zi n g ( d e M es el et al., 2 0 0 4; M o nt a g n a, 1 9 8 4; N a s ci m e nt o et al., 2 0 1 2) 

 

Fi n all y, o ur r es ult s s u g g est s t h at m ei of a u n a m a y pl a y a n i m p ort a nt r ol e i n t h e f o o d w e b st a bilit y. M or e 

p ar all el p at h w a ys, d u e t o s plitti n g m ei of a u n a i nt o tr o p hi c gr o u ps, r es ult e d i n a hi g h er r e d u n d a n c y of t h e f o o d 

w e bs c o m p ar e d t o pr e vi o us st u di es ( B air d et al., 2 0 0 7; L e g u erri er et al., 2 0 0 3; P a c ell a et al., 2 0 1 3) a n d hi g h er 

r e d u n d a n c y h a s b e e n c o nsi d er e d t o r e pr es e nt a m or e st a bl e e c os yst e m. 
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5.  C O N C L U S I O N 

  F o o d w e b m o d els hi g hli g ht e d t h e i m p ort a n c e of t h e tr o p hi c p at h w a y b et w e e n mi cr o p h yt o b e nt h os a n d 

m ei of a u n a i n s oft- b ott o m i nt erti d al h a bit at s. Mi cr o p h yt o b e nt h os w a s i n d e e d t h e m ost i m p ort a nt pri m ar y 

pr o d u c er a n d t h e m ost i m p ort a nt f o o d r es o ur c e f or m ei of a u n a i n t h es e h a bit at s ( 6 3 – 6 9 1 m g C m -2  d- 1), e v e n 

w h e n hi g h l o a ds of s e a gr a ss m at eri al w er e pr es e nt. T h e i m p ort a nt r ol e of m ei of a u n a w a s hi g hli g ht e d b y t h eir 

hi g h pr o d u cti o n ( 1 4 – 3 6 m g C m - 2 d- 1) a n d t hr o u g h p ut ( 1 1 5 –9 9 6 m g C m - 2 d- 1). As a r es ult, m ei of a u n a is 

r es p o nsi bl e f or a l ar g e p art of t h e pr o d u cti o n a s w ell a s c ar b o n fl o ws fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os t o w ar ds hi g h er 

tr o p hi c l e v el s i n i nt erti d al s oft- b ott o m h a bit at s, w hil e t h e sl o w er- gr o wi n g m a cr of a u n a is m or e a c c o u nt a bl e f or 

e n er g y st or a g e a n d r eli es o n a l ar g er di v er sit y of f o o d s o ur c es. T h es e t w o c o m p art m e nt s t h er ef or e a p p e ar t o 

pr o vi d e c o m pl e m e nt ar y e c os yst e m f u n cti o ns. 

 

T h e i m p ort a n c e of t h e tr o p hi c p at h w a y b et w e e n mi cr o p h yt o b e nt h os a n d m ei of a u n a w a s o bs er v e d i n 

e a c h st u di e d h a bit at, e v e n if t h es e h a bit at s w er e c h ar a ct eri z e d b y str o n g diff er e n c es i n t er ms of f o o d s o ur c es. 

Diff er e n c es b et w e e n h a bit at s i n t er ms of pr o d u cti o n, P/ B r ati os a n d tr a nsf er effi ci e n ci es w er e als o o bs er v e d, 

p artl y d u e t o diff er e nt bi o m a ss of m ei o- a n d m a cr of a u n a r es ulti n g i n diff er e n c es i n r es pir ati o n, c o ns u m pti o n 

a n d e g esti o n of m ei of a u n a, a n d p artl y d u e t o diff er e nt m o d el p ar a m et er s. N e v ert h el ess, b esi d es t h e eff e ct of 

t h es e diff er e n c es o n t h e m o d els (i. e., m a y b e l e a di n g t o p ot e nti al t e c h ni c al iss u e), t h e r ol e of m ei of a u n a w a s 

still v er y i m p ort a nt i n t h e f u n cti o ni n g i n t h e f u n cti o ni n g of all st u di e d h a bit at s, i n di c ati n g t h at o ur c o n cl usi o ns 

a b o ut t h e i m p ort a nt r ol e of t h e m ei of a u n a ar e q uit e r o b ust. 

 

N e v ert h el ess, t his st u d y hi g hli g ht s t h e i m p ort a n c e of c o nsist e n c y w h e n c o nstr u cti n g a n d c o m p ari n g 

f o o d w e b m o d els. Usi n g t h e s a m e t y p e of c o nstr ai nt s w h e n c o nstr u cti n g m o d els c a n r es ult i n a m or e r eli a bl e 

c o m p aris o n b et w e e n f o o d w e bs. F urt h er, m or e pr e cis e d et er mi n ati o n of t h es e c o nstr ai nt s will als o r es ult i n 

m or e pr e cis e q u a ntifi c ati o n of c ar b o n fl u x es. Usi n g o ut p ut s fr o m mi xi n g m o d els wit h d at a fr o m b ot h st a bl e 

is ot o p es a n d f att y a ci d a n al ys es c o ul d r es ult i n hi g h er pr e cisi o n, e. g. o n t h e r ol e of b a ct eri a wit hi n t h es e f o o d 

w e bs.  

 

M ost tr o p hi c gr o u ps of m ei of a u n a r e v e al e d a hi g h r eli a n c e o n mi cr o p h yt o b e nt h os i n all h a bit at s ( 2 –

3 1 4 m g C m - 2 d- 1), w h er e fl o ws of c ar b o n w er e dir e ct ( h er bi v or y) or i n dir e ct ( c ar ni v or y). M er el y, s el e cti v e 

d e p osit f e e d er s r eli e d o n a l ar g er v ari et y of f o o d s o ur c e wit h hi g h est d e p e n d e n ci es v ar yi n g b et w e e n 

mi cr o p h yt o b e nt h os, b a ct eri a a n d S O M. T h es e diff er e n c es i n f e e di n g b e h a vi or j ustif y t h e s plitti n g of m ei of a u n a 

i nt o diff er e nt c o m p art m e nt s, a s is tr a diti o n all y d o n e f or m a cr of a u n a i n m ost st u di e d f o o d w e bs. W e t h er ef or e 

ar u g e t h at t h es e f e e di n g t y p es of m ei of a u n a s h o ul d b e c o nsi d er e d a s s e p ar at e c o m p art m e nt s i n f ut ur e st u di es. 

 

W e cl e arl y hi g hli g ht e d t h e i m p ort a n c e of t h e tr o p hi c p at h w a y fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os t o m ei of a u n a i n 

t his st u d y. I n t h e n e xt st e p, t o b ett er d et er mi n e t h e f at e of m ei of a u n a wit hi n b e nt hi c e c os yst e ms c o ul d pr o vi d e 

a n e v e n b ett er u n d er st a n di n g of t h eir r ol e i n t h e f u n cti o ni n g of c o a st al h a bit at s. N e m at o d es, w hi c h ar e 
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c o nsi d er e d a f o o d s o ur c e of hi g h n utriti o n al v al u e f or hi g h er tr o p hi c v al u e ( Br a e c k m a n et al., 2 0 1 5; L e d u c, 

2 0 0 9), h a s t h e p ot e nti al t o r e pr es e nt a i m p ort a nt f o o d s o ur c e. S o f ar, m ost st u di es i n c o a st al h a bit ats us e d 

st o m a c h c o nt e nt a n al ys es t o d et er mi n e t h e c o ns u m pti o n o n m ei of a u n a b y b e nt hi c fis h ( Al h eit a n d S c h ei b el , 

1 9 8 2; C o ull, 1 9 9 9; G e e, 1 9 8 9, 1 9 8 7; Hi c ks, 1 9 8 4; S mit h a n d C o ull, 1 9 8 7). H o w e v er, t h es e mi g ht 

u n d er esti m at e t h e c o ntri b uti o n of n e m at o d es a s a f o o d s o ur c e t o fis h d u e a q ui c k er di g esti o n of n e m at o d es 

c o m p ar e d t o b e nt hi c c o p e p o ds ( S c h ol z et al., 1 9 9 1). B ett er a ss ess m e nt of t h e f at e of m ei of a u n a c o ul d b e 

r e ali z e d b y c o m bi ni n g m ol e c ul ar t e c h ni q u es, tr o p hi c m ar k er s a n d st o m a c h c o nt e nt a n al ys es a n d us e t h e 

o ut c o m es a s c o nstr ai nt s i nt o e xisti n g f o o d w e b m o d els.  
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A p p e n di x 5. 1.  E q u ati o n s us e d f or t h e li n e ar i n v er s e m o d eli n g of t h e m u dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O), Fr a n c e, 

fr o m L e g u erri er et al. ( 2 0 0 3).  

C o m p a rt m e nts  E q u ati o n  S o u r c e s  

Mi cr o p h yt o b e nt h os  Pr o d u cti o n = 3 7 2 g C m -2  yr -1  Bl a n c h ar d et al. ( 1 9 9 7)  

Z o o pl a n kt o n  Pr o d u cti o n = bi o m a ss * 5 6 ( yr -1 ) A v er a g e d aft er S a ut o ur a n d C a st el ( 1 9 9 8, 1 9 9 3 a, 1 9 9 3 b)  

 R es p ir ati o n = bi o m a ss * 1 1 2 ( yr-1 ) N e w ell a n d Li nl e y ( 1 9 8 4 ) 

P el a gi c b a ct eri a  Pr o d u cti o n = c o n s u m pti o n * 0. 3 1  N e w ell a n d Li nl e y ( 1 9 8 4 ) 

S us p e n si o n f e e d er s  P el a gi c c o n s u m pti o n = b e nt hi c 

c o n s u m pti o n  

L e g u erri er et al. ( 2 0 0 3 ) 

Bir ds  Assi mil ati o n effi ci e n c y = 8 5 %  L e g u erri er et al. ( 2 0 0 3 ) 
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A p p e n di x 5. 2. I n e q u aliti es us e d f or t h e li n e ar i n v er s e m o d eli n g of t h e m u dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, Fr a n c e. P H Y = p h yt o pl a n kt o n, M P B = mi cr o p h yt o b e nt h os, N B A = 

s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N D F = n o n-s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N E F = e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d e s, N O M = o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es, C O P = b e nt hi c 

c o p e p o ds, B D F = b e nt hi c d e p osit f e e di n g m a cr of a u n a, B G R = b e nt hi c gr a zi n g m a cr of a u n a, S U S = b e nt hi c s us p e n si o n f e e di n g m a cr of a u n a, B O M = b e nt hi c o m ni v or o us m a cr of a u n a, 

B FI = b e nt hi c fi s h, C B R = c ar ni v or o us bir ds, Z O O = z o o pl a n kt o n, M Z O = mi cr o- z o o pl a n kt a n d pr ot o z o a, B B A = b e nt hi c b a ct eri a, P B A = p el a gi c b a ct eri a, S O M = s e di m e nt or g a ni c 

m att er, S P O M  = s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er, G P P = gr o wt h pri m ar y pr o d u cti o n. 

P r o c e ss e s  C o m p a rt m e nts  
L o w e r 

li mit 

U p p e r 

li mit 
U nit  S o u r c e s  

Pri m ar y pr o d u cti o n  P H Y  2 4 0  1 2 0 0  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 4)  

R es u s p e n si o n  M P B  1 3 7  3 1 9  g C m -2  yr -1  L e g u erri er et al., ( 2 0 0 3)  

R es pir ati o n  M P B  5  3 0  %  V é zi n a a n d Pl att, ( 1 9 8 8)  

 P H Y  5  3 0  %  V é zi n a a n d Pl att, ( 1 9 8 8)  

R es pir ati o n / bi o m a ss  N B A/ N D F/ N E F/ 

N O M/ C O P  

4 0  5 4  yr -1  C h ar d y et al. ( 1 9 9 3); C h ar d y a n d D a u vi n ( 1 9 9 2); D a m e a n d P att e n ( 1 9 8 1); 

G erl a c h ( 1 9 7 1); Gi er e ( 1 9 9 3); P a c e et al. ( 1 9 8 4)  

 B B A  4 0  1 9 5  yr -1  G ar et ( 1 9 9 6); N e w ell a n d Li nl e y ( 1 9 8 4)  

 B D F  1. 0 9  9. 5  yr -1  As m us ( 1 9 8 7); B a n s e a n d M os h er ( 1 9 8 0); C h ar d y et al. ( 1 9 9 3); D a m e a n d 

P att e n ( 1 9 8 1)  

 B G R  1. 0 9  9. 5  yr -1  E sti m at e d fr o m L e g u erri er et al. ( 2 0 0 3)  

 S U S   1 0  yr -1  E sti m at e d fr o m L e g u erri er et al. ( 2 0 0 3)  

 B O M  2. 6  7. 3  yr -1  C h ar d y et al. ( 1 9 9 3)  

 B FI  5. 4 2 4  8 7. 0 7 2  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 4)  

C o n s u m pti o n/ bi o m a ss  B O M   7 3  yr -1  P a c e et al. ( 1 9 8 4)  

 B FI  3  8  %  C o m o et al. ( 2 0 1 4); S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 4)  

T ot al c o n s u m pti o n  C B R  1. 1  7. 8  g C m -2  yr -1  L e g u erri er et al. ( 2 0 0 3)  

C o n s u m pti o n       

- o n M P B  B O M   2 0  % of di et  L e g u erri er et al. ( 2 0 0 3)  

 N B A  8. 3  2 1. 1  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  7 5. 0  9 2. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  7 0. 0  8 7. 9  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  2. 4  4 5. 4  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  7 3. 8  9 3. 3  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n S O M  N B A  0. 2  7. 4  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  0. 1  9. 9  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  0. 1  1 3. 9  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 3  1 5. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  
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 C O P  0. 1  1 1. 2  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s) 

- o n b b a  N B A  7 2. 8  8 8. 2  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  4. 7  1 6. 5  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  7. 7  1 8. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 1  7. 3  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  4. 2  1 7. 1  %  of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n S P O M  N B A  0. 1  7. 6  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  0. 0  8. 0  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  0. 1  1 1. 0  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 2  1 0. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  0. 1  8. 3  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n N B A  N O M  0. 1  6. 3  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n N D F  N O M  2. 5  5 6. 2  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n N E F  N O M  0. 9  4 3. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n C O P  N O M  1. 8  5 4. 5  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n B FI  C B R   0. 0 3  % of di et  L e g u erri er et al. ( 2 0 0 3)  

Pr o d u cti o n/ bi o m a ss  N B A/ N D F/ N E F/ 

N O M/ C O P  

3  3 1  yr -1  C h ar d y et al. ( 1 9 9 3); C h ar d y a n d D a u vi n ( 1 9 9 2); D a m e a n d P att e n ( 1 9 8 1); 

G erl a c h  ( 1 9 7 1); Gi er e ( 1 9 9 3); P a c e et al. ( 1 9 8 4) 

 B B A  4 1  5 1  yr -1  G ar et ( 1 9 9 6); N e w ell a n d Li nl e y ( 1 9 8 4)  

 P B A  1. 0 8  2. 2  d -1  G ar et ( 1 9 9 6)   

 B D F  2. 5  6. 6  yr -1  C h ar d y et al. ( 1 9 9 3)  

 B G R  2. 5  6. 6  yr -1  E sti m at e d fr o m L e g u erri er et al. ( 2 0 0 3)  

 S U S  0. 6 5 2  5. 5 1 1  yr -1  E sti m at e d fr o m  L e g u erri er et al. ( 2 0 0 3)  

 B O M  1. 5  1. 9  yr -1  As m us ( 1 9 8 7); C h ar d y et al. ( 1 9 9 3); C h ar d y a n d D a u vi n ( 1 9 9 2)  

N et gr o wt h effi ci e n c y  N B A/ N D F/ N E F/ N O M  6 0  9 0  %  v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

 C O P  3 0  5 0  %  v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

 B D F/ B G R/ S U S/ B O M  5 0  7 0  %  v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

Assi mil ati o n effi ci e n c y  N B A/ N D F/ N E F/ N O M  6  3 0  %  v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

 C O P  5 7  9 7  %  v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

 B D F/ B G R/ S U S/ B O M  4 0  7 5  %  v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

 Z O O  5 0  9 0  %  v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

 M Z O  5 0  9 0  %  v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

 B FI  5 0  9 0  %  L e g u erri er et al. ( 2 0 0 4)  

E x cr eti o n  P H Y  5  3 0  % ( of G P P)  V é zi n a a n d Pl att ( 1 9 8 8)  

E x cr eti o n/ bi o m a ss  S U S  0. 6  2 0  yr -1  B e u k e m a a n d C a d e e ( 1 9 9 1); C h ar d y et al. ( 1 9 9 3); D a m e a n d P att e n ( 1 9 8 1)  
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M ort alit y  B B A  1 1  1 2 8  yr -1  G ar et ( 1 9 9 6); N e w ell a n d Li nl e y ( 1 9 8 4)  

A p p e n di x 5. 3. I n e q u aliti es us e d f or t h e li n e ar i n v er s e m o d eli n g of t h e s e a gr a ss b e d i n t h e M ar e n n es- Ol er o n B a y, Fr a n c e. P H Y = p h yt o pl a n kt o n, M P B = mi cr o p h yt o b e nt h os, Z O S = 

Z ost e r a n olt ei  m at eri al, N B A = s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N D F = n o n-s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N E F = e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es, N O M = 

o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es, C O P = b e nt hi c c o p e p o ds, B D F = b e nt hi c d e p osit f e e di n g m a cr of a u n a, B G R = b e nt hi c gr a zi n g m a cr of a u n a, S U S = b e nt hi c s us p e n si o n f e e di n g 

m a cr of a u n a, B O M = b e nt hi c o m ni v or o us m a cr of a u n a, B FI = b e nt hi c fi s h, C B R = c ar ni v or o us bir ds, Z O O = z o o pl a n kt o n, B B A = b e nt hi c b a ct eri a, P B A = p el a gi c b a ct eri a, H B R = 

h er bi v or o us bir ds, S O M = s e di m e nt or g a ni c m att er, S P O M  = s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er, m p b L O S S = l oss t o mi cr o p h yt o b e nt h os, G P P = gr o wt h pri m ar y pr o d u cti o n. 

P r o c e ss e s  C o m p a rt m e nts  
L o w e r 

li mit 

U p p e r 

li mit 
U nit  S o u r c e s  

Pri m ar y pr o d u cti o n  P H Y  1 6. 0 0  5 9. 6 7  m g C m -2  d -1  D e gr é et al. ( 2 0 0 6)  

 M P B  9 1 2. 3 3  1 1 1 5. 0 7  m g C m -2  d -1  B a et a et al. ( 2 0 1 1)  

 Z O S  3 6. 0 7  4 7. 9 5  m g C m -2  d -1  B a et a et al. ( 2 0 1 1)  

R es pir ati o n  P H Y  5  3 0  % of G P P  V é zi n a a n d Pl att ( 1 9 8 8)  

 M P B  1 6  3 0  % of G P P  v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

 Z O S  5  3 0  % of G P P  V é zi n a a n d Pl att ( 1 9 8 8)  

 B B A  5 1 6. 9 9  2 5 2 0. 3 1  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 P B A  2 8. 1 3  1 1 1. 0 0  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 Z O O  3 9. 2 8  5 8. 9 2  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 N B A  0. 1 4  0. 3 3  m g C m -2  d -1  C al c ul at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 N D F  1. 8 2  4. 4 3  m g C m -2  d -1  C al c ul at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 N E F  4. 9 6  1 2. 0 7  m g C m -2  d -1  C al c ul at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 N O M  1. 8 9  4. 6 1  m g C m -2  d -1  C al c ul at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 C O P  0. 6 2  0. 7 2  m g C m -2  d -1  C al c ul at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 B D F  0. 9 1  1. 1 0  m g C m -2  d -1  A g gr e g at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 B G R  6 6. 2 1  8 4. 9 6  m g C m -2  d -1  A g gr e g at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S  7. 2 2  7. 8 2  m g C m -2  d -1  A g gr e g at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  0. 2 5  0. 3 6  m g C m -2  d -1  A g gr e g at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  1 9. 8 3  1 9 8. 3 1  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

U pt a k e s o m b y  B B A  m p b L O S S    P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

Gr a zi n g o n b b a   3   % of pr o d u cti o n  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

T ot al c o n s u m pti o n  H B R  2 6  4 5  % of z os G P P  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

C o n s u m pti o n       

- o n Z O S  B D F  0. 3  7 0. 4  % of di et  A g gr e g at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 B G R  1 1. 1  8 1. 1  % of di et  A g gr e g at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  1. 3  3 3. 9  %  of di et  A g gr e g at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  
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- o n M P B  B FI  3 6. 0  4 4. 0  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 N B A  2 6. 3  4 9. 1  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  7 6. 0  9 4. 9  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  8 8. 9  9 8. 1  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 6  2 6. 6  % of  di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  8 1. 7  9 6. 5  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B D F  4. 3  8 0. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 S U S  7. 8  6 4. 9  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B G R  5. 4  7 6. 1  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B O M  1. 1  3 3. 3  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n S O M  N B A  0. 3  1 5. 9  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  0. 1  1 4. 5  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  0. 0  6. 5  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 4  1 9. 5  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s) 

 C O P  0. 1  1 0. 2  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B D F  1. 7  4 5. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 S U S  3. 3  6 7. 2  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B G R  0. 3  2 4. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B O M  1. 4  2 4. 4  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n B B A  N B A  3 8. 6  6 1. 3  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  2. 1  1 2. 0  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  0. 8  5. 4  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 2  9. 2  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  1. 5  9. 6  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B D F  1. 2  1 9. 9  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B G R  0. 3   % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n P H Y  S U S  1. 9  3 9. 5  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n S P O M  N B A  0. 2  2 1. 1  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  0. 1  9. 0  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  0. 0  4. 2  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 2  1 2. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  0. 0  6. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 S U S  3. 0  4 6. 5  % of  di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n Z O O  B O M  0. 4  1 8. 2  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n N B A  N O M  0. 3  1 6. 0  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  



  C h a pt er 5 

 

  - 1 7 1 - 

 B O M  0. 3  1 4. 3  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n N D F  N O M  5. 8  6 1. 3  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s) 

 B O M  0. 6  1 5. 6  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n N E F  N O M  1. 3  4 9. 1  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B O M  0. 0  2 5. 6  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n N O M  B O M  0. 1  1 7. 3  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n C O P  N O M  1. 0  4 4. 9  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B O M  1. 1  2 6. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n B D F  B O M  0. 1  1 4. 4  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n B G R  B O M  0. 7  1 8. 1  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n S U S  B O M  0. 3  1 7. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n B FI  B O M  1. 0  1 9. 1  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

Pr o d u cti o n  B B A  1 0. 0  6 0. 0  % of a ssi mil ati o n  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 B B A  5 2 9. 9 1  6 5 9. 1 6  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 Z O O  1 9. 6 4  2 9. 4 6  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 B D F  0. 1 9  0. 2 4  m g C m -2  d -1  A g gr e g at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 B G R  2 3. 5 9  3 2. 7 7  m g C m -2  d -1  A g gr e g at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S  1. 3 8  1. 7 8  m g C m -2  d -1  A g gr e g at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  0. 0 9  0. 1 1  m g C m -2  d -1  A g gr e g at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 N B A  0. 5 2  0. 9 8  m g C m -2  d -1  C al c ul at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 N D F  6. 9 2  1 3. 0 9  m g C m -2  d -1  C al c ul at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 N E F  1 8. 8 4  3 5. 6 4  m g C m -2  d -1  C al c ul at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 N O M  7. 2 0  1 3. 6 1  m g C m -2  d -1  C al c ul at e d fr o m P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 C O P  3 0  5 0  % of a ssi mil ati o n  v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

Assi mil ati o n effi ci e n c y  P B A  1 0  6 0  % of pr o d u cti o n  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 Z O O  5 0  9 0  % of c o n s u m pti o n  V é zi n a a n d Pl att ( 1 9 8 8)  

 B D F/ B G R/ S U S/ B O M  4 0  7 5  % of c o n s u m pti o n  v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

 N B A/ N D F/ N E F/ N O M  6  3 0  % of c o n s u m pti o n  v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

 C O P  5 7  7 7  % of c o n s u m pti o n  v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

 B FI  5 0  9 0  % of c o n s u m pti o n  L e g u erri er et al. ( 2 0 0 4); v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

 H B R/ C B R  2 1  9 9  % of c o n s u m pti o n  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

E g esti o n  M P B  4 6. 3  5 6. 3  % of G P P  G ot o et al. ( 1 9 9 9)  

 Z O S  1. 5  6. 0  % of G P P  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 P H Y  1 2  1 4  % of G P P  B ai n es a n d P a c e ( 1 9 9 1)  

 Z O O/ B FI  3 3  1 0 0  % of r es pir ati o n  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 B D F/ B G R/ S U S/ B O M  3 3  1 0 0  % of r es pir ati o n  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  
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 H B R/ C B R  3 3  1 0 0  % of r es pir ati o n  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

I m p ort B FI  5 0  1 5 0  % of e x p ort  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 S P O M  5 3 4. 2 9  6 5 3. 0 2  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

I m p ort/ E x p ort P H Y  1 3 0. 2 1  1 5 9. 1 5  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 P B A  8 0. 4 6  9 8. 3 4  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 Z O O  8 1. 8 6  1 0 0. 0 6  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  1 1 0. 8 6  2 2 1. 7 1  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 H B R  0. 4 3  0. 8 5  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  2. 5 9  5. 1 9  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 D O C  9 4 6. 6 8  1 1 5 7. 0 5  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

E x p ort  S P O M   6 5 3. 0 2  m g C m -2  d -1  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 S O M  1  5 0  % of pr o d u cti o n  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 Z O S  5  1 0 0  % of G P P  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  

 P H Y/ Z O O    E x p ort < I m p ort  P a c ell a et al. ( 2 0 1 3)  
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A p p e n di x 5. 4. I n e q u aliti es us e d f or t h e li n e ar i n v er s e m o d elli n g of t h e s a n dfl at i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, G er m a n y. P H Y = p h yt o pl a n kt o n, M P B = mi cr o p h yt o b e nt h os, N B A = 

s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N D F = n o n-s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N E F = e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d e s, N O M = o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es, C O P = b e nt hi c 

c o p e p o ds, B D F = b e nt hi c d e p osit f e e di n g m a cr of a u n a, B G R = b e nt hi c gr a zi n g m a cr of a u n a, S U S = b e nt hi c s us p e n si o n f e e di n g m a cr of a u n a, B O M = b e nt hi c o m ni v or o us m a cr of a u n a, 

B FI = b e nt hi c fi s h, C B R = c ar ni v or o us bir ds, Z O O = z o o pl a n kt o n, B B A = b e nt hi c b a ct eri a, P B A = p el a gi c b a ct eri a, S O M = s e di m e nt or g a ni c m att er, S P O M  = s us p e n d e d p arti c ul at e 

or g a ni c m att er, G P P = gr o wt h pri m ar y pr o d u cti o n. 

P r o c e ss e s  C o m p a rt m e nts  
L o w e r 

li mit 

U p p e r 

li mit 
U nit  S o u r c e s  

      

Pri m ar y pr o d u cti o n  P H Y  3 1 5. 0  5 8 5. 0  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 M P B  6 9 4. 2 6  1 2 8 9. 3 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S P O M  5 1. 7 5  9 6. 1 1  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

R es pir ati o n  M P B  5  5 0  %  of G P P  V é zi n a a n d Pl att, ( 1 9 8 8)  

 N B A  0. 0 2 6  0. 0 3 2  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N D F  3. 1 9 0  3. 9 0 5  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N E F  1. 8 3 6  2. 2 4 7  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N O M  4. 7 6 9  5. 8 3 8  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C O P  3. 9 6 5  4. 8 5 3  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B B A  5 9. 9  7 5 7. 2 2  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B D F  2 0. 8 5  6 8. 2 7  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B G R  0. 1 6  2. 9  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S  1 3 1. 5 6  3 6 3. 4 8  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  7. 1 5  2 0. 1 4  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 0 5 2  0. 8 2 7  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  1. 1 8 5  1 6. 5 8 5  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

T ot al c o n s u m pti o n  N B A  0. 0 2 4  2. 3 4 1  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N D F  2. 9 1 3  2 8 9. 5 9 8  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N E F  1. 6 7 6  1 6 6. 6 3 8  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N O M  4. 3 5 4  4 3 2. 9 3 9  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C O P  3. 6 2 0  3 5 9. 9 2 4  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B D F  4 9. 3 1  4 2 9 0  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B G R  0. 4  1 2  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S  1 2 0. 2 9 8  1 0 4 6 6  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  
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 B O M  8. 9 3  7 7  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 1 6 5  2. 1 0 3  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  4. 4 4 3  6 2. 1 9 5  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

C o n s u m pti o n       

- o n P H Y  B O M  0. 2 6 6  0. 4 9 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n M P B  N D F  5 0. 1  8 9. 9  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  3 5. 2  7 8. 4  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  1. 0  5 8. 4  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  4 0. 4  7 8. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B G R  0. 8 4  1. 5 6  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B D F  2 1. 9 9 4  4 0. 8 4 6  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S  4 4. 7 3  8 3. 0 7  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  0. 3 0 8  0. 5 7 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n S O M  N D F  1. 2  4 5. 9  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  1. 7  6 1. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 5  2 5. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  3. 3  5 4. 3  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B O M  1 9. 0 3 3  3 5. 3 4 7  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B B A  1 8 1. 9 6 5  3 3 7. 9 3 5  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n B B A  N D F  0. 1  1 0. 6  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  0. 1  1 5. 5  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 1  7. 9  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  0. 3  1 3. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B D F  9 3. 3 4  1 7 3. 3 4 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S  2 2. 3 3  4 1. 4 7  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  0. 4 8 3  0. 8 9 7  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n S P O M  N D F  0. 2  1 6. 0  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  0. 3  2 4. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 2  1 1. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  0. 5  2 1. 2  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n N B A  B FI  0. 0 0 0 0 5  0. 0 0 0 0 9  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n N D F  N O M  2. 3  6 5. 9  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B FI  0. 0 0 6 1 3  0. 0 1 1 3 8 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n N E F  N O M  0. 8  4 7. 9  % of di et  T hi s st u d y  ( Mi x SI A R o ut p ut s) 

 B FI  0. 0 0 3 5 3  0. 0 0 6 5 5  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  
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- o n N O M  B FI  0. 0 0 9 1 6  0. 0 1 7 0 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n C O P  N O M  0. 9  4 9. 0  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B FI  0. 0 0 7 6 2  0. 0 1 4 1 5  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n B G R  C B R  0. 0 7  0. 1 3  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n B D F  B O M  0. 2 8  0. 5 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at e t al. ( 2 0 1 3) 

 B FI  0. 1 1 9 2 8  0. 2 2 1 5 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  0. 9 6 6  1. 7 9 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n S U S  B O M  0. 0 7  0. 1 3  m g  C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 0 7 2 0  0. 1 3 3 7 7  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  5. 8 1  1 0. 7 9  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n B O M  B O M  0. 9 1 7  1. 7 0 3  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 0 7 8 4  0. 1 4 5 6  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n Z O O  B FI  0. 0 1 8 2  0. 0 3 3 8  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

Pr o d u cti o n  B D F/ B G R/ S U S/ B O M   7 0  % of a ssi mil ati o n  C al o w ( 1 9 7 7); Ni el s e n et al. ( 1 9 9 5)  

 P B A  2. 8 2  5. 2 3  m g C m -2  d -1  M o difi e d f r o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

Assi mil ati o n effi ci e n c y  B B A  1 1  6 1  % of c o n s u m pti o n  d el Gi or gi o a n d C ol e ( 1 9 9 8)  

 N B A/ N D F/ N E F/ 

N O M/ C O P  

6  3 0  % of c o n s u m pti o n  
v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

 B D F/ B G R/ S U S/ B O M  4 0  7 5  % of c o n s u m pti o n  Arifi n a n d B e n d ell -Y o u n g ( 1 9 9 7); J or d a n a et al. ( 2 0 0 1); L o o a n d R os e n b er g 

( 1 9 9 6) 

 B FI   9 0  % of c o n s u m pti o n  L e g u erri er et al. ( 2 0 0 4); v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

E g esti o n  M P B  5  7 3  % of G P P  G ot o et al., ( 1 9 9 9)  

 B G R   9. 4 8  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B D F  0. 4 9 3  3 3 8 9. 1  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S  1. 2 0 3  8 2 6 1. 1 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  0. 0 9  6 3 1. 8 3  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 0 1 7  1. 0 5  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  0. 8 8 9  1 2. 4 3 9  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  
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A p p e n di x 5. 5. I n e q u aliti es us e d i n t h e li n e ar i n v er s e m o d elli n g of t h e m u dfl at i n S ylt- R ø m ø Bi g ht, G er m a n y. P H Y = p h yt o pl a n kt o n, M P B = mi cr o p h yt o b e nt h os, N B A = s el e cti v e 

d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N D F = n o n-s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N E F = e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es, N O M = o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es, C O P = b e nt hi c 

c o p e p o ds, B D F = b e nt hi c d e p osit f e e di n g m a cr of a u n a, B G R = b e nt hi c gr a zi n g m a cr of a u n a, S U S = b e nt hi c s us p e n si o n f e e di n g m a cr of a u n a, B O M = b e nt hi c o m ni v or o us m a cr of a u n a, 

B FI = b e nt hi c fi s h, C B R = c ar ni v or o us bir ds, B B A = b e nt hi c b a ct eri a, P B A = p el a gi c b a ct eri a, S O M = s e di m e nt or g a ni c m att er, S P O M  = s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er, G P P 

= gr o wt h pri m ar y pr o d u cti o n. 

P r o c e ss e s  C o m p a rt m e nts  
L o w e r 

li mit 

U p p e r 

li mit 
U nit  S o u r c e s  

Pri m ar y pr o d u cti o n  P H Y  1 7 3. 7 0 5  3 2 2. 5 9 5  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 M P B  6 8 0. 8 2  1 2 6 4. 3 8  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S P O M  3 5. 4 8 3  6 5. 8 9 7  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

R es pir ati o n  M P B  5  5 0  % of G P P  V é zi n a a n d Pl att ( 1 9 8 8)  

 B B A  7 7. 7 6  9 8 2. 9 3 5  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N B A  0. 4 3 7  0. 5 3 5  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N D F  4. 6 0 3  5. 6 3 7  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N E F  1. 5 3 7  1. 8 8 3  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N O M  1. 5 1 3  1. 8 5 3  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C O P  0. 4 7 5  0. 5 8 1  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B D F  9. 6  6 0. 3 6  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B G R  3 1. 3 5  9 8. 4 4  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S  1 0 1. 6 1  3 6 3. 5 8  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  1 7. 3 4  2 1 3. 7 3  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 0 2  0. 3 2 9  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  1 2. 0 8 8  1 6 9. 2 2 6  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

T ot al c o n s u m pti o n  N B A  0. 3 9 9  3 9. 6 6 0  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N D F  4. 2 0 4  4 1 8. 0 2 2  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N E F  1. 4 0 4  1 3 9. 6 1 9  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N O M  1. 3 8 2  1 3 7. 3 8 1  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C O P  0. 4 3 4  4 3. 1 1 9  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B D F   5 1 6. 4 1 6  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S   8 0 1. 3 0 5  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M   1 8 2. 5 9 5  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 0 6 8  0. 8 3 9  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  4 5. 3 2 8  6 3 4. 5 9 9  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  
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C o n s u m pti o n       

- o n P H Y  B O M  9. 3 2 4  1 7. 3 1 6  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n M P B  N B A  3 2. 8  6 5. 5  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  8 5. 0  9 7. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  8 6. 5  9 8. 1  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 8  2 9. 4  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  5 5. 3  8 6. 6  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B G R  1 6 6. 5 3  3 0 9. 2 7  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B D F  8. 6 8  1 6. 1 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S  8 5. 9 6  1 5 9. 6 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  1 0. 3 8 8  1 9. 2 9 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n S O M  N B A  0. 4  2 9. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  0. 1  8. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  0. 0  7. 5  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 4  1 9. 2  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  0. 1  3 2. 0  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B G R  2 7. 7 2  5 1. 4 8  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  1 0. 0 6 6  1 8. 6 9 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B B A  3 4 7. 3 1 9  6 4 5. 0 2 1  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n B B A  N B A  8. 5  3 9. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  0. 5  6. 3  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  0. 5  5. 4  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 1  7. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  1. 9  1 8. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B D F  6 8. 3 5 5  1 2 6. 9 4 5  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S  2 5. 4 8  4 7. 3 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  4 3. 9 8 1  8 1. 6 7 9  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n S P O M  N B A  0. 4  4 4. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  0. 1  7. 5  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  0. 1  6. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 3  1 4. 9  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  0. 2  2 6. 4  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

- o n N B A  N O M  0. 4  2 0. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B FI  0. 0 0 0 7 9  0. 0 0 1 4 6  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n N D F  N O M  1. 7  5 0. 4  % o f di et T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B FI  0. 0 0 8 3 1  0. 0 1 5 4 3  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  
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- o n N E F  N O M  2. 3  5 9. 5  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B FI  0. 0 0 2 7 7  0. 0 0 5 1 5  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n N O M  B FI  0. 0 0 2 7 3  0. 0 0 5 0 7  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n C O P  N O M  0. 9  4 1. 2  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B FI  0. 0 0 0 8 6  0. 0 0 1 5 9  m g C  m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n B G R  B FI  0. 0 0 2 1 7  0. 0 0 4 0 3  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  5 7. 7 2  1 0 7. 1 9 8  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n B D F  B O M  0. 5 6  1. 0 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 0 7  0. 1 3 2 6  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  4. 2  7. 7 6 1  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n S U S  B O M  0. 3 5  0. 6 5  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 0 0 5 6  0. 0 1 0 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  2. 1 9  4. 0 6 9  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n B O M  B O M  0. 1 3 3  0. 2 4 7  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 0 6 8 5 3  0. 1 2 7 2 7  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

Pr o d u cti o n  B D F/ B G R/ S U S/ B O M   7 0  % of a ssi mil ati o n  C al o w ( 1 9 7 7); Ni el s e n et al. ( 1 9 9 5)  

 P B A  0. 1 8 2  0. 3 3 8  m g C m -2  d -1  M o difi e d  fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

Assi mil ati o n effi ci e n c y  B B A  1 1  6 1  % of c o n s u m pti o n  d el Gi or gi o a n d C ol e ( 1 9 9 8)  

 N B A/ N D F/ N E F/  

N O M/ C O P  

6  3 0  % of c o n s u m pti o n  
v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

 B D F/ B G R/ S U S/ B O M  4 0  7 5  % of c o n s u m pti o n  Arifi n a n d B e n d ell -Y o u n g ( 1 9 9 7); J or d a n a et al. ( 2 0 0 1); L o o a n d R os e n b er g 

( 1 9 9 6) 

 B FI   9 0  % of c o n s u m pti o n  L e g u erri er et al. ( 2 0 0 4); v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

E g esti o n  M P B  5  7 3  % of G P P  G ot o et al. ( 1 9 9 9)  

 B B A   5 8 7. 5  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B D F   5 1 4. 2 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S   7 9 3. 2 9 1  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M   1 8 0. 7 6 9  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 0 0 7  0. 4 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  9. 0 6 6  1 2 6. 9 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  
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A p p e n di x 5. 6. I n e q u aliti es us e d i n t h e li n e ar i n v er s e m o d elli n g of t h e s e a gr a ss b e d i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, G er m a n y. P H Y = p h yt o pl a n kt o n, M P B = mi cr o p h yt o b e nt h os, Z O S = 

Z ost e r a n olt ei m at eri al, N B A = s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N D F = n o n-s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N E F = e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es, N O M = 

o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es, C O P = b e nt hi c c o p e p o ds, B D F = b e nt hi c d e p osit f e e di n g m a cr of a u n a, B G R = b e nt hi c gr a zi n g m a cr of a u n a, S U S = b e nt hi c s us p e n si o n f e e di n g 

m a cr of a u n a, B O M = b e nt hi c o m ni v or o us m a cr of a u n a, B FI = b e nt hi c fi s h, C B R = c ar ni v or o us bir ds, B B A = b e nt hi c b a ct eri a, P B A = p el a gi c b a ct eri a, H B R = h er bi v or o us bir ds, S O M 

= s e di m e nt or g a ni c m att er, S P O M  = s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er, G P P = gr o wt h pri m ar y pr o d u cti o n. 

P r o c e ss e s  C o m p a r t m e nts 
L o w e r 

li mit 

U p p e r 

li mit 
U nit  S o u r c e s  

Pri m ar y pr o d u cti o n  P H Y  2 1 3. 7 8  3 9 7. 0 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 M P B  6 8 0. 8 2  1 2 6 4. 3 8  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 Z O S  5 9 2. 4 1  1 1 0 0. 1 9  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S P O M  3 5. 0 2 1  6 5. 0 3 9  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

R es pir ati o n  M P B  5  5 0  % of G P P  V é zi n a a n d Pl att ( 1 9 8 8)  

 Z O S   1 4  % of G P P  O ui ss e et al. ( 2 0 1 0)  

 B B A  7 7. 7 6  9 8 2. 9 3 5  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N B A  0. 3 6 1  0. 4 4 2  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N D F  4. 8 0 8  5. 8 8 9  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N E F  1 3. 0 9 3  1 6. 0 3 5  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N O M  5. 0 0 0  6. 1 2 3  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C O P  0. 4 8 4  0. 5 9 3  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B D F  5 1. 3 6  1 6 1. 2 8  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B G R  2 8. 1  8 8. 2 4  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S  6 4. 9 5  2 3 6. 0 2  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  3. 4  2 0. 7 3  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 2 2 6  3. 6 1 9  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  0. 5 0 9  7. 1 3 4  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

T ot al c o n s u m pti o n  N B A  0. 3 3 0  3 2. 8 1 2  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N D F  4. 3 9 2  4 3 6. 7 1 5  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N E F  1 1. 9 5 9  1 1 8 3. 1 6 1  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 N O M  4. 5 6 7  4 5 4. 0 9 9  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C O P  0. 4 4 2  4 3. 9 9 7  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B D F  7 4. 9 4  6 5 2 0  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S  5 2. 6 4 4  4 5 8 0  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  1 0. 6  8 7 5  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 7 3 9  9. 2 2 2  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  
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 C B R  1. 9 1 1  2 6. 7 5 3  m g C m -2  d -1  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

C o n s u m pti o n       

- o n P H Y  B O M  1. 1 2  2. 0 8  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n M P B  N B A  2 3. 5  6 2. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  5 7. 9  9 3. 0  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  4 8. 7  8 7. 9  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 7  3 8. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  3 7. 6  8 4. 0  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B G R  1 4 9. 9 4  2 7 8. 4 6  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B D F  4 0. 2 5  7 4. 7 5  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S  5 4. 1 1  1 0 0. 4 9  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  1. 4 7  2. 7 3  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n Z O S  B O M  0. 8 4  1. 5 6  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 H B R  2 9. 2 6  5 4. 3 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n S O M  N B A  1. 1  3 8. 8  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  0. 3  2 8. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  0. 3  4 0. 4  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 3  1 6. 1  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  0. 4  4 6. 5  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B G R  2 4. 9 9  4 6. 4 1  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  2 2. 6 1  4 1. 9 9  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B B A  4 2 5. 8 6 6  7 9 0. 8 9 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n B B A  N B A  2. 8  4 2. 5  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  0. 7  1 5. 2  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  0. 8  1 7. 3  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 2  7. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  1. 1  2 2. 6  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B D F  1 8 6. 3 7 5  3 4 6. 1 2 5  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S  3 0. 0 4 4  5 5. 7 9 6  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  2. 4 5  4. 5 5  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n S P O M  N B A  0. 9  5 2. 2  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N D F  0. 3  2 2. 3  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N E F  0. 3  2 7. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 N O M  0. 2  1 3. 0  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 C O P  0. 3  3 6. 7  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  
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- o n N B A  N O M  0. 6  2 6. 2  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B FI  0. 0 1 2 0 8  0. 0 2 2 4 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n N D F  N O M  3. 7  6 5. 6  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B FI  0. 1 6 0 8 1  0. 2 9 8 6 5  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é a t et al. ( 2 0 1 3) 

- o n N E F  N O M  1. 1  4 3. 3  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B FI  0. 4 3 7 8 9  0. 8 1 3 2 3  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n N O M  B FI  0. 1 6 7 2 2  0. 3 1 0 5 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n C O P  N O M  0. 8  4 3. 4  % of di et  T hi s st u d y ( Mi x SI A R o ut p ut s)  

 B FI  0. 0 1 6 2 0  0. 0 3 0 0 9  m g C  m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n B G R  B FI  0. 0 0 2 1 7  0. 0 0 4 0 3  m g C m -2  d -1  M o d ifi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  0. 5 6 7  1. 0 5 3  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n B D F  B O M  0. 2 1  0. 3 9  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 0 5 1 8  0. 0 9 6 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  0. 3 3 6  0. 6 2 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n S U S  B O M  0. 2 8  0. 5 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 2 3 3 1 0  0. 4 3 2 9 0  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  1. 1 9  2. 2 1  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- o n B O M  B O M  0. 5 6  1. 0 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 7 0 0 7 7  1. 3 0 1 4 3  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

Pr o d u cti o n  B D F/ B G R/ S U S/ B O M   7 0  % of a ssi mil ati o n  C al o w ( 1 9 7 7); Ni el s e n et al. ( 1 9 9 5)  

 P B A  1. 3 8 6  2. 5 7 4  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

Assi mil ati o n effi ci e n c y  B B A   6 1  % of c o n s u m pti o n  d el Gi or gi o a n d C ol e ( 1 9 9 8)  

 N B A/ N D F/ N E F/ 

N O M/ C O P  

6  3 0  % of c o n s u m pti o n  
v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

 B D F/ B G R/ S U S/ B O M  4 0  7 5  % of c o n s u m pti o n  J or d a n a et al. ( 2 0 0 1); L o o a n d R os e n b er g ( 1 9 9 6)  

 B FI   9 0  % of c o n s u m pti o n  L e g u erri er et al. ( 2 0 0 4); v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6)  

E g esti o n  M P B  5  7 3  % of pri m ar y 

pr o d u cti o n  
G ot o et al. ( 1 9 9 9)  

- l oss t o D O C Z O S   5  % of pr o d u cti o n  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

- l oss t o S O M Z O S  5  5 0  % of pri m ar y  pr o d  S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B D F  0. 7 5  5 1 5 0. 8  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B G R  0. 3 7  2 5 1 2. 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 S U S  0. 5 3  3 6 1 8. 2  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B O M  0. 1  6 9 1. 2 5  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 B FI  0. 0 7 4  4. 6 1  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  

 C B R  0. 3 8 2  5. 3 5 1  m g C m -2  d -1  M o difi e d fr o m S ai nt -B é at et al. ( 2 0 1 3)  
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A p p e n di x 5. 7.  F or m ul a s of t h e e c ol o gi c al n et w or k a n al ysi s i n di c es. C al c ul ati o n s st art fr o m t h e b al a n c e d m atri x 

T wit h n fl o ws, wit h s o ur c e c o m p art m e nt s i n r o ws (i) a n d si n k c o m p art m e nt s i n c ol u m n s (j). 

I n d e x  F o r m ul a  

T ot al s yst e m t hr o u g h p ut ( T..)  ∑ 𝑁 𝑒 𝑝

𝑖 𝑝

 

Fi n n’s c y cli n g i n d e x ( F CI)  
𝑖 𝐽 𝑝 𝑖

𝑝 ..
= ∑

∑ 𝑖 𝑆 𝑗 +𝑖  𝐼 𝑚 𝑝 𝑜 𝑟 𝑡 𝑠𝑗
𝑇 ..𝑗

 

R el ati v e r e d u n d a n c y ( R/ C)  
∑ 𝑇 𝑖 𝑗 ∗ l o g (

𝑇 𝑖 𝑗
2

𝑇 𝑖. ∗  𝑇 .𝑗
)𝑛

𝑖,𝑗 = 1

∑ ∑ 𝑇 𝑖 𝑗 ∗ l o g
𝑇 𝑖 𝑗

𝑇 ..
𝑛
𝑗 = 0

𝑛 + 2
𝑖= 1

 

S yst e m o m ni v or y i n d e x ( S OI)  
∑ 𝑂𝐼 𝑖 ∗ l o g ( 𝑄 𝑖 )𝑖

∑ l o g ( 𝑄 𝑖 )𝑖

 

Tr o p hi c l e v el s ( T L)  𝑇 𝐿 𝑖  = 1  +  ∑ 𝐷 𝐶 𝑖 𝑗 𝑇 𝐿 𝑗

𝑛

𝑗 = 1

 

O m ni v or y i n d e x of e a c h c o n s u m er gr o u p  𝑂𝐼 𝑖  =  ∑ ( 𝑇 𝐿 𝑗  − ( 𝑇 𝐿 𝑖  − 1 ) ) 2 ∗ 𝐷 𝐶 𝑖 𝑗

𝑁

𝑗 = 1

 

D C ij i s t h e fr a cti o n of t h e pr e y it e m (j) i n t h e di et of pr e d at or (i), a n d a ss u mi n g a T L of 1 f or pri m ar y pr o d u c er s 

a n d d etrit us. 
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A p p e n di x 5. 8. Mi x SI A R d eri v e d di et ar y c o ntri b uti o n s ( % of t ot al di et, l o w er a n d u p p er b o u n d ari es of 9 0 % cr e di bilit y i nt er v al s) f or m ei of a u n a i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds 

a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). S O M = s e di m e nt or g a ni c m att er; S P O M = s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er; N B A = s el e cti v e 

d e p osit f e e d er s; N D F = n o n-s el e cti v e d e p osit f e e d er s; N E F = e pi gr o wt h f e e d er s; N O M = o m ni v or es/ pr e d at or s; C O P = b e nt hi c c o p e p o ds. 

 M u dfl at M O   S e a g r as s M O  

F o o d s o u r c es  N B A  N D F  N E F  N O M  C O P  
 

N B A  N D F  N E F  N O M  C O P  

B a ct eri a  7 2. 8 – 8 8. 2  4. 7 – 1 6. 5  7. 7 – 1 8. 8  0. 1 – 7. 3  4. 2 – 1 7. 1   3 8. 6 – 6 1. 3  2. 1 – 1 2. 0  0. 8 – 5. 4  0. 2 – 9. 2  1. 5 – 9. 6  

S P O M  0. 1 – 7. 6  0. 0 – 8. 0  0. 1 – 1 1. 0  0. 2 – 1 0. 8  0. 1 – 8. 3   0. 2 – 2 1. 1  0. 1 – 9. 0  0. 0 – 4. 2  0. 2 – 1 2. 8  0. 0 – 6. 7  

S O M  0. 2 – 7. 4  0. 1 – 9. 9  0. 1 – 1 3. 9  0. 3 – 1 5. 8  0. 1 – 1 1. 2   0. 3 – 1 5. 9  0. 1 – 1 4. 5  0. 0 – 6. 5  0. 4 – 1 9. 5  0. 1 – 1 0. 2  

Mi cr o p h yt o b e nt h os  8. 3 – 2 1. 1  7 5. 0 – 9 2. 7  7 0. 0 – 8 7. 9  2. 4 – 4 5. 4  7 3. 8 – 9 3. 3   2 6. 3 – 4 9. 1  7 6. 0 – 9 4. 9  8 8. 9 – 9 8. 1  0. 6 – 2 6. 6  8 1. 7 – 9 6. 5  

S el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es  - - - 0. 1 – 6. 3  -  - - - 0. 3 – 1 6. 0  - 

N o n -s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es  - - - 2. 5 – 5 6. 2  -  - - - 5. 8 – 6 1. 3  - 

E pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es  - - - 0. 9 – 4 3. 8  -  - - - 1. 3 – 4 9. 1  - 

B e nt hi c c o p e p o ds  - - - 1. 8 – 5 4. 5  -  - - - 1. 0 – 4 4. 9  - 
            

 M u dfl at S R   S e a g r as s S R  

F o o d s o u r c es  N B A  N D F  N E F  N O M  C O P   N B A  N D F  N E F  N O M  C O P  

B a ct eri a  8. 5 – 3 9. 8  0. 5 – 6. 3  0. 5 – 5. 4  0. 1 – 7. 8  1. 9 – 1 8. 7   2. 8 – 4 2. 5  0. 7 – 1 5. 2  0. 8 – 1 7. 3  0. 2 – 7. 7  1. 1 – 2 2. 6  

S P O M  0. 4 – 4 4. 8  0. 1 – 7. 5  0. 1 – 6. 7  0. 3 – 1 4. 9  0. 2 – 2 6. 4   0. 9 – 5 2. 2  0. 3 – 2 2. 3  0. 3 – 2 7. 7  0. 2 – 1 3. 0  0. 3 – 3 6. 7  

S O M  0. 4 – 2 9. 8  0. 1 – 8. 7  0. 0 – 7. 5  0. 4 – 1 9. 2  0. 1 – 3 2. 0   1. 1 – 3 8. 8  0. 3 – 2 8. 7  0. 3 – 4 0. 4  0. 3 – 1 6. 1  0. 4 – 4 6. 5  

Mi cr o p h yt o b e nt h os  3 2. 8 – 6 5. 5  8 5. 0 – 9 7. 8  8 6. 5 – 9 8. 1  0. 8 – 2 9. 4  5 5. 3 – 8 6. 6   2 3. 5 – 6 2. 7  5 7. 9 – 9 3. 0  4 8. 7 – 8 7. 9  0. 7 – 3 8. 7  3 7. 6 – 8 4. 0  

S el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es  - - - 0. 4 – 2 0. 7  -  - - - 0. 6 – 2 6. 2  - 

N o n -s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es  - - - 1. 7 – 5 0. 4  -  - - - 3. 7 – 6 5. 6  - 

E pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es  - - - 2. 3 – 5 9. 5  -  - - - 1. 1 – 4 3. 3  - 

B e nt hi c c o p e p o ds  - - - 0. 9 – 4 1. 2  -  - - - 0. 8 – 4 3. 4  - 
      

 S a n dfl at S R  

F o o d s o u r c es   N D F  N E F  N O M  C O P  

B a ct eri a  - 0. 1 – 1 0. 6  0. 1 – 1 5. 5  0. 1 – 7. 9  0. 3 – 1 3. 8  

S P O M  - 0. 2 – 1 6. 0  0. 3 – 2 4. 8  0. 2 – 1 1. 8  0. 5 – 2 1. 2  

S O M  - 1. 2 – 4 5. 9  1. 7 – 6 1. 7  0. 5 – 2 5. 7  3. 3 – 5 4. 3  

Mi cr o p h yt o b e nt h os  - 5 0. 1 – 8 9. 9  3 5. 2 – 7 8. 4  1. 0 – 5 8. 4  4 0. 4 – 7 8. 8  

N o n -s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es  - - - 2. 3 – 6 5. 9  - 

E pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es  - - - 0. 8 – 4 7. 9  - 

B e nt hi c c o p e p o ds  - - - 0. 9 – 4 9. 0  - 
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A p p e n di x 5. 9.   E sti m at e d fl o ws (i n m g C m - 2 d- 1, m e a n ± st a n d ar d d e vi ati o n) i n t h e f o o d w e bs of t h e m u dfl at s, 

s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). B B A = b e nt hi c b a ct eri a , 

B D F = b e nt hi c d e p osit f e e di n g m a cr of a u n a, B G R = b e nt hi c gr a zi n g m a cr of a u n a , B O M = b e nt hi c o m ni v or o us 

m a cr of a u n a , B FI = b e nt hi c fi s h , C O P = b e nt hi c c o p e p o ds , C O 2 = l oss d u e r es pir ati o n, C B R = c ar ni v or o us bir ds, 

E x p ort = fl o w b ei n g e x p ort e d fr o m t h e s yst e m, FI X = gr o wt h pri m ar y pr o d u cti o n, H B R = h er bi v or o us bir ds, I n p ut 

= fl o w c o mi n g fr o m o ut si d e t h e s yst e m, M P B = mi cr o p h yt o b e nt h os, M Z O = mi cr o z o o pl a n kt o n, N B A = s el e cti v e 

d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N D F = n o n-s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, N E F = e pi gr o wt h f e e di n g 

n e m at o d es, N O M = o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es, P B A = p el a gi c b a ct eri a, P H Y = p h yt o pl a n kt o n, S P O M  = 

s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er, S O M = s e di m e nt or g a ni c m att er, S U S = b e nt hi c s us p e n si o n f e e di n g 

m a cr of a u n a, Z O O = m es o z o o pl a n kt o n, Z O S = Z ost e r a n olt ei m at eri al. 

  M u dfl at M O  M u dfl at S R  S e a g r ass M O  S e a g r ass S R  S a n dfl at S R  

FI X  m p b  1 2 1 5. 2 ± 7 1. 9  1 0 2 3. 1 ± 1 7 8. 0  1 0 4 3. 1 ± 4 8. 9  8 5 7. 8 ± 8 6. 6  7 7 4. 4 ± 6 8. 8  

FI X  z os  - - 4 5. 1 ± 2. 4  7 9 2. 8 ± 1 6 1. 3  - 

FI X  p h y  6 0 4. 9 ± 1 7 8. 2  - 4 4. 8 ± 1 0. 7  - - 

I n p ut  p b a  - 0. 3 ± 0. 0  8 8. 0 ± 5. 0  2. 0 ± 0. 3  4. 0 ± 0. 7  

I n p ut  p o m  3 0 8. 0 ± 1 8 7. 5  5 2. 9 ± 8. 4  5 7 4. 4 ± 2 9. 1  5 4. 0 ± 7. 6  3 9. 2 ± 2 4. 5  

I n p ut  p h y  - 2 3 7. 4  ± 4 3. 3  1 4 9. 3 ± 6. 8  2 4 7. 5 ± 3 0. 4  4 4 6. 5 ± 7 5. 2  

I n p ut  z o o  - - 9 4. 2 ± 4. 3  - 0. 0 ± 0. 0  

I n p ut  bfi  - - 1 6 2. 0 ± 2 8. 7  - - 

I n p ut  h b r  - - 0. 6 ± 0. 1  - - 

I n p ut  c b r  - - 3. 9 ± 0. 7  - - 

I n p ut  d o c  - - 9 7 1. 8 ± 2 1. 6  - - 
       

p h y  m z o  2 0 4. 8 ± 7 0. 9  - - - - 

p h y  z o o  2 6. 8 ± 2 2. 2  - 1 4. 3 ± 1 1. 3  - 2 7 4. 6 ± 4 3. 4  

p h y  s us  0. 0 ± 0. 0  2 2 4. 2 ± 4 3. 4  2. 8 ± 1. 6  2 4 5. 9 ± 3 0. 4  1 7 1. 5 ± 6 8. 5  

p h y  bfi  1. 3 ± 1. 2  - - - - 

p h y  b o m  - 1 3. 3 ± 2. 3  - 1. 6 ± 0. 3  0. 4 ± 0. 1  

m p b  n b a  6. 8 ± 1. 8  1 6. 1 ± 3. 9  5. 7 ± 1. 3  1 1. 4 ± 3. 5  0. 5 ± 0. 4  

m p b  n df  2 9 0. 8 ± 3 7. 4  1 9 8. 8 ± 7 9. 8  7 4. 9 ± 2 1. 6  1 7 7. 8 ± 4 5. 4  1 5. 4 ± 3. 6  

m p b  n ef  3 1 4. 1 ± 4 5. 4  1 0 3. 6 ± 1 9. 4  1 1 5. 4 ± 1 7. 1  1 5 3. 6 ± 7 6. 3  9. 9 ± 3. 2  

m p b  n o m  5 6. 3 ± 2 1. 9  1 7. 2 ± 9. 6  7. 8 ± 3. 4  2 9. 2 ± 1 9. 0  7. 7 ± 3. 6  

m p b  c o p  2 2. 9 ± 3. 8  2 4. 6 ± 4. 9  1. 8 ± 0. 2  2 0. 8 ± 5. 8  2 9. 3 ± 7. 5  

m p b  b b a  - - 1 6. 2 ± 9. 3  - - 

m p b  p h y  0. 6 ± 0. 1  - - - - 

m p b  b df  0. 1 ± 0. 1  1 2. 2 ± 2. 1  0. 8 ± 0. 4  5 4. 3 ± 9. 6  3 0. 1 ± 5. 3  

m p b  b g r  1 7. 6 ± 1 1. 6  2 5 3. 7 ± 3 0. 5  8 6. 6 ± 1 1. 2  1 6 2. 8 ± 1 1. 3  1. 2 ± 0. 2  

m p b  s us  1. 8 ± 1. 5  1 1 7. 6 ± 2 2. 0  4. 1 ± 2. 1  7 2. 5 ± 1 3. 0  6 5. 8 ± 1 0. 7  

m p b  b o m  1. 3 ± 1. 2  1 4. 6 ± 2. 5  0. 1 ± 0. 1  2. 1 ± 0. 4  0. 4 ± 0. 1  

m p b  bfi  0. 1 ± 0. 1  - 3 9. 7 ± 2. 3  - - 

m p b  h b r  - - 2 1. 3 ± 1 6. 3  - - 

z os  b g r  - - 1 8. 8 ± 2. 1  - - 

z os  b df  - - 0. 6 ± 0. 4  - - 

z os  b o m  - - 0. 1 ± 0. 1  1. 2 ± 0. 2  - 
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z os  h b r  - - 1 3. 8 ± 2. 0  4 3. 8 ± 7. 1  - 
       

d o c  p b a  - - 1 8 8. 2 ± 3 8. 5  - - 

d o c  b b a  - - 3 6 1. 9 ± 4 3. 3  - - 

p o m  n b a  1. 7 ± 1. 0  5. 6 ± 3. 7  1. 4 ± 0. 9  5. 3 ± 3. 4  0. 5 ± 0. 4  

p o m  n df  1 4. 6 ± 7. 7  6. 8 ± 5. 0  3. 8 ± 2. 7  1 1. 9 ± 8. 7  1. 7 ± 1. 1  

p o m  n ef  2 5. 3 ± 1 2. 3  3. 4 ± 2. 2  2. 5 ± 1. 6  1 3. 3 ± 9. 5  2. 1 ± 1. 4  

p o m  n o m  1 0. 1 ±  6. 0  7. 9 ± 4. 7  3. 7 ± 1. 7  8. 4 ± 5. 7  1. 4 ± 0. 8  

p o m  c o p  1. 1 ± 0. 7  3. 8 ± 2. 6  0. 1 ± 0. 0  4. 9 ± 3. 6  5. 0 ± 3. 0  

p o m  p b a  6 2 4. 3 ± 6 6. 0  - 2 4. 4 ± 2 3. 3  - - 

p o m  m z o  1 4 3. 4 ± 1 2 7. 5  - - - - 

p o m  z o o  2 9. 2 ± 2 5. 3  - 2 8. 2 ± 2 1. 0  - - 

p o m  s us  0. 3 ± 0. 0  1 3. 8 ± 9. 7  3. 3 ± 1. 8  9. 8 ± 8. 3  6 5. 0 ± 1 2. 8  

p o m  bfi  1. 3 ± 1. 2  - - - - 

p o m  b o m  - 1 1. 6 ± 8. 7  - 0. 3 ± 0. 1  1. 5 ± 1. 4  

s o m  n b a  1. 7 ± 1. 0  4. 7 ± 2. 9  1. 2 ± 0. 7  5. 3 ± 3. 0  0. 5 ± 0. 4  

s o m  n df  1 9. 3 ± 8. 5  9. 6 ± 7. 1  6. 0 ± 3. 9  4 4. 0 ± 2 4. 7  4. 3 ± 2. 6  

s o m  n ef  3 6. 3 ± 1 2. 7  3. 9 ± 2. 5  3. 7 ± 2. 2  6 5. 3 ± 5 4. 6  4. 5 ± 2. 6  

s o m  n o m  1 6. 3 ± 8. 8  1 0. 9 ± 6. 2  6. 1 ± 2. 5  1 3. 5 ± 7. 9  3. 2 ± 1. 8  

s o m  c o p  1. 5 ± 0. 9  4. 6 ± 3. 1  0. 1 ± 0. 1  7. 0 ± 4. 6  1 1. 6 ± 6. 1  

s o m  b b a  2 8 6. 1 ± 3 4. 2  5 7 2. 3 ± 4 1. 2  7. 6 ± 6. 3  6 6 1. 9 ± 1 0 3. 0  3 0 6. 2 ± 2 2. 8  

s o m  b g r  2 5. 6 ± 1 3. 7  4 0. 8 ± 6. 9  2 8. 2 ± 8. 6  3 3. 9 ± 5. 9  - 

s o m  b df  0. 1 ± 0. 1  2 3. 4 ± 1 6. 9  0. 4 ± 0. 3  4 4. 8 ± 3 6. 0  1 2. 2 ± 1 0. 0  

s o m  s us  0. 1 ± 0. 1  2 9 4. 0 ± 1 1 6. 3  4. 5 ± 2. 4  5 2. 4 ± 3 9. 9  1 3 2. 6 ± 5 7. 3  

s o m  b o m   1 4. 3 ± 2. 5  0. 1 ± 0. 0  2 6. 9 ± 3. 7  2 0. 5 ± 1. 4  

s o m  bfi  1. 3 ± 1. 1  - - - - 
       

p b a  m z o  7 0. 3 ± 4 6. 9  - - - - 

p b a  s us  0. 0 ± 0. 0  0. 3 ± 0. 0  - 2. 0 ± 0. 3  4. 0 ± 0. 7  

p b a  z o o  - - 5 9. 9 ± 2 5. 4  - - 

b b a  n b a  3 4. 9 ± 4. 6  7. 5 ± 3. 1  8. 2 ± 1. 7  5. 7 ± 3. 1  0. 5 ± 0. 4  

b b a  n df  1 8. 9 ± 3. 6  6. 9 ± 4. 8  8. 5 ± 3. 6  1 9. 6 ± 1 2. 1  1. 2 ± 0. 7  

b b a  n ef  3 3. 0 ± 5. 0  3. 2 ± 1. 7  4. 7 ± 1. 7  2 1. 8 ± 1 8. 2  1. 3 ± 0. 9  

b b a  n o m  3. 4 ± 2. 7  4. 1 ± 2. 6  3. 0 ± 1. 2  5. 9 ± 3. 7  0. 9 ± 0. 6  

b b a  c o p  2. 5 ± 1. 0  3. 4 ± 1. 8  0. 1 ± 0. 0  4. 0 ± 2. 3  3. 3 ± 2. 0  

b b a  b df  0. 0 ± 0. 0  8 5. 0 ± 1 3. 0  0. 2 ± 0. 1  2 2 5. 5 ± 3 5. 7  1 0 5. 6 ± 9. 9  

b b a  b g r  2. 8 ± 2. 4  1 1 0. 0 ± 3 1. 5  1 6. 6 ± 2. 4  1 3. 1 ± 1 1. 3  2. 8 ± 1. 4  

b b a  s us  0. 1 ± 0. 0  3 4. 9 ± 6. 1  - 4 0. 8 ± 7. 3  3 1. 5 ± 5. 5  

b b a  b o m  1. 3 ± 1. 2  5 8. 2 ± 9. 8  - 3. 4 ± 0. 6  0. 7 ± 0. 1  
       

n b a  n o m  1. 6 ± 1. 1  3. 7 ± 2. 3  0. 5 ± 0. 2  3. 6 ± 1. 8  0. 2 ± 0. 1  

n df  n o m  3 2. 5 ± 1 3. 5  2 8. 5 ± 1 7. 2  7. 6 ± 2. 4  4 0. 2 ± 2 1. 5  1. 6 ± 0. 9  

n ef  n o m  4 5. 6 ± 1 9. 3  1 5. 4 ± 8. 2  1 7. 8 ± 3. 9  2 5. 6 ± 1 7. 3  1. 4 ± 1. 0  

c o p  n o m  4. 8 ± 1. 2  1 3. 9 ± 8. 4  0. 5 ± 0. 1  1 9. 0 ± 9. 9  7. 0 ± 3. 2  

m z o  z o o  6 5. 4 ± 3 6. 2  - - - - 

m z o  s us  0. 0 ± 0. 0  - - - - 

z o o  s us  0. 0 ± 0. 0  - - - - 

n b a  b o m  0. 9 ± 0. 8  3. 0 ± 2. 2  0. 0 ± 0. 0  1. 8 ± 1. 5  0. 2 ± 0. 1  
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n df  b o m  1. 9 ± 1. 6  1 2. 4 ± 9. 9  0. 0 ± 0. 0  4. 1 ± 3. 8  1. 0 ± 0. 9  

n ef  b o m  1. 9 ± 1. 7  7. 8 ± 6. 3  0. 1 ± 0. 0  3. 8 ± 3. 5  1. 1 ± 1. 0  

n o m  b o m  1. 8 ± 1. 4  1 6. 3 ± 8. 1  0. 0 ± 0. 0  7. 1 ± 4. 3  1. 1 ± 0. 9  

c o p  b o m  1. 0 ± 0. 9  9. 6 ± 7. 6  0. 0 ± 0. 0  3. 6 ± 3. 3  3 5. 7 ± 8. 0  

z o o  b o m  2 2. 3 ± 1. 7  - 0. 1 ± 0. 0  - - 

b df  b o m  0. 0 ± 0. 0  0. 5 ± 0. 1  0. 0 ± 0. 0  0. 3 ± 0. 1  0. 4 ± 0. 1  

b g r  b o m  4. 8 ± 3. 0  - 0. 1 ± 0. 0  7. 2 ± 5. 5  - 

s us  b o m  0. 1 ± 0. 1  0. 8 ± 0. 1  0. 1 ± 0. 0  0. 4 ± 0. 1  0. 1 ± 0. 0  

b o m  b o m  - 0. 2 ± 0. 0  - 0. 8 ± 0. 1  1. 3 ± 0. 2  

bfi  b o m  - - 0. 1 ± 0. 0  - - 

n b a  bfi  0. 7 ± 0. 7  0. 0 ± 0. 0  0. 3 ± 0. 2  0. 0 ± 0. 0  0. 0 ± 0. 0  

n df  bfi  1. 2 ± 1. 1  0. 0 ± 0. 0  3. 0 ± 2. 2  0. 2 ± 0. 0  0. 0 ± 0. 0  

n ef  bfi  1. 2 ± 1. 1  0. 0 ± 0. 0  7. 1 ± 4. 9  0. 6 ± 0. 1  0. 0 ± 0. 0  

n o m  bfi  1. 2 ± 1. 0  0. 0 ± 0. 0  9. 1 ± 1. 5  0. 2 ± 0. 0  0. 0 ± 0. 0  

c o p  bfi  0. 8  ± 0. 7  0. 0 ± 0. 0  - 0. 0 ± 0. 0  0. 0 ± 0. 0  

z o o  bfi  2. 2 ± 1. 7  - 1 9. 4 ± 9. 3  - 0. 0 ± 0. 0  

b df  bfi  0. 0 ± 0. 0  0. 1 ± 0. 0  0. 1 ± 0. 1  0. 1 ± 0. 0  0. 2 ± 0. 0  

b g r  bfi  0. 9 ± 0. 9  0. 0 ± 0. 0  9. 7 ± 6. 8  0. 0 ± 0. 0  - 

s us  bfi  0. 1 ± 0. 1  0. 0 ± 0. 0  1. 5 ± 0. 1  0. 3 ± 0. 1  0. 1 ± 0. 0  

b o m  bfi  1. 0 ± 0. 9  0. 1 ± 0. 0  0. 1 ± 0. 0  1. 0 ± 0. 2  0. 1 ± 0. 0  

bfi  bfi  - - - 3. 1 ± 1. 9  - 

b df  c b r  0. 0 ± 0. 0  6. 0 ± 1. 0  0. 1 ± 0. 1  0. 5 ± 0. 1  1. 4 ± 0. 2  

b g r  c b r  4. 8 ± 3. 0  9 0. 1 ± 1 1. 7  1 8. 5 ± 7. 0  0. 8 ± 0. 1  0. 1 ± 0. 0  

s us  c b r  0. 1 ± 0. 1  3. 1 ± 0. 5  - 1. 7 ± 0. 3  8. 1 ± 1. 4  

b o m  c b r  6. 6 ± 3. 1  3 6. 3 ± 1 7. 9  - 6. 6 ± 1. 7  9. 3 ± 4. 8  

bfi  c b r  0. 2 ± 0. 1  - - - - 
       

m p b  C O 2  1 9 6. 1 ± 7 1. 9  1 2 8. 3 ± 7 0. 1  1 7 7. 1 ± 1 2. 8  9 2. 1 ± 3 6. 9  1 7 9. 8 ± 9 7. 1  

p h y  C O 2  6 5. 1 ± 2 7. 1  - 7. 7 ± 3. 8  - - 

z os  C O 2  - - 4. 2 ± 1. 7  5 2 0. 6 ± 1 0 0. 0  - 

n b a  C O 2  8. 8 ± 0. 7  0. 5 ± 0. 0  0. 3 ± 0. 1  0. 4 ± 0. 0  0. 0 ± 0. 0  

n df  C O 2  6 2. 8 ± 5. 4  5. 1 ± 0. 3  3. 1 ± 0. 8  5. 3 ± 0. 3  3. 5 ± 0. 2  

n ef  C O 2  7 6. 1 ± 6. 7  1. 7 ± 0. 1  7. 9 ± 2. 0  1 4. 5 ± 0. 9  2. 0 ± 0. 1  

n o m  C O 2  2 7. 8 ± 1 4. 4  1. 7 ± 0. 1  3. 0 ± 0. 8  5. 6 ± 0. 3  5. 2 ± 0. 3  

c o p  C O 2  1 2. 4 ± 1. 0  0. 5 ± 0. 0  0. 7 ± 0. 0  0. 5 ± 0. 0  4. 4 ± 0. 3  

b b a  C O 2  1 5 7. 1 ± 3 4. 1  1 5 5. 9 ± 5 5. 2  3 0 5. 0 ± 4 1. 3  2 6 7. 5 ± 7 8. 6  1 0 3. 8 ± 3 0. 0  

p b a  C O 2  4 3 0. 7 ± 4 5. 5  - 8 4. 3 ± 2 0. 6  - - 

z o o  C O 2  4 9. 1 ± 0. 0  - 5 2. 1 ± 5. 0  - 9 3. 4 ± 7 1. 5  

b df  C O 2  0. 1 ± 0. 0  5 0. 9 ± 6. 8  1. 0 ± 0. 1  1 4 5. 1 ± 1 2. 2  6 2. 7 ± 4. 3  

b g r  C O 2  1 2. 5 ± 4. 1  8 1. 2 ± 1 2. 1  7 4. 3 ± 5. 3  8 2. 3 ± 4. 8  2. 0 ± 0. 6  

s us  C O 2  0. 1 ± 0. 1  3 1 5. 0 ± 2 9. 1  7. 5 ± 0. 2  2 0 5. 0 ± 2 1. 6  2 4 6. 6 ± 5 7. 9  

b o m  C O 2  1 1. 2 ± 0. 7  5 6. 8 ± 2 0. 6  0. 3 ± 0. 0  1 9. 0 ± 1. 5  1 6. 2 ± 2. 7  

m z o  C O 2  9 6. 7 ± 8 4. 8  - - - - 

c b r  C O 2  5. 0 ± 3. 0  6 3. 8 ± 3 4. 4  1 1. 7 ± 4. 7  5. 6 ± 1. 4  1 0. 8 ± 4. 0  

h b r  C O 2  - - 2 2. 1 ± 1 0. 8  2 4. 3 ± 1 3. 5  - 

bfi  C O 2  8. 0 ± 1. 8  0. 1 ± 0. 1  5 8. 1 ± 2 2. 6  1. 1 ± 0. 5  0. 2 ± 0. 1  
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m p b  d o c  - - 4 9 1. 7 ± 2 5. 1  - - 

p h y  d o c  - - 5. 8 ± 1. 4  - - 

m p b  s o m  3 0 6. 7 ± 4 9. 3  1 3 6. 4 ± 7 4. 9  - 8 1. 3 ± 3 3. 5  4 3 4. 3 ± 1 3 5. 8  

p h y  p o m  1 2 4. 8 ± 3 9. 2  - 2 4. 0 ± 1 2. 9  - - 

z os  d o c  - - 1. 5 ± 0. 6  7. 0 ± 5. 1  - 

z os  s o m  - - 1. 9 ± 1. 7  2 2 0. 2 ± 1 1 3. 9  - 

n b a  d o c  - - 7. 1 ± 4. 5  - - 

n df  d o c  - - 2 1. 5 ± 1 8. 0  - - 

n ef  d o c  - - 2 9. 3 ± 2 4. 0  - - 

n o m  d o c  - - 1 5. 5 ± 1 0. 1  - - 

c o p  d o c  - - 0. 7 ± 0. 2  - - 

b b a  d o c  - - 3 9. 4 ± 1 7. 3  - - 

p b a  d o c  - - 6 5. 7 ± 2 2. 7  - - 

z o o  d o c  - - 2 5. 2 ± 1 2. 3  - - 

n b a  s o m  3 3. 2 ± 5. 1  2 6. 6 ± 4. 4  8. 3 ± 4. 6  2 1. 9 ± 3. 9  1. 6 ± 0. 3  

n df  s o m  2 4 5. 3 ± 3 6. 3  1 7 6. 1 ± 7 3. 1  5 7. 8 ± 2 9. 4  2 0 3. 4 ± 5 2. 5  1 6. 5 ± 3. 1  

n ef  s o m  2 8 3. 8 ± 4 6. 2  8 9. 2 ± 1 8. 0  6 4. 1 ± 2 8. 6  2 0 9. 3 ± 1 2 8. 1  1 3. 2 ± 3. 2  

n o m  s o m  1 3 9. 7 ± 3 4. 4  8 3. 8 ± 2 2. 0  1 9. 4 ± 1 0. 6  1 3 2. 4 ± 3 5. 5  1 7. 1 ± 2. 9  

c o p  s o m  9. 0 ± 3. 8  1 2. 3 ± 8. 6  0. 1 ± 0. 0  1 3. 5 ± 9. 1  2. 0 ± 1. 9  

s o m  p o m  4 1 6. 2 ± 6 7. 9  - 1 3 1. 8 ± 1 3. 6  - - 

p o m  s o m  1 8 8. 0 ± 1 1 4. 6  - 1 1 0. 3 ± 2 1. 5  - - 

b b a  s o m  3 2. 0 ± 3. 2  1 0 3. 2 ± 6 1. 9  - 5 4. 5 ± 4 0. 7  5 4. 6 ± 2 8. 4  

p b a  p o m  1 2 3. 2 ± 5 6. 8  - - - - 

m z o  p o m  1 1 0. 0 ± 3 2. 8  - - - - 

z o o  p o m  4 7. 7 ± 1 8. 9  - 1 1. 9 ± 8. 4  - 3 8. 1 ± 2 5. 0  

b df  s o m  0. 1 ± 0. 0  6 2. 7 ± 1 6. 1  0. 8 ± 0. 2  1 7 8. 7 ± 3 0. 1  8 3. 2 ± 1 0. 5  

b g r  s o m  2 3. 1 ± 9. 1  2 3 3. 2 ± 0. 0  4 7. 7 ± 1 0. 2  1 1 9. 6 ± 1 2. 2  1. 9 ± 0. 9  

s us  s o m  0. 2 ± 0. 0  3 6 6. 1 ± 1 1 0. 0  5. 6 ± 1. 3  2 1 6. 0 ± 5 0. 8  2 1 5. 5 ± 7 2. 3  

b o m  s o m  1 9. 1 ± 1. 8  6 9. 2 ± 1 8. 2  0. 3 ± 0. 0  3 7. 1 ± 4. 5  3 7. 6 ± 6. 3  

bfi  p o m  3. 8 ± 1. 6  0. 1 ± 0. 1  3 0. 7 ± 9. 6  1. 4 ± 0. 5  0. 2 ± 0. 1  

c b r  s o m  1. 7 ± 0. 3  6 9. 7 ± 3 7. 1  7. 0 ± 3. 0  3. 9 ± 1. 2  7. 9 ± 3. 1  

h b r  s o m  - - 1 3. 0 ± 6. 5  1 9. 1 ± 1 3. 0  - 
       

p h y  E x p o rt  1 8 2. 7 ± 1 3 0. 5  - 1 3 9. 5 ± 6. 6  - - 

s o m  E x p o rt  4 7 7. 4 ± 8 5. 5  4 5 0. 0 ± 1 9 7. 4  1 4 6. 4 ± 3 6. 1  5 5 7. 7 ± 1 7 4. 6  3 9 0. 0 ± 1 3 8. 6  

p o m  E x p o rt  9 4. 5 ± 8 6. 6  - 5 9 5. 1 ± 4 3. 3  - - 

z os  E x p o rt  - - 4. 2 ± 1. 7  - - 

d o c  E x p o rt  - - 1 1 2 5. 3 ± 3 3. 6  7. 0 ± 5. 1  - 

s us  E x p o rt  0. 1 ± 0. 1  - 0 ± 0  - - 

c b r  E x p o rt  4. 9 ± 3. 0  2. 1 ± 0. 0  3. 9 ± 0. 7  0. 1 ± 0. 0  0. 2 ± 0. 0  

bfi  E x p o rt  2. 6 ± 1. 8  0. 0 ± 0. 0  1 6 3. 2 ± 3 0. 1  0. 1 ± 0. 0  0. 1 ± 0. 1  

m z o  E x p o rt  1 4 6. 4 ± 1 2 9. 2  - - - - 

s o m  E x p o rt  - - 8 8. 0 ± 4. 3  - 1 4 3. 0 ± 5 4. 3  

z o o  E x p o rt  - - 9 0. 6 ± 5. 1  - - 

p b a  E x p o rt  - - 0. 6 ± 0. 1  0. 3 ± 0. 0  - 

h b r  E x p o rt  - - 0. 6 ± 0. 1  0. 3 ± 0. 0  - 
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A p p e n di x 5. 1 0.  St ati sti c al c o m p ari s o n of e c ol o gi c al n et w or k a n al ysi s i n di c es b et w e e n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds 

a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R) usi n g Cliff’s d elt a st ati sti c. Eff e ct s ar e 

d es cri b e d a s “ n e gli gi bl e ”, “s m all ”, “ m e di u m ” a n d “l ar g e ” aft er R o m a n o et al. ( 2 0 0 6). T.. = t ot al s yst e m 

t hr o u g h p ut, F CI = Fi n n c y cli n g i n d e x, S OI = s yst e m o m ni v or y i n d e x, R/ C = r el ati v e r e d u n d a n c y. 

T..  M u dfl at M O  M u dfl at S R  S e a g r as s M O  S e a g r as s S R  S a n dfl at S R  

M u dfl at M O  -     

M u dfl at S R  0. 9 1 1 (l ar g e)  -    

S e a g r as s M O  0. 0 4 9 ( n e gli gi bl e)  1. 0 (l ar g e)  -   

S e a g r as s S R  0. 4 9 7 (l ar g e)  0. 6 3 0 (l ar g e)  0. 6 6 1 (l ar g e)  -  

S a n dfl at S R  1. 0 (l ar g e)  0. 8 6 8 (l ar g e)  1. 0 (l ar g e)  1. 0 (l ar g e)  - 
      

F CI  M u dfl at M O  M u dfl at S R  S e a g r as s M O  S e a g r as s S R  S a n dfl at S R  

M u dfl at M O  -     

M u dfl at S R  0. 9 3 8 (l ar g e)  -    

S e a g r as s M O  1. 0 (l ar g e)  1. 0 (l ar g e)  -   

S e a g r as s S R  0. 1 3 9 ( n e gli gi bl e)  0. 9 0 1 (l ar g e)  1. 0 (l ar g e)  -  

S a n dfl at S R  0. 4 7 5 (l ar g e)  0. 9 6 8 (l ar g e)  1. 0 (l ar g e)  0. 5 9 8 (l ar g e)  - 
      

S O I  M u dfl at M O  M u dfl at S R  S e a g r as s M O  S e a g r as s S R  S a n dfl at S R  

M u dfl at M O  -     

M u dfl at S R  0. 9 2 3 (l ar g e) -    

S e a g r as s M O  0. 8 7 1 (l ar g e)  0. 4 7 4 (l ar g e)  -   

S e a g r as s S R  0. 2 3 7 ( s m all)  0. 8 5 5 (l ar g e)  0. 7 5 1 (l ar g e)  -  

S a n dfl at S R  0. 9 8 1 (l ar g e)  0. 7 5 3 (l ar g e)  0. 9 1 1 (l ar g e)  0. 9 6 9 (l ar g e)  - 
      

R/ C  M u dfl at M O  M u dfl at S R  S e a g r as s M O  S e a g r as s S R  S a n dfl at S R  

M u dfl at M O  -     

M u dfl at S R  0. 0 6 6 ( n e gli gi bl e)  -    

S e a g r as s M O  1. 0 (l ar g e)  1. 0 (l ar g e)  -   

S e a g r as s S R  0. 3 4 2 ( m e di u m)  0. 7 2 8 (l ar g e)  1. 0 (l ar g e)  -  

S a n dfl at S R  0. 9 8 2 (l ar g e)  1. 0 (l ar g e)  1. 0 (l ar g e)  0. 9 9 8 (l ar g e)  - 
      

D/ H  M u dfl at M O  M u dfl at S R  S e a g r as s M O  S e a g r as s S R  S a n dfl at S R  

M u dfl at M O  -     

M u dfl at S R  0. 9 9 1 (l ar g e)  -    

S e a g r as s M O  1. 0 (l ar g e)  1. 0 (l ar g e)  -   

S e a g r as s S R  0. 9 7 9 (l ar g e)  0. 2 3 4 (l ar g e)  1. 0 (l ar g e)  -  

S a n dfl at S R  0. 9 1 4 (l ar g e)  0. 1 1 3 ( n e gli gi bl e)  1. 0 (l ar g e)  0. 0 6 9 ( n e gli gi bl e) - 
      

D/ H of 

m ei of a u n a  

M u dfl at M O  M u dfl at S R  S e a g r as s M O  S e a g r as s S R  S a n dfl at S R  

M u dfl at M O  -     

M u dfl at S R  0. 1 5 5 ( s m all)  -    

S e a g r as s M O  0. 6 9 1 (l ar g e)  0. 5 2 6 (l ar g e)  -   

S e a g r as s S R  0. 9 9 3 (l ar g e)  0. 9 9 3 (l ar g e)  0. 9 9 9 (l ar g e)  -  

S a n dfl at S R  0. 9 9 9 (l ar g e)  0. 9 9 8 (l ar g e)  1. 0 (l ar g e)  0. 4 1 2 ( m e di u m)  - 
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B/ H  M u dfl at M O  M u dfl at S R  S e a g r as s M O  S e a g r as s S R  S a n dfl at S R  

M u dfl at M O  -     

M u dfl at S R  0. 9 9 4 (l ar g e)  -    

S e a g r as s M O  1. 0 (l ar g e)  1. 0 (l ar g e)  -   

S e a g r as s S R  1. 0 (l ar g e)  0. 5 2 7 (l ar g e)  1. 0 (l ar g e)  -  

S a n dfl at S R  0. 9 6 9 (l ar g e)  0. 3 3 5 ( m e di u m)  1. 0 (l ar g e)  0. 7 5 1 (l ar g e)  - 
      

B/ H of 

m ei of a u n a  

M u dfl at M O  M u dfl at S R  S e a g r as s M O  S e a g r as s S R  S a n dfl at S R  

M u dfl at M O  -     

M u dfl at S R  0. 9 8 7 (l ar g e)  -    

S e a g r as s M O  0. 5 6 9  (l ar g e) 0. 9 2 4 (l ar g e)  -   

S e a g r as s S R  0. 1 3 4 ( n e gli gi bl e)  0. 8 4 6 (l ar g e)  0. 3 4 9 ( m e di u m)  -  

S a n dfl at S R  0. 3 4 8 ( m e di u m)  0. 6 6 9 (l ar g e)  0. 0 8 1 ( n e gli gi bl e)  0. 3 4 2 ( m e di u m)  - 

 

A p p e n di x 5. 1 1.  M e a n tr o p hi c l e v el s, e x p ort d e p e n d e n c y, d etriti v or y/ h er bi v or y ( D/ H) a n d b a ct eri v or y/ h er bi v or y 

( B/ H) r ati os of t h e f o o d w e b i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds, a n d s a n dfl at i n  t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d 

t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). L ett er s di s pl a y e d n e xt t o r ati os i n di c at e gr o u ps of s a m pl es wit h si mil ar i n di c es usi n g 

Cliff’s d elt a st ati sti cs. 

 M e a n t r o p hi c l e v el  
E x p o rt  

d e p e n d e n c y ( %)  
B/ H r ati o  D/ H r ati o  

M u dfl at M O  2. 4  1 2. 0  0. 1 5 A  ( ± 0. 0 3) 1. 3 2 A  ( ± 0. 1 2) 

M u dfl at S R  2. 4  7. 6  0. 2 8 B  ( ± 0. 0 5) 0. 9 1 B  ( ± 0. 0 9) 

S e a g r ass M O  2. 1  4. 1  0. 0 4 C  ( ± 0. 0 0) 0. 3 8 C  ( ± 0. 0 5) 

S e a g r ass S R  2. 3  6. 2  0. 3 2 B  ( ± 0. 0 4) 0. 9 5 D  ( ± 0. 0 9) 

S a n dfl at S R  2. 2  1 3. 0  0. 2 5 B  ( ± 0. 0 4) 0. 9 6 E  ( ± 0. 1 5) 
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A p p e n di x 5. 1 2.  Pr o d u cti o n ( m g C m- 2 d- 1) a n d pr o d u cti o n/ bi o m a ss r ati os ( d - 1) of m ei of a u n a a n d m a cr of a u n a tr o p hi c gr o u ps a n d t ot al m ei of a u n a a n d t ot al m a cr of a u n a i n t h e 

m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds, a n d s a n dfl at i n  t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). 

 P r o d u cti o n ( m g C m -2  d -1 )  P r o d u cti o n/ bi o m ass r ati o ( d -1 ) 

 M u dfl at  

M O  

M u dfl at  

S R  

S e a g r ass 

M O  

S e a g r ass 

S R  

S a n dfl at 

S R  

 M u dfl at  

M O  

M u dfl at  

S R  

S e a g r ass 

M O  

S e a g r ass 

S R  

S a n dfl at 

S R  

S el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d e s  3. 2  6. 7  0. 9  5. 4  0. 4   0. 0 4  1. 2 2  0. 1 9  1. 1 8  1. 2 0  

N o n -s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d e s  3 5. 5  4 0. 9  1 0. 7  4 4. 6  2. 6   0. 0 7  0. 7 0  0. 1 8  0. 7 3  0. 0 6  

E pi g r o wt h f e e di n g n e m at o d e s  4 8. 7  2 3. 2  2 5. 0  3 0. 0  2. 6   0. 0 8  1. 1 9  0. 1 5  0. 1 8  0. 1 1  

O m ni v o r o us/ p r e d ati n g n e m at o d e s  3. 1  1 6. 3  9. 1  7. 4  1. 1   0. 0 4  0. 8 5  0. 1 4  0. 1 2  0. 0 2  

B e nt hi c c o p e p o ds  6. 7  2 3. 6  0. 6  2 2. 7  4 2. 8   0. 0 7  3. 9 3  0. 0 1  3. 7 0  0. 8 5  

M ei of a u n a  3 5. 8  3 0. 6  1 4. 5  2 7. 7  1 3. 6   0. 0 3  0. 2 8  0. 0 4  0. 0 9  0. 0 8  

B e nt hi c d e p osit f e e di n g m a c r of a u n a  1 0. 5  9 0. 1  2 8. 2  8. 0  0. 1   0. 0 1 5  0. 0 1 1  0. 0 0 7  0. 0 0 1  0. 0 0 2  

B e nt hi c g r a zi n g m a c r of a u n a  0. 1  6. 9  0. 2  0. 9  2. 0   0. 0 1 5  0. 0 0 2  0. 0 0 2  < 0. 0 0 1  < 0. 0 0 1  

S us p e nsi o n f e e di n g m a c r of a u n a  2. 0  3. 6  1. 6  2. 4  8. 3   0. 0 4 7  0. 0 0 1  0. 0 0 1  < 0. 0 0 1  < 0. 0 0 1  

B e nt hi c o m ni v o r o us m a c r of a u n a  7. 0  3 6. 5  0. 1  8. 5  1 0. 7   0. 0 1 2  0. 0 1 3  0. 0 0 2  0. 0 0 8  0. 0 1 5  

M a c r of a u n a  8. 7  4 1. 3  1 9. 8  3. 2  6. 8   0. 0 0 5  0. 0 0 3  0. 0 0 1  < 0. 0 0 1  < 0. 0 0 1  

 

A p p e n di x 5. 1 3.  Tr a n sf er effi ci e n c y of b e nt hi c c o p e p o ds a n d tr o p hi c gr o u ps of n e m at o d es i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds, a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d 

t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R).  

 M u dfl at M O  M u dfl at S R  S e a g r ass M O  S e a g r ass S R  S a n dfl at S R  

S el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d e s  7. 0  1 9. 9  5. 3  1 9. 4  1 9. 8  

N o n -s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d e s  1 0. 3  1 8. 4  1 0. 2  1 7. 6  1 1. 5  

E pi g r o wt h f e e di n g n e m at o d e s  1 1. 9  2 0. 3  2 0. 1  1 1. 8  1 4. 4  

O m ni v o r o us/ p r e d ati n g n e m at o d e s  1. 8  1 6. 0  2 2. 7  5. 1  4. 7  

B e nt hi c c o p e p o ds  2 3. 8  6 4. 8  2 8. 0  6 1. 7  8 7. 0  
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A p p e n di x 5. 1 4.  D etriti v or y/ h er bi v or y ( D/ H), b a ct eri v or y/ h er bi v or y ( B/ H) a n d b a ct eri v or y/ d etriti v or y ( B/ D) r ati os f or m a cr of a u n a i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds, a n d s a n dfl at i n t h e 

M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R).  

 D/ H r ati o  B/ H r ati o  B/ D r ati o  

M u dfl at M O  1. 2 6  0. 2 0  0. 1 6  

M u dfl at S R  0. 6 3  0. 4 5  0. 7 2  

S e a g r ass M O  0. 3 2  0. 1 5  0. 4 6  

S e a g r ass S R  0. 3 1  0. 5 3  1. 6 9  

S a n dfl at S R  0. 8 6  0. 5 4  0. 6 2  

 

A p p e n di x 5. 1 5.  D e p e n d e n c y r ati os of m ei of a u n a ( b e nt hi c c o p e p o ds a n d tr o p hi c gr o u ps of n e m at o d es) o n f o o d w e b c o m p art m e nt s ( b e nt hi c b a ct eri a, s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c 

m att er ( S P O M), s e di m e nt or g a ni c m att er ( S O M), mi cr o p h yt o b e nt h os a n d s e a gr a ss m at eri al) i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt-

R ø m ø Bi g ht ( S R). 

 N e m at o d es – s el e cti v e d e p osit f e e d e rs  
 

N e m at o d es –  n o n -s el e cti v e d e p osit f e e d e rs  

 

M u dfl at  
M O  

M u dfl at  
S R  

S e a g r ass 
M O  

S e a g r ass 
S R  

S a n dfl at 
S R  

 M u dfl at  
M O  

M u dfl at  
S R  

S e a g r ass 
M O  

S e a g r ass 
S R  

S a n dfl at 
S R  

B e nt hi c b a ct e ri a  0. 8 6  0. 3 4  0. 5 2  0. 3 1  0. 3 5   0. 0 7  0. 0 6  0. 1 0  0. 1 4  0. 1 0  

S P O M  0. 2 9  0. 1 8  0. 1 3  0. 2 1  0. 2 8   0. 0 9  0. 0 3  0. 0 7  0. 0 6  0. 0 9  

S O M  1. 0 7  0. 5 8  0. 1 1  0. 5 8  0. 6 8   0. 1 7  0. 1 2  0. 0 8  0. 3 7  0. 3 3  

Mi c r o p h yt o b e nt h os  0. 8 7  0. 7 7  0. 5 9  0. 6 5  0. 6 6   0. 9 6  0. 9 6  0. 8 8  0. 8 5  0. 8 8  

S e a g r ass m at e ri al  0. 0 0  0. 0 0  0. 0 1  0. 0 9  0. 0 0   0. 0 0  0. 0 0  0. 0 0  0. 0 6  0. 0 0  
      

 

     

 N e m at o d es –  e pi g r o wt h f e e d e rs  
 

N e m at o d es –  o m ni v o r es/ p r e d at o rs  

 
M u dfl at  

M O  
M u dfl at  

S R  
S e a g r ass 

M O  
S e a g r ass 

S R  
S a n dfl at 

S R  
 M u dfl at  

M O  
M u dfl at  

S R  
S e a g r ass 

M O  
S e a g r ass 

S R  
S a n dfl at 

S R  

B e nt hi c b a ct e ri a  0. 1 0  0. 0 5  0. 0 4  0. 1 7  0. 1 4   0. 0 9  0. 1 5  0. 1 1  0. 1 8  0. 1 3  

S P O M  0. 1 3  0. 0 3  0. 0 3  0. 0 7  0. 1 4   0. 1 7  0. 1 2  0. 1 6  0. 1 2  0. 1 2  

S O M  0. 2 5  0. 1 0  0. 0 4  0. 5 0  0. 4 4   0. 3 0  0. 3 6  0. 2 0  0. 4 6  0. 4 2  

Mi c r o p h yt o b e nt h os  0. 9 4  0. 9 6  0. 9 5  0. 8 1  0. 8 2   0. 9 2  0. 8 5  0. 7 9  0. 7 7  0. 8 4  

S e a g r ass m at e ri al  0. 0 0  0. 0 0  0. 0 0  0. 0 8  0. 0 0   0. 0 0  0. 0 0  0. 0 1  0. 0 7  0. 0 0  
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 B e nt hi c c o p e p o ds  
 

     

 
M u dfl at  

M O  
M u dfl at  

S R  
S e a g r ass 

M O  
S e a g r ass 

S R  
S a n dfl at 

S R  
 

     

B e nt hi c b a ct e ri a  0. 1 1  0. 1 7  0. 0 6  0. 1 8  0. 1 3        

S P O M  0. 1 0  0. 1 1  0. 0 5  0. 1 5  0. 1 2        

S O M  0. 2 1  0. 3 5  0. 0 6  0. 4 4  0. 4 1        

Mi c r o p h yt o b e nt h os  0. 9 6  0. 8 6  0. 9 2  0. 7 5  0. 8 4        

S e a g r ass m at e ri al  0. 0 0  0. 0 0  0. 0 0  0. 0 7  0. 0 0        

 

A p p e n di x 5. 1 6.   D e p e n d e n c y r ati os of m a cr of a u n a ( b e nt hi c gr a z er s, b e nt hi c d e p osit f e e d er s, s us p e n si o n f e e d er s a n d b e nt hi c o m ni v or es) o n f o o d w e b c o m p art m e nt s ( b e nt hi c b a ct eri a, 

s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er ( S P O M), s e di m e nt or g a ni c m att er ( S O M), mi cr o p h yt o b e nt h os a n d s e a gr a ss m at eri al) i n t h e m u dfl at s, s e a gr a ss b e ds a n d s a n dfl at i n t h e M ar e n n es-

Ol ér o n B a y ( M O) a n d S ylt- R ø m ø Bi g ht ( S R). 

 B e nt hi c g r a z e r s   B e nt hi c d e p osit f e e d e r s  

 M u dfl at 

M O  

M u dfl at 

S R  

S e a g r ass 

M O  

S e a g r ass 

S R  

S a n dfl at 

S R  

 M u dfl at 

M O  

M u dfl at 

S R  

S e a g r ass 

M O  

S e a g r ass 

S R  

S a n dfl at 

S R  

B e nt hi c b a ct e ri a  0. 1 5  0. 3 9  0. 1 3  0. 2 4  1. 0 3   0. 1 8  0. 6 3  0. 1 2  0. 7 7  0. 8 5  

S P O M  0. 1 2  0. 0 1  0. 0 8  0. 0 1  0. 0 8   0. 1 3  0. 0 4  0. 0 9  0. 0 4  0. 0 8  

S O M  0. 7 3  0. 6 6  0. 2 3  0. 4 6  1. 4 1   0. 7 8  1. 7 9  0. 2 6  1. 4 5  1. 4 2  

Mi c r o p h yt o b e nt h os  0. 9 5  0. 9 4  0. 7 2  0. 8 7  0. 8 6   0. 9 5  0. 8 3  0. 5 5  0. 6 0  0. 8 6  

S e a g r ass m at e ri al  0. 0 0  0. 0 0  0. 1 3  0. 0 8  0. 0 0   0. 0 0  0. 0 0  0. 3 0  0. 2 5  0. 0 0  

            

 S us p e nsi o n f e e d e r s   B e nt hi c o m ni v o r e s  

 M u dfl at 

M O  

M u dfl at 

S R  

S e a g r ass 

M O  

S e a g r ass 

S R  

S a n dfl at 

S R  

 M u dfl at 

M O  

M u dfl at 

S R  

S e a g r ass 

M O  

S e a g r ass 

S R  

S a n dfl at 

S R  

B e nt hi c b a ct e ri a  0. 1 5  0. 1 8  0. 0 2  0. 1 6  0. 2 2   0. 1 3  0. 4 9  0. 0 8  0. 2 2  0. 1 5  

S P O M  0. 6 8  0. 0 7  0. 3 6  0. 0 3  0. 1 2   0. 4 6  0. 0 9  0. 1 2  0. 0 8  0. 1 2  

S O M  0. 7 0  0. 4 9  0. 3 9  0. 3 4  1. 0 4   0. 4 4  0. 8 1  0. 2 0  0. 6 1  0. 5 8  

Mi c r o p h yt o b e nt h os  0. 7 1  0. 4 5  0. 4 8  0. 2 8  0. 6 4   0. 5 6  0. 7 8  0. 5 9  0. 7 6  0. 8 5  

S e a g r ass m at e ri al  0. 0 0  0. 0 0  0. 0 2  0. 0 6  0. 0 0   0. 0 0  0. 0 0  0. 1 4  0. 1 1  0. 0 0  
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I nt er est of m ari n e e c ol o gist s i n t h e r ol e of m ei of a u n a i n i nt erti d al s oft- b ott o m f o o d w e bs ori gi n at e d 

fr o m t h e f oll o wi n g r e a s o ns: ( 1) t h eir hi g h a b u n d a n c e a n d c os m o p olit a n distri b uti o n ( H ei p et al. 1 9 8 5; Gi er e 

2 0 0 9), ( 2) t h eir hi g h pr o d u cti o n ( Es c ar a v a g e et al. 1 9 8 9; C h ar d y a n d D a u vi n 1 9 9 2; D a n o v ar o et al. 2 0 0 2 b) a n d 

s h ort t ur n o v er ti m e ( K ui p er s et al. 1 9 8 1), a n d ( 3) t h eir i nt er m e di at e tr o p hi c p ositi o n c o n n e cti n g mi cr o al g a e 

a n d b a ct eri a ( P a s c al et al. 2 0 0 8; R z e z ni k- Ori g n a c et al. 2 0 0 8; M o e ns et al. 2 0 1 4; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4) t o 

hi g h er tr o p hi c l e v els ( e. g. b e nt hi c fis h, s hri m ps) ( C o ull 1 9 9 9). D et er mi ni n g t h e bi o m a ss a n d f e e di n g e c ol o g y 

of m ei of a u n a i n s oft- b ott o m h a bit at s a n d t h er e b y e x p osi n g t h e li n k a g e b et w e e n p ot e nti al f o o d s o ur c es ( e. g. 

pri m ar y pr o d u c er s, b a ct eri a) a n d m ei of a u n a si g nifi c a ntl y i m pr o v es o ur u n d er st a n di n g of t h e e n er g y fl o ws i n 

f o o d w e b f u n cti o ni n g of c o a st al e c os yst e ms. 

 

T his t h esis ai ms at d et er mi ni n g h o w c h a n g es of f o o d s o ur c es (i. e., b e nt hi c di at o ms, b a ct eri a, d etrit al 

m att er, a n d p h yt o pl a n kt o n), a n d t h er ef or e of t h e pr o p erti es ( q u a ntit y, q u alit y, a v ail a bilit y) of t h e or g a ni c m att er 

a v ail a bl e t o c o ns u m er s, aff e ct c ar b o n fl u x es fr o m f o o d s o ur c es t o m ei of a u n a i n s oft b ott o m c o a st al h a bit at s. 

S u c h a n a ss ess m e nt w a s c arri e d o ut b y c o m p ari n g f o o d w e b f u n cti o ni n g of diff er e nt h a bit at s (s e a gr a ss b e ds, 

m u dfl at s, s a n dfl at) fr o m t w o diff er e nt e c os yst e ms (fi v e f o o d w e bs i n t ot al). T h es e diff er e nt f o o d w e b st u di es 

pr o vi d e d a r a n g e of c a s es w hi c h c o ul d b e c o m p ar e d wit hi n e a c h ot h er t o d efi n e h o w t h e f o o d w e b f u n cti o ni n g 

c h a n g es d e p e n di n g o n a v ail a bl e f o o d s o ur c es. T h es e c o m p aris o ns w er e c arri e d o ut f oll o wi n g t hr e e st e ps, e a c h 

st e p c orr es p o n di n g t o a c h a pt er of t his t h esis ( Fi g. 1. 3 ). 

 

T h e fir st p art of t his t h esis ai ms at d efi ni n g t h e t e m p or al a n d s p ati al v ari ati o ns of f o o d s o ur c es a n d 

m ei o b e nt hi c a ss e m bl a g es i n t h e fi v e st u di e d h a bit at s, a n d at d et er mi ni n g h o w f o o d s o ur c es i n s oft- b ott o m 

i nt erti d al f o o d w e bs dri v e m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e ( Fi g. 1. 3: gr e e n s e cti o n). T o r e a c h t his o bj e cti v e, 

bi o m a ss of f o o d s o ur c es a n d c o m m u nit y str u ct ur e of m ei of a u n a (i. e., a b u n d a n c e, bi o m a ss a n d p o p ul ati o n 

str u ct ur e) w er e d et er mi n e d t o d efi n e t h e r el ati o ns hi p b et w e e n t h e diff er e nt gr o u ps of m ei of a u n a a n d t h eir 

p ot e nti al f o o d s o ur c es. T h e eff e ct of c h a n g es i n a v ail a bilit y, q u alit y a n d q u a ntit y of f o o d s o ur c es o n t h e 

m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e w a s d et er mi n e d b y h a bit at c o m p aris o ns.  

 

S e c o n dl y, t his t h esis i n v esti g at es t h e f e e di n g e c ol o g y of t h e m ei of a u n a i n t h e diff er e nt st u di e d h a bit at s 

( Fi g. 1. 3: bl u e s e cti o n). St a bl e is ot o p e c o m p ositi o ns, f att y a ci d pr ofil es a n d c o m p o u n d-s p e cifi c st a bl e is ot o p e 

c o m p ositi o ns of f att y a ci ds of t h e f o o d s o ur c es a s w ell a s of t h e t w o m aj or gr o u ps of m ei of a u n a (i. e., n e m at o d es 

a n d b e nt hi c c o p e p o ds) w er e c o m bi n e d t o d es cri b e t h e tr o p h o d y n a mi cs of s el e ct e d h a bit at s.  

 

Fi n all y, t his t h esis ai ms at d et er mi ni n g t h e fl o ws of c ar b o n i n t h es e diff er e nt s oft- b ott o m i nt erti d al 

f o o d w e bs ( Fi g. 1. 3: or a n g e s e cti o n). R es ult s fr o m c h a pt er s 3 a n d 4 (i. e., bi o m a ss a n d c o ntri b uti o ns of f o o d 

s o ur c es t o m aj or tr o p hi c gr o u ps of m ei of a u n a) w er e i n cl u d e d i nt o pr e- e xisti n g f o o d w e b m o d els of t h e s e s oft-

b ott o m i nt erti d al h a bit at s. T his p er mitt e d i m pr o vi n g t h e k n o wl e d g e a b o ut t h e r ol e of m ei of a u n a i n s oft- b ott o m 

e c os yst e ms a s w ell a s d et er mi ni n g t h e fl u ct u ati o ns of t his r ol e wit hi n h a bit at s d o mi n at e d b y diff er e nt pri m ar y 

pr o d u c er s. 



  G e n er al dis c ussi o n 

  - 1 9 7 - 

1.  M A J O R R E S U L T S O F T H I S T H E S I S 

 

1. 1.  Fl o ws of o r g a ni c m att e r f r o m f o o d s o u r c es t o m ei of a u n a 

 

1. 1. 1.  Mi cr o p h yt o b e nt h os as t h e m ai n f o o d s o ur c e f or m ei of a u n a  

 

T his t h esis hi g hli g ht s t h e i m p ort a n c e of mi cr o p h yt o b e nt h os a s a f o o d s o ur c e f or m ei of a u n a i n s oft -

b ott o m i nt erti d al h a bit at s b y i m pl e m e nti n g i nf or m ati o n a b o ut c o m m u nit y str u ct ur e ( C h a pt er 3) a n d f o o d 

s o ur c es of m ei of a u n a ( C h a pt er 4) i nt o f o o d w e b m o d el s ( C h a pt er 5). C ar b o n fl o ws t o w ar ds m ei of a u n a w er e 

i n d e e d d o mi n at e d b y t h e fl u x es ori gi n ati n g fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os i n t h e fi v e st u di e d i nt erti d al h a bit at s 

( C h a pt er 5), b esi d es t h e l ar g e diff er e n c es of f o o d s o ur c e bi o m a ss a n d a bi oti c f a ct or s b et w e e n t h es e h a bit at s 

( Fi g. 6. 1: i n di c at e d i n or a n g e). Ass ess m e nt s of f o o d s o ur c es, m ei of a u n a bi o m a ss a n d t a x o n o m y ( C h a pt er 3) 

e m p h a si z e d mi cr o p h yt o b e nt h os t o b e o n e of t h e m aj or dri v er s of m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e ( Fi g. 6. 1: 

i n di c at e d i n gr e e n). T h e c o m bi n ati o n of tr o p hi c m ar k er s ( e. g. st a bl e is ot o p es a n d f att y a ci ds) r e v e al e d t h at 

mi cr o p h yt o b e nt h os is t h e m ai n f o o d s o ur c e us e d b y m ei of a u n a i n all st u di e d f o o d w e b s ( C h a pt er 4, Fi g. 6. 1: 

i n di c at e d i n bl u e).  

 

T h e i m p ort a n c e of mi cr o p h yt o b e nt h os a s a f o o d s o ur c e f or m ei of a u n a h a s b e e n r e v e al e d b ef or e i n 

i nt erti d al h a bit at s aft er st u di es o n tr o p hi c m ar k er s ( R z e z ni k- Ori g n a c et al. 2 0 0 8; L e d u c et al. 2 0 0 9; C n u d d e et 

al. 2 0 1 5) a n d f o o d w e b m o d els ( C h a nt o n a n d L e wis 2 0 0 2; Pi n c k n e y et al. 2 0 0 3; v a n O e v el e n et al. 2 0 0 6) . Li k e 

i n t his t h esis, t h es e st u di es hi g hli g ht e d l o w c o ntri b uti o ns of f o o d s o ur c es s u c h a s d etrit al m at eri al, 

p h yt o pl a n kt o n a n d s e a gr a ss, d es pit e hi g h bi o m a ss (i. e., s e a gr a ss) a n d/ or pr o d u ct i o n (i. e., p h yt o pl a n kt o n). T his 

d e m o nstr at es t h e s el e cti v e f e e di n g m o d e of m ei of a u n a t o w ar ds a  f o o d r es o ur c e of hi g h-q u alit y: t h e 

mi cr o p h yt o b e nt h os, a s alr e a d y  o bs er v e d b y v a n O e v el e n et al. ( 2 0 0 6) . 

 

S el e cti v e f e e di n g w a s als o d e m o nstr at e d f or diff er e nt tr o p hi c gr o u ps of n e m at o d es a n d b e nt hi c 

c o p e p o ds, a s t h eir m ai n c o ns u m pti o n fl o ws ori gi n at e d fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os, eit h er dir e ctl y (i. e., n o n-

s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, e pi gr o wt h f e e di n g n e m at o d es, b e nt hi c c o p e p o ds) or i n dir e ctl y 

( o m ni v or o us/ pr e d ati n g n e m at o d es). T h e i m p ort a nt r ol e of mi cr o p h yt o b e nt h os a s a f o o d s o ur c e f or t h es e tr o p hi c 

gr o u ps h a s b e e n d e m o nstr at e d b ef or e b a s e d o n f e e di n g e x p eri m e nt a n d tr o p hi c m ar k er st u di es ( M o e ns a n d 

Vi n c x 1 9 9 7 b; M o e ns et al. 1 9 9 9 a; R z e z ni k -Ori g n a c et al. 2 0 0 8; R z e z ni k -Ori g n a c a n d Fi c h et 2 0 1 2; V af ei a d o u 

et al. 2 0 1 4) . M er el y s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es h a d a wi d er r a n g e of f o o d s o ur c es wit h hi g h 

c o ntri b uti o ns of mi cr o p h yt o b e nt h os, b a ct eri a a n d S O M. T h e i m p ort a nt r ol e of b a ct eri a a s a f o o d s o ur c e f or 

t his tr o p hi c gr o u p w a s hi g hli g ht e d i n t his t h esis t h a n ks t o t h e i nt e gr ati o n of is ot o p e c o m p ositi o ns i n f o o d w e b 

m o d els. T h e r eli a n c e of s el e cti v e d e p osit f e e d er s o n b a ct eri a w a s als o p oi nt e d o ut b y V af ei a d o u et al. ( 2 0 1 4)  

usi n g st a bl e is ot o p e a n al ys es, a n d it w a s f urt h er d e m o nstr at e d t h at t h e t y p e of f o o d i n g esti o n c orr es p o n ds wit h 

t h eir m o ut h m or p h ol o g y ( Wi es er 1 9 5 3). H o w e v er, t h e r ol e of b a ct eri a a s a f o o d s o ur c e f or m ei of a u n a r e m ai ns 

u n d er d e b at e a n d will b e dis c uss e d l at er i n s e cti o n 3 “ R ol e of b a ct eri a a s a f o o d s o ur c e t o m ei of a u n a ? ”.  
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L o w s e a s o n al a n d s p ati al v ari ati o n i n f o o d s o ur c e us es of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds c o nfir m e d 

t h e i m p ort a n c e of mi cr o p h yt o b e nt h os a s pr e v al e nt f o o d s o ur c e i n s oft- b ott o m i nt erti d al h a bit at s. S e a s o n al 

v ari ati o n i n c o ntri b uti o ns of mi cr o p h yt o b e nt h os a s a f o o d s o ur c e w a s l o w, m ost li k el y r el at e d t o t h e c o nst a nt 

bi o m a ss ( L e br et o n et al., 2 0 0 9; C h a pt er 3), pr o d u cti o n a n d q u alit y of mi cr o p h yt o b e nt h os ( C e bri á n 1 9 9 9) . 

T h es e p ar a m et er s ar e g e n er all y m or e v ari a bl e f or ot h er p ot e nti al f o o d s o ur c es, e. g. hi g h er bi o m a ss of s e a gr a ss 

m at eri al i n s pri n g c o m p ar e d t o a ut u m n, hi g h er a m o u nt s of d etrit al m at eri al i n a ut u m n t h a n i n s pri n g ( C h a pt er 

3), a n d s pri n g bl o o ms i n cr e a si n g p h yt o pl a n kt o n bi o m a s s a n d pr o d u cti o n ( H ér al et al. 1 9 8 6; G al ois et al. 1 9 9 6) . 

C o ntri b uti o n of mi cr o p h yt o b e nt h os t o t h e di et of m ei of a u n a als o dis pl a y e d l o w t o m o d er at e v ari ati o ns b et w e e n 

h a bit at s, wit h fl o ws fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os t o m ei of a u n a r a n gi n g fr o m 6 0 – 8 0 % of t h eir t ot al c o ns u m pti o n.  

 

T h e s e c o n d m ost i m p ort a nt f o o d s o ur c e us e d b y m ei of a u n a diff er e d b et w e e n h a bit at s, wit h v ar yi n g 

c o ntri b uti o ns of S O M ( 7 – 2 3 %), b a ct eri a ( 7 – 1 0 %) a n d S P O M ( 4 – 1 0 %). L o w est c o ntri b uti o ns of 

mi cr o p h yt o b e nt h os t o m ei of a u n a w er e o bs er v e d i n t h e s e a gr a ss b e d a n d s a n dfl at of t h e S ylt - R ø m ø Bi g ht, 

w h er e t h e c o ntri b uti o ns of S O M w er e r el ati v el y hi g h er w h e n c o m p ar e d t o ot h er h a bit at s. B ut it is w ort h n oti n g 

t h at S O M is v er y li k el y m a d e of a l ar g e q u a ntit y of b e nt hi c mi cr o al g a e. Q u alit y of S O M w a s i n d e e d hi g h i n 

t h es e h a bit at s, wit h a r el ati v el y hi g h er a m o u nt of c ar b o n ori gi n ati n g fr o m fr es h mi cr o al g a e ( C h a pt er 3), w hi c h 

t h us i n cr e a s es i n dir e ctl y t h e c o ntri b uti o n of mi cr o p h yt o b e nt h os t o m ei of a u n a. T h e r el ati v el y hi g h er a m o u nt of 

di at o m f att y a ci d m ar k er s o bs er v e d i n S O M fr o m t h e s e a gr a ss b e d a n d s a n dfl at of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht 

c o nfir m e d t his h y p ot h esis. T h e o ut c o m es of t his t h esis d e m o nstr at e t h e i nt er est i n st u d yi n g m ulti pl e h a bit at s 

wit h diff er e nt c h ar a ct eristi cs (i. e., a bi oti c a n d bi oti c) o v er diff er e nt s e a s o ns. D es pit e o bs er vi n g s e a s o n al or 

s p ati al v ari ati o n i n a v ail a bilit y a n d pr o d u cti o n of f o o d s o ur c es, mi cr o p h yt o b e nt h os r e m ai ns t h e m ost i m p ort a nt 

f o o d s o ur c e us e d b y m ei of a u n a. H o w e v er, m o d els c o ul d b e i m pr o v e d f or a n e v e n b ett er u n d er st a n di n g of t h e 

r ol e of m ei of a u n a a n d t h e i m p ort a n c e of mi cr o p h yt o b e nt h os a s a f o o d s o ur c e. O n e m et h o d t o i m pr o v e m o d el 

i n p ut s ( c o nstr ai nt s) of f o o d s o ur c e c o ntri b uti o ns t o m ei of a u n a w o ul d b e t o c o m bi n e tr o p hi c m ar k er s, e. g. st a bl e 

is ot o p es a n d F As, i n mi xi n g m o d el s. A m u c h hi g h er a c c ur a c y w o ul d b e r e a c h e d b y esti m ati n g f o o d s o ur c e 

c o ntri b uti o ns usi n g t h e st a bl e is ot o p e a n d F A c o m p ositi o ns of tr o p hi c gr o u ps, w hi c h c a n pr o vi d e m or e d et ail e d 

i nf or m ati o n a b o ut t h e diff er e n c es i n f e e di n g b e h a vi or (s e e s e cti o n 3 “ R e c o m m e n d ati o ns f or f ut ur e r es e ar c h ” 

f or m or e d et ails). 
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Fi g u r e 6. 1. C o n c e pt u al di a gr a m ill ustr ati n g t h e i nfl u e n c e of h u m a n a n d n at ur al pr ess ur es o n m ei of a u n a c o m m u nit y 

str u ct ur e a n d t h e r ol e of m ei of a u n a i n e c ol o gi c al pr o c ess es a n d f u n cti o n s. T h e diff er e nt o bs er v ati o n s c al e s (i. e., s o ci o-

e c os yst e m, e c os yst e m a n d h a bit at) ar e d es cri b e d o n t h e l eft si d e of t h e di a gr a m. C o m p art m e nt s a n d c o n n e cti o n s st u di e d 

i n t h e diff er e nt c h a pt er s t o a d dr ess t h e q u esti o n s of t hi s t h esi s ar e c ol or e d i n gr e e n ( C h a pt er 3), bl u e ( C h a pt er 4) a n d 

or a n g e ( C h a pt er 5). M ai n c o n cl usi o ns of t hi s t h e si s a r e hi g hli g ht e d i n t h e c ol o r e d b o x e s, wit h s u m m a ri zi n g 

c o n cl usi o ns of c h a pt e r s 3, 4, a n d 5, i n g r e e n, bl u e a n d o r a n g e, r e s p e cti v el y.  S O M = s e di m e nt or g a ni c m att er 
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1. 1. 2.  R ol e of b a ct eri a as a f o o d s o ur c e f or m ei of a u n a ? 

 

T h e r ol e of b a ct eri a a s a f o o d s o ur c e f or m ei of a u n a is hi g hli g ht e d i n t his t h esis, a s si mil ar c o ntri b uti o ns 

of di at o m a n d b a ct eri a F A m ar k er s w er e o bs er v e d i n F A pr ofil es of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds ( C h a pt er 

4 a n d Fi g. 6. 1; i n di c at e d i n bl u e). C ar b o n fl o w fr o m b a ct eri a t o m ei of a u n a (7 – 9 3  m g C m -2  d -1 ) is, h o w e v er, 

r el ati v el y l o w c o m p ar e d t o t h e fl o w fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os t o m ei of a u n a ( 6 3 – 6 9 1 m g C m -2  d -1 ) ( C h a pt er 5). 

T h e hi g h est fl o w of c ar b o n fr o m b a ct eri a t o m ei of a u n a w a s o bs er v e d f or s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, 

w hi c h d e p e n d o n b a ct eri a ( P a s c al et al. 2 0 0 8, 2 0 0 9; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4). T his is r el at e d t o t h eir b u c c al c a vit y 

t h at is m ostl y s uit a bl e f or di g esti o n of s m all p arti cl es ( Wi es er 1 9 5 3). H o w e v er, t h e r ol e of b a ct eri a a s a f o o d 

s o ur c e f or m ei of a u n a r e m ai ns u n d er d e b at e ( Gi er e 2 0 0 9), r el at e d t o m et h o d ol o gi c al c h all e n g es i n d et er mi ni n g 

b a ct eri a is ot o p e c o m p ositi o ns.  

 

B a ct eri a ar e c h all e n gi n g t o i m pl e m e nt i n tr o p hi c e c ol o g y st u di es b e c a us e t h e y ar e diffi c ult t o is ol at e 

f or is ot o p e a n al ys es ( C offi n et al. 1 9 9 0; P el z et al. 1 9 9 7) a n d t h eir is ot o p e c o m p ositi o ns g e n er all y c orr es p o n d 

t o t h at of t h eir s u bstr at e ( B os c h k er et al. 2 0 0 0). V af ei a d o u et al. ( 2 0 1 4)  us e d t h e is ot o p e c o m p ositi o n of s ulfi d e -

o xi di zi n g b a ct eri a i n t h eir m o d els, c o m bi ni n g s o m e of t h eir o w n d at a wit h d at a fr o m a n ot h er st u d y ( R o bi ns o n 

a n d C a v a n a u g h 1 9 9 5) . I n t his t h esis, c o m p o u n d s p e cifi c is ot o p e a n al ys es  of di at o m a n d b a ct eri a F A m ar k er s 

fr o m m ei of a u n a r e v e al e d t h at b a ct eri a, i n g est e d b y t h es e c o ns u m er s, m ai nl y us e S O M a n d mi cr o p h yt o b e nt h os 

a s a s u bstr at e i n t h e st u di e d h a bit at s. T his c o nfir m e d t h at s e v er al gr o u ps of b a ct eri a c a n o c c ur i n t h e s e di m e nt 

( e. g. s ulfi d e-o xi di zi n g b a ct eri a, c y a n o b a ct eri a, h et er otr o p hi c b a ct eri a) ( Gr a y a n d H er wi g 1 9 9 6; S pri n g et al. 

2 0 0 0; Gri b b e n et al. 2 0 1 7) , l e a di n g t o diff er e nt is ot o p e c o m p ositi o ns, a n d t h at t h e r eli a n c e of c o ns u m er s o n 

t h es e gr o u ps c a n v ar y, pr o b a bl y d e p e n di n g o n f e e di n g t y p es, b ut m a y b e als o d u e t o ot h er p ar a m et er s: bi oti c 

( e. g., bi o m a ss, pr o d u cti o n, bi ofil m f or m ati o n) a n d a bi oti c ( e. g., o x y g e n c o n c e n tr ati o n, h y dr o g e n s ulfi d e 

c o n c e ntr ati o n). I n t his t h esis, is ot o p e c o m p ositi o ns of s ulfi d e -o xi di zi n g b a ct eri a ( V af ei a d o u et al. 2 0 1 4)  w er e 

us e d i n mi xi n g m o d els t o esti m at e f o o d s o ur c e c o ntri b uti o ns f or m ei of a u n a a n d t h us u n d er esti m ati o n of f o o d 

s o ur c e c o ntri b uti o ns of b a ct eri a mi g ht h a v e o c c urr e d.  

 

T h er ef or e, a d diti o n al i nf or m ati o n is r e q uir e d o n t h e v ari o us b a ct eri a gr o u p s o c c urri n g i n s oft- b ott o m 

h a bit at s. D et er mi ni n g t h e is ot o p e c o m p ositi o ns of t h es e b a ct eri a gr o u ps a n d t h eir tr o p hi c fr a cti o n ati o n f a ct or s 

w o ul d als o pr o vi d e v er y r el e v a nt i nf or m ati o n s p e cifi c all y t o m ei of a u n a f e e di n g e c ol o g y, a s w ell a s f or f o o d 

w e b a ss es s m e nt s i n g e n er al. A n ot h er p ot e nti al m et h o d i n t a c kli n g t his iss u e is t o us e m ulti pl e tr o p hi c m ar k er s 

( e. g. c o m bi n ati o n of st a bl e is ot o p e a n d F A a n al ys es) w hi c h h a v e b e e n pr o v e n us ef ul i n d et er mi ni n g t h e f e e di n g 

b e h a vi or of b ul k n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds ( C h a pt er 4, Br a e c k m a n et al. 2 0 1 5). C o m bi ni n g t h e 

i nf or m ati o n t h at is pr o vi d e d b y t h es e t w o tr o p hi c m ar k er s i n mi xi n g m o d els w o ul d pr o vi d e m or e a c c ur at e 

i nf or m ati o n a b o ut f o o d s o ur c e c o ntri b uti o ns t o c o ns u m er s, es p e ci all y f or b a ct eri a i n t his c a s e. C SI A of F As 

c a n b e us e d t o d et er mi n e t h e ori gi n of b a ct eri a a n d t h e s u bstr at e t h at t h e y ar e r el yi n g o n. 
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1. 1. 3.  F at e of s e a gr as s m at eri al a n d s us p e n d e d p arti c ul at e or g a ni c m att er 

 

C o ntri b uti o n of S P O M a n d s e a gr a ss m at eri al a s f o o d s o ur c e t o n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds w a s v er y 

l o w, a s hi g hli g ht e d b y tr o p hi c m ar k er a p pr o a c h es ( C h a pt er 4) a n d c o nfir m e d b y f o o d w e b m o d els ( C h a pt er 5). 

A l o w c o ntri b uti o ns is e vi d e nt i n all h a bit at s (i. e., v e g et at e d a n d u n v e g et at e d), e v e n i n s e a gr a ss b e ds w h er e 

l o a ds of s e a gr a ss a n d d etrit al m at eri al w er e hi g h ( C h a pt er 3) a n d w h er e s e di m e nt ati o n of S P O M is f a v or e d 

( As m us a n d As m us 2 0 0 0; K o c h et al. 2 0 0 6; O uiss e et al. 2 0 1 2). 

 

  A l o w c o ntri b uti o n of S P O M a s a f o o d s o ur c e t o m ei of a u n a c o ul d b e r el at e d t o p h yt o pl a n kt o n 

d y n a mi cs, a s t his pri m ar y pr o d u c er is g e n er all y c h ar a ct eri z e d b y hi g h er fl u ct u ati o ns i n bi o m a ss a n d pr o d u cti o n 

c o m p ar e d t o ot h er f o o d s o ur c es ( G al ois et al. 1 9 9 6). M or e g e n er all y, t h e o ut c o m es of tr o p hi c m ar k er 

a p pr o a c h es ( C h a pt er 4) a n d f o o d w e b m o d els ( C h a pt er 5) d e m o nstr at e d r el ati v el y l o w fl o ws of S P O M t o 

b e nt hi c c o ns u m er s, hi g hli g hti n g a l o w c o u pli n g fr o m t h e p el a g os t o t h e b e nt h os i n all h a bit at s. M ei of a u n a h a v e 

t h e a bilit y t o b e m or e s el e cti v e f or f o o d s o ur c es ( M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 b), a n d t h us g e n er all y s el e ct l o c all y 

pr o d u c e d b e nt hi c di at o ms o v er m ari n e p el a gi c f o o d s o ur c es ( M ari a et al. 2 0 1 1), w h er e a s m a cr of a u n a ar e 

k n o w n t o r el y o n S P O M i n b e nt hi c f o o d w e bs ( As m us a n d As m us 1 9 9 1; M ari a et al. 2 0 1 1, 2 0 1 2). T h es e s m all 

fl o ws of S P O M t o m ei of a u n a a n d t o m a cr of a u n a r ais e q u esti o ns a b o ut t h e f at e of t his or g a ni c m att er i n b e nt hi c 

f o o d w e bs. It is li k el y t h at S P O M is us e d b y b e nt hi c c o ns u m er s i n t h es e s yst e ms, p arti c ul arl y s us p e nsi o n 

f e e d er s ( As m us a n d As m us 1 9 9 1; M al et et al. 2 0 0 8; L e br et o n et al. 2 0 1 1 b), b ut t h e r ol e of mi cr o p h yt o b e nt h os 

is s o hi g h t h at t h e r ol e of t h e S P O M is pr o b a bl y m ar gi n ali z e d. 

 

T h e v er y l o w c o ntri b uti o n of fr es h a n d d etrit al s e a gr a ss m at eri al ( Z. n olt ei ) a s a f o o d s o ur c e t o n e m at o d es 

a n d b e nt hi c c o p e p o ds is m ost li k el y r el at e d t o t h e p o or n utriti o n al v al u e a n d hi g h li g n o c ell ul os e c o nt e nt of 

v a s c ul ar pl a nt s ( Vi z zi ni et al. 2 0 0 2). Pr e vi o us st u di es — b a s e d o n st a bl e is ot o p e m e a s ur e m e nt s o nl y —

d e m o nstr at e d a r el ati v el y hi g h er c o ntri b uti o n of s e a gr ass m at eri al a s f o o d s o ur c e t o m ei of a u n a ( L e d u c et al. 

2 0 0 9; L e br et o n et al. 2 0 1 2; V af ei a d o u et al. 2 0 1 4) w h e n c o m p ar e d t o ot h er p ot e nti al f o o d s o ur c es. As i n pr e-

cit e d st u di es, t h e o ut c o m es of mi xi n g m o d els i n t his t h esis, t h at w er e b a s e d o n st a bl e is ot o p e d at a, hi g hli g ht e d 

t h at c o ntri b uti o ns of s e a gr a ss m at eri al t o n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds di et s w er e n o n n e gli gi bl e. H o w e v er, 

F A pr ofil es of n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds h a d v er y l o w pr o p orti o ns of v a s c ul ar pl a nt F A m ar k er s, 

d e m o nstr ati n g t h e v er y l o w us es of s e a gr a ss m at eri al b y m ei of a u n a. T his hi g hli g ht s t h at t h e r ol e of s e a gr a ss 

m at eri al f or m ei of a u n a is pr o b a bl y g e n er all y o v er esti m at e d d u e t o s o m e fl a ws i n st a bl e is ot o p e m et h o ds. A 

m aj or fl a w is r el at e d t o t h e o v erl a p pi n g is ot o p e c o m p ositi o ns of mi cr o p h yt o b e nt h os a n d s e a gr a ss m at eri a l 

w hi c h l e d t o p ossi bl e o v er esti m ati o ns i n t h e us e of s e a gr ass b y m ei of a u n a, w h e n esti m ati n g c o ntri b uti o ns wit h 

is ot o p e mi xi n g m o d els. Usi n g st a bl e is ot o p e a n d f att y a ci d d at a i n mi xi n g m o d els mi g ht pr o vi d e a b ett er 

a ss ess m e nt of t h e r ol e of s e a gr a ss m at eri al.  

 

T h e p o or us e of s e a gr a ss m at eri al b y m ei of a u n a ( C h a pt er 4 a n d 5) a n d m a cr of a u n a (J a s c hi ns ki et al. 2 0 0 8; 

L e br et o n et al. 2 0 1 1 b)  r ais es q u esti o ns a b o ut t h e f at e of s e a gr a ss m at eri al i n c o a st al e c os yst e ms. T his m at eri al 
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m a y b e b uri e d i nt o t h e d e e p er s e di m e nt l a y er s ( D u art e a n d C e bri á n 1 9 9 6), e x p ort e d ( M c L us k y a n d Elli ott 

2 0 0 4; M at e o et al. 2 0 0 6) a n d/ or c o ns u m e d b y h er bi v or o us bir ds ( B air d et al. 2 0 0 7; P a c ell a et al. 2 0 1 3). Is ot o p e 

c o m p ositi o ns a n d f att y a ci d pr ofil es of S O M fr o m d e e p s e di m e nt l a y er s w o ul d b e h el pf ul i n d et er mi ni n g t h e 

f at e of t his m at eri al. B esi d es it s l o w r ol e a s a f o o d s o ur c e f or m ei of a u n a a n d m a cr of a u n a, it is w ort h n ot hi n g 

t h at s e a gr a ss pr o vi d es a hi g h er h a bit at c o m pl e xit y, l e a di n g t o a hi g h er bi o di v er sit y ( A ust e n et al. 1 9 9 8; St e y a ert 

et al. 2 0 0 3; Gi er e 2 0 0 9) . 

 

1. 2.  R ol e a n d f at e of m ei of a u n a i n b e nt hi c f o o d w e b s  

 

1. 2. 1.  M ei of a u n a vs. m a cr of a u n a 

 

M ei of a u n a a n d m a cr of a u n a ar e t w o i m p ort a nt c o m p art m e nt s i n t h e f o o d w e bs of s oft- b ott o m c o a st al 

e c os yst e ms, b ut h a v e diff er e nt r ol es i n t h e f u n cti o ni n g of t h es e f o o d w e bs. M ei of a u n a is c h ar a ct eri z e d b y a 

hi g h pr o d u cti o n a n d h a s a v er y i m p ort a nt r ol e i n t h e e n er g y fl o ws fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os t o w ar ds hi g h er 

tr o p hi c l e v els. M a cr of a u n a h a v e m u c h sl o w er gr o wt h r at es a n d a str o n g er e n er g y st or a g e d u e t o t h eir hi g h 

bi o m a ss. Als o, m a cr of a u n a r eli es o n a m u c h l ar g er di v er sit y of f o o d s o ur c es.  

 

M ei of a u n a pl a y a n i m p ort a nt r ol e i n s oft- b ott o m i nt erti d al h a bit at s a s d e m o nstr at e d b y t h eir hi g h 

pr o d u cti o n ( 1 5 – 3 6 m g C m - 2 d- 1), hi g h tr a nsf er effi ci e n c y ( 2 3 – 2 8 %) a n d s h ort t ur n o v er ti m e ( 4 – 3 7 d a ys) 

( C h a pt er 5), d es pit e t h eir g e n er all y l o w bi o m a ss. I n t h e st u di e d h a bit at s, pr o d u cti o n of m ei of a u n a w a s i n r a n g e 

wit h or hi g h er t h a n esti m ati o ns b y C h ar d y a n d D a u vi n ( 1 9 9 2), D a n o v ar o et al. ( 2 0 0 2) a n d Es c ar a v a g e et al. 

( 1 9 8 9) ( 1 0 t o 8 0 m g C m- 2 d- 1). Sli g htl y hi g h er pr o d u cti o n of m ei of a u n a c o m p ar e d t o m a cr of a u n a ( 3 – 4 1 

m g C m - 2 d- 1) is m ost li k el y r el at e d t o t h eir r el ati v el y hi g h er w ei g ht-s p e cifi c m et a b oli c r at e ( K ui p er s et al. 

1 9 8 1), s h ort er t ur n- o v er ti m e ( G erl a c h 1 9 7 1; K ui p er s et al. 1 9 8 1; C h a pt er 5) a n d hi g h er n u m b er of a n n u al 

g e n er ati o ns ( Vr a n k e n a n d H ei p 1 9 8 6; M o e ns a n d Vi n c x 1 9 9 7 a). T ur n o v er ti m es of m ei of a u n a ( 4 – 3 7 d a ys) 

w er e m u c h l o w er t h a n t h os e of m a cr of a u n a ( 1 5 0 – 1 0, 0 0 0 d a ys), w hi c h c a n b e all o c at e d t o a hi g h t hr o u g h p ut 

p er gr a m of c o ns u m er ( 0. 7 – 4. 7), w hi c h w a s b et w e e n 1 0 a n d 7 0 ti m es hi g h er t h a n t h os e of m a cr of a u n a 

( C h a pt er 5). Es p e ci all y t h e c o ns u m pti o n r at e o n mi cr o p h yt o b e nt h os i n r el ati o n t o b o d y w ei g ht is hi g h f or 

m ei of a u n a w h e n c o m p ar e d t o t h at f or m a cr of a u n a, wit h m ei of a u n a c o ns u mi n g b et w e e n 3 5 a n d 3 3 0 % of t h eir 

b o d y w ei g ht o n mi cr o p h yt o b e nt h os, w h er e a s m a cr of a u n a c o ns u m es l ess t h a n 2 % of t h eir b o d y w ei g ht o n 

mi cr o p h yt o b e nt h os. A l ot of t h e e n er g y t h at m ei of a u n a o bt ai ns fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os is tr a nsf err e d t o w ar ds 

hi g h er tr o p hi c l e v els ( D a n o v ar o et al., 2 0 0 7). 

 

M ei of a u n a, wit h t h eir hi g h c ar b o n tr a nsf er fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os t o hi g h er tr o p hi c l e v el s, hi g h 

pr o d u cti o n a n d s h ort t ur n- o v er ti m e, c a n pl a y a n i m p ort a nt r ol e i n t h e e c os yst e m pr o c ess es of s oft- b ott o m 

i nt erti d al e c os yst e ms, s u c h a s p arti ci p ati n g i n f o o d w e b f u n cti o ni n g a n d c h a n n eli n g fl o ws of or g a ni c m att er 

( Fi g. 6. 1). T h es e e c os yst e m pr o c ess es r el at e d t o m ei of a u n a ar e at t h e b a s e of fis h eri es a n d a q u a c ult ur e, a n d 

t h er ef or e b e n efit s t o h u m a n s o ci eti es, a s w a s hi g hli g ht e d b y S c hr at z b er g er a n d I n g els ( 2 0 1 7). 
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1. 2. 2.  F at e of m ei of a u n a ?  

 

M ei of a u n a is i m p ort a nt f or hi g h er tr o p hi c l e v els i n t h e st u di e d h a bit at s, as d e m o nstr at e d b y t h e fl o ws 

t o w ar ds t h eir pr e d at or s ( 1 3 – 4 9 m g C m- 2 d- 1). M ei of a u n a ar e k n o w n t o b e of i nt er est f or hi g h er tr o p hi c l e v els, 

e v e n i n a q u a c ult ur e ( Fl e e g er 2 0 0 5), d u e t o t h eir hi g h n utriti o n al v al u e ( Si k or a et al. 1 9 7 7; C o u c h 1 9 8 9; C o ull 

1 9 9 9) a n d a bilit y t o bi os y nt h esi z e hi g hl y u ns at ur at e d f att y a ci ds ( R ot hst ei n a n d G ot z 1 9 6 8; B oll a 1 9 8 0) . T h e 

fl o ws of m ei of a u n a t o w ar ds hi g h er tr o p hi c l e v el s c a n e v e n b e hi g h er t h a n t h os e of m a cr of a u n a (i. e., i n t h e 

s a n dfl at of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht a n d t h e t w o s e a gr a ss b e ds). M ei of a u n a ar e a f o o d s o ur c e f or b e nt hi c fis h ( e. g. 

m ull et s, g o bi es, fl atfis h, gr u nt s a n d cr o a k er s) i n i nt erti d al h a bit at s, s u c h a s m u dfl at s ( L a ss er e et al. 1 9 7 5; 

G or d o n a n d D u n c a n 1 9 7 9; S mit h et al. 1 9 8 4; S mit h a n d C o ull 1 9 8 7; C ar p e nti er et al. 2 0 1 4) , s a n dfl at s ( C a st el 

a n d L a ss er e 1 9 8 2; Hi c ks 1 9 8 4; Pi hl 1 9 8 5; G e e 1 9 8 7; P o c k b er g er et al. 2 0 1 4) a n d s alt m ar s h es ( L e br et o n et al. 

2 0 1 1 a, 2 0 1 3). T h es e b e nt hi c fis h b e n efit fr o m t h e hi g h pr o d u cti o n a n d s h ort t ur n o v er ti m e of m ei of a u n a ( C o ull 

1 9 9 9), w hi c h c a n r es ult i n p ositi v e eff e ct s f or h u m a n s o ci eti es r el yi n g o n fis h eri es ( S c hr at z b er g er a n d I n g els 

2 0 1 7). H o w e v er, t h e f at e of m ei of a u n a r e m ai ns u n d er d e b at e ( Gi er e 2 0 0 9) a n d f ut ur e r es e ar c h s h o ul d f o c us o n 

b ett er a ss essi n g t h e fl o ws fr o m m ei of a u n a t o hi g h er tr o p hi c l e v els. 
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2.  R E C O M M E N D A T I O N S F O R F U T U R E R E S E A R C H 

 

T his st u d y pr o vi d e d s o m e i nf or m ati o n a b o ut t h e r ol e of m ei of a u n a i n s oft- b ott o m e c os yst e ms, a n d 

p arti c ul arl y a b o ut t h e i m p ort a n c e of t h e c ar b o n fl o ws ori gi n ati n g fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os a n d tr a nsiti n g t o 

hi g h er tr o p hi c l e v els vi a m ei of a u n a. N e v ert h el ess, s e v er al i m pr o v e m e nt s c o ul d b e d o n e t o b ett er a ss ess t h e 

r ol e of t his c o m p art m e nt. S o m e of t h es e i m pr o v e m e nt s ar e m ostl y r el at e d t o m et h o d ol o gi c al iss u es w hil e s o m e 

ot h er o n es ar e m or e r el at e d t o k n o wl e d g e g a ps.  

 

I m p r o vi n g m o d els  c o ul d r es ult i n a b ett er u n d er st a n di n g of  t h e r ol e of m ei of a u n a a n d t h e i m p ort a n c e 

of mi cr o p h yt o b e nt h os a s a f o o d s o ur c e. M o d el i n p ut s ( c o nstr ai nt s) of c o ntri b uti o ns of f o o d s o ur c es t o 

m ei of a u n a c o ul d i n d e e d b e r efi n e d b y c o m bi ni n g s e v e r al t r o p hi c m a r k e rs , e. g. st a bl e is ot o p es a n d F A 

a n al ys es, w hi c h h a s b e e n pr o v e n t o b e us ef ul i n d et er mi ni n g t h e f e e di n g b e h a vi or of m ei of a u n a ( C h a pt er 4, 

Br a e c k m a n et al. 2 0 1 5). Usi n g t h e o ut c o m es pr o vi d e d b y t h es e t w o t r o p hi c m a r k e rs i n mi xi n g m o d els c o ul d 

pr o vi d e m or e a c c ur at e c o ntri b uti o ns of f o o d s o ur c es t o c o ns u m er s. F or a n e v e n b ett er u n d er st a n di n g of f o o d 

s o ur c e c o ntri b uti o ns t o m ei of a u n a, t h e st a bl e is ot o p e a n d f att y a ci d c o m p ositi o ns of t r o p hi c g r o u ps  c o ul d 

b e d et er mi n e d w hi c h c o ul d pr o vi d e e v e n m or e pr e cis e i nf or m ati o n o n t h e diff er e n c es i n f e e di n g b e h a vi or. 

S u c h m e a s ur e m e nt s will n e e d s o m e fi n e t u ni n g of is ot o p e r ati o m a ss s p e ctr o m et er s a n d g a s c hr o m at o gr a p hs 

w hi c h c o ul d pr o b a bl y b e d o n e i n a c o u pl e of y e ar s.     

 

A d diti o n al i nf or m ati o n is als o r e q uir e d o n t h e v a ri o us b a ct e ri a g r o u ps  o c c urri n g i n t h es e h a bit at s 

( e. g. s ulfi d e- o xi di zi n g, h et er otr o p hi c b a ct eri a, c y a n o b a ct eri a). D et er mi ni n g t h e is ot o p e c o m p ositi o ns of t h es e 

b a ct eri a gr o u ps c o ul d pr o vi d e m or e d et ail e d i nf or m ati o n o n t h e m ei of a u n a f e e di n g e c ol o g y. H o w e v er, b a ct eri a 

ar e diffi c ult t o is ol at e, a r e q uir e d st e p t o c o n d u ct st a bl e is ot o p e a n al ys es ( C offi n et al. 1 9 9 0; P el z et al. 1 9 9 7) . 

T h er ef or e, mi xi n g m o d els wit h st a bl e is ot o p e a n d f att y a ci d d at a  s h o ul d b e us e d, w hi c h c a n r es ult i n a 

hi g h er pr e cisi o n o n t h e r ol e of b a ct eri a wit hi n t h es e f o o d w e bs. C S I A of F A  m a r k e rs  c a n t h e n b e us e d t o 

d et er mi n e t h e s u bstr at e of b a ct eri a, a n d t h us t h eir ori gi n.  

 

T a ki n g i nt o a c c o u nt l ess a b u n d a nt m ei of a u n a t a x a w o ul d als o pr o vi d e m or e d et ail e d i nf or m ati o n o n 

t h e gl o b al r ol e of m ei of a u n a wit hi n i nt erti d al h a bit at s. B e c a us e n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds ar e g e n er all y 

t h e m ost d o mi n a nt m ei of a u n a t a x a ( H er m a n et al. 1 9 8 5; Gi er e 2 0 0 9), t his t h esis f o c us es m ai nl y o n t h es e t a x a. 

H o w e v er, f ut ur e r es e ar c h s h o ul d d et er mi n e t h e r ol e of t h e l ess a b u n d a nt m ei of a u n a t a x a ( e. g. t u r b ell a ri a ns, 

f o r a mi nif e r a, ki n o r h y n c hs) a n d t h ei r f e e di n g e c ol o g y , es p e ci all y t h e l ar g er pr e d ati n g s p e ci es ( e v e n s p e ci es 

b et w e e n 5 0 0 µ m  a n d 1 m m) . I nt e gr ati n g t h es e gr o u ps w o ul d pr o b a bl y n ot c h a n g e t h e m aj or fl o ws m e a s ur e d i n 

t his t h esis, b ut c o ul d r es ult i n m o r e di v e rs e fl o ws  of e n er g y fr o m f o o d s o ur c es t o w ar ds m ei of a u n a a n d a n 

el u ci d ati o n of t h e p r e d ati o n wit hi n t h e m ei of a u n a c o m p a rt m e nt  ( Gi er e 2 0 0 9) w hi c h c o ul d aff e ct t h e f o o d 

w e b pr o p erti es. F or e x a m pl e, m or e di v er s e fl o ws fr o m f o o d r es o ur c es t o m ei of a u n a c o ul d r es ult i n m or e si mil ar 

p ar all el p at h w a ys r es ulti n g i n a hi g h er r e d u n d a n c y, a n d t h er e b y a hi g h er st a bilit y of t h e f o o d w e b.  

 



  G e n er al dis c ussi o n 
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E x p a n di n g t h e k n o wl e d g e a n d m et h o d ol o g y g ai n e d i n t his t h esis t o ot h e r h a bit ats  w o ul d pr o vi d e 

m or e d et ail e d i nf or m ati o n o n t h e gl o b al r ol e of m ei of a u n a wit hi n i nt erti d al h a bit at s, as w ell a s o n t h e f at e of 

o r g a ni c m at e ri al  (i. e., s e a gr a ss, S P O M) i n diff er e nt i nt erti d al h a bit at s. T his t h esis d e m o nstr at e d t h at t h e r ol e 

of s e a gr a ss m at eri al a s a f o o d s o ur c e f or m ei of a u n a w a s n e gli gi bl e. D et er mi n ati o n of t h e f o o d r es o ur c es of 

m ei of a u n a i n a l ar g er r a n g e of v e g et at e d h a bit ats , s u c h a s m a n gr o v es, s alt m ar s h es a n d ot h er s e a gr a ss 

m e a d o ws ( e. g. P osi d o ni a ), c o ul d pr o vi d e m or e i nf or m ati o n o n c h a n g es i n m ei of a u n a f e e di n g e c ol o g y i n 

r el ati o n t o t h e f o o d s o ur c e a v ail a bilit y. C o m bi n ati o n of tr o p hi c m ar k er s w o ul d b e of hi g h i m p ort a n c e i n s u c h 

c a s e, si n c e t h e is ot o p e c o m p ositi o ns of f o o d s o ur c es o v erl a p, e. g. a s  i n s alt m ar s h es ( C urri n et al. 1 9 9 5), a n d 

s e a gr a ss b e ds ( L e br et o n et al. 2 0 1 1 b). Wit h s u c h i nf or m ati o n o n t h e m ei of a u n a f e e di n g e c ol o g y i n v e g et at e d 

h a bit at s, k n o wl e d g e a b o ut t h e f o o d w e bs of t h es e h a bit at s w o ul d t h e n b e i m pr o v e d, pr o vi di n g d es cri pti o n of 

t h e p ot e nti al f at e of d et rit al o r g a ni c m att e r  i n t h es e s yst e ms d o mi n at e d b y v a s c ul ar pl a nt s.  

 

A b ett er a ss ess m e nt of t h e f at e of m ei of a u n a wit hi n b e nt hi c e c os yst e ms w o ul d als o pr o vi d e a b ett er 

u n d er st a n di n g of t h e r ol e of m ei of a u n a i n t h e f u n cti o ni n g of c o a st al h a bit at s. D u e t o t h eir hi g h n utriti o n al v al u e 

( Si k or a et al. 1 9 7 7; C o u c h 1 9 8 9; C o ull 1 9 9 9) a n d t h eir a bilit y t o bi os y nt h esi z e hi g hl y u ns at ur at e d f att y a ci ds 

( R ot hst ei n a n d G ot z 1 9 6 8; B oll a 1 9 8 0), n e m at o d es c a n r e pr es e nt a n i m p ort a nt f o o d s o ur c e f or fis h a n d 

cr ust a c e a ns i n b e nt hi c f o o d w e bs ( G e e 1 9 8 9; C o ull 1 9 9 9). T h a n ks t o t h e d e v el o p m e nt of n e w m et h o ds t o 

d et er mi n e fl o ws of or g a ni c m att er (i. e., st a bl e is ot o p es, f att y a ci ds), a g o o d a m o u nt of i nf or m ati o n h a s b e e n 

g ai n e d a b o ut f o o d r es o ur c es us e d b y t h es e c o ns u m er s. B ut t h e r ol e of m ei of a u n a a s a f o o d r es o ur c e f or hi g h er 

tr o p hi c l e v els still n e e ds t o b e b ett er a ss ess e d, wit h a f o c us o n h o w t his r ol e m a y c h a n g e d e p e n di n g o n s p ati al 

a n d t e m p or al v air ati o ns. 

 

St o m a c h c o nt e nt a n al ys es, t h at ar e g e n er all y us e d f or t h e d et er mi n ati o n of c o ns u m pti o n o n m ei of a u n a 

( Al h eit a n d S c h ei b el 1 9 8 2; Hi c ks 1 9 8 4; G e e 1 9 8 7, 1 9 8 9; S mit h a n d C o ull 1 9 8 7; C o ull 1 9 9 9), m a y l e a d t o 

u n d er esti m ati o n of t h e c o nt ri b uti o n of n e m at o d es as a f o o d s o u r c e t o fis h , b e c a us e of a q ui c k er di g esti o n of 

n e m at o d es c o m p ar e d t o b e nt hi c c o p e p o ds ( S c h ol z et al. 1 9 9 1). T h e d e v el o p m e nt of n e w m et h o ds (i. e., tr o p hi c 

m ar k er s) d uri n g t h e l a st y e ar s m a y h el p at r e d u ci n g t his u n c ert ai nt y r el at e d t o diff er e n c es i n di g esti o n. T o 

b ett er a ss ess t h e f at e of m ei of a u n a, t h e c o m bi n ati o n of s e v e r al t e c h ni q u es, e. g. m ol e c ul ar t e c h ni q u es, tr o p hi c 

m ar k er s a n d st o m a c h c o nt e nt a n al ys es, w o ul d b e v er y us ef ul. I m pl e m e nt ati o n of t h e o ut c o m es  i nt o e xisti n g 

f o o d w e b m o d els, c o ul d r es ult i n a m or e d et ail e d el u di c ati o n of t h e r ol e of m ei of a u n a i n b e nt hi c i nt erti d al f o o d 

w e bs.  
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A d mir a al W, P el eti er H, Z o m er H ( 1 9 8 2) O bs er v ati o n s a n d e x p eri m e nt s o n t h e p o p ul ati o n d y n a mi cs of e pi p eli c di at o m s 

fr o m a n est u ari n e m u dfl at. E st u ar C o a st S h elf S ci 1 4: 4 7 1 – 4 8 7. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 3 0 2- 3 5 2 4( 8 2) 8 0 0 7 1- 6 

A g o g u é H, M all et C, Or v ai n F, D e Cri g ni s M, M or n et F, D u p u y C ( 2 0 1 4) B a ct eri al d y n a mi cs i n a mi cr o p h yt o b e nt hi c 

bi ofil m: A ti d al m es o c os m a p pr o a c h. J S e a R es 9 2: 3 6 – 4 5. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. s e ar es. 2 0 1 4. 0 3. 0 0 3 

Al h eit J, S c h ei b el W ( 1 9 8 2) B e nt hi c h ar p a cti c oi ds a s a f o o d s o ur c e f or fi s h. M ar Bi ol 7 0: 1 4 1 – 1 4 7. d oi: 

1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 3 9 7 6 7 8 

Al o n gi D M ( 1 9 9 8) C o a st al e c os yst e m pr o c ess es. C R C Pr ess, B o c a R at o n, U S A 

A n esi o A M, A br e u P C, Bi d d a n d a B A ( 2 0 0 3) T h e r ol e of fr e e a n d att a c h e d mi cr o or g a ni s m s i n t h e d e c o m p ositi o n of 

est u ari n e m a cr o p h yt e d etrit us. E st u ar C o a st S h elf S ci 5 6: 1 9 7 – 2 0 1. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 2 7 2- 7 7 1 4( 0 2) 0 0 1 5 2- X 

Arifi n Z, B e n d ell- Y o u n g LI ( 1 9 9 7) F e e di n g r es p o n s e a n d c ar b o n a ssi mil ati o n b y t h e bl u e m uss el M ytil us t r oss ul us  

e x p os e d t o e n vir o n m e nt all y r el e v a nt s est o n m atri c es. M ar E c ol Pr o g S er 1 6 0: 2 4 1 – 2 5 3. 

Ar m o ni es W, H ell wi g- Ar m o ni es M ( 1 9 8 7) S y n o pti c p att er n s of m ei of a u n al a n d m a cr of a u n al a b u n d a n c es a n d s p e cifi c 

c o m p ositi o n i n litt or al s e di m e nt s. H el g ol ä n d er M e er es u nt er s u c h u n g e n 4 1: 8 3 – 1 1 1. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 2 3 6 5 1 0 1 

As m us H ( 1 9 8 7) S e c o n d ar y pr o d u cti o n of a n i nt erti d al m uss el b e d c o m m u nit y r el at e d t o it s st or a g e a n d t ur n o v er 

c o m p art m e nt s. M ar E c ol Pr o g S er 3 9: 2 5 1 – 2 6 6. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 3 9 2 5 1 

As m us H ( 2 0 1 1) F u n cti o ni n g of i nt erti d al e c os yst e m s of t h e W a d d e n S e a m at eri al e x c h a n g e of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht 

a n d it s r el ati o n t o h a bit at a n d s p e ci es di v er sit y. C hri sti a n Al br e c ht s U ni v er sit y, Ki el, G er m a n y 

As m us H, As m us R M ( 1 9 8 5) T h e i m p ort a n c e of gr a zi n g f o o d c h ai n f or e n er g y fl o w a n d pr o d u cti o n i n t hr e e i nt erti d al 

s a n d b ott o m c o m m u niti es of t h e n ort h er n W a d d e n S e a. H el g ol ä n d er M e er es u nt er s u c h u n g e n 3 9: 2 7 3 – 3 0 1. d oi: 

1 0. 1 0 0 7/ B F 0 1 9 9 2 7 7 5 

As m us H, As m us R M ( 1 9 9 3) P h yt o pl a n kt o n- m uss el b e d i nt er a cti o n s i n i nt erti d al e c os yst e m s. I n: D a m e R F ( e d) Bi v al v e 

Filt er F e e d er s. S pri n g er, B erli n, G er m a n y, p p 5 7 – 8 4  

As m us H, As m us R M ( 1 9 9 8) T h e r ol e of m a cr o b e nt hi c c o m m u niti es f or s e di m e nt- w at er m at eri al e x c h a n g e i n t h e S ylt-

R ø m ø ti d al b a si n. M ar Bi o di v er s 2 9: 1 1 1 – 1 1 9. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ bf 0 3 0 4 3 9 4 9 

As m us H, As m us R M ( 2 0 0 0) M at eri al e x c h a n g e a n d f o o d w e b of s e a gr a ss b e ds i n t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht: h o w si g nifi c a nt 

ar e c o m m u nit y c h a n g es at t h e e c os yst e m l e v el ? H el g ol M ar R es 5 4: 1 3 7 – 1 5 0. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 1 5 2 0 0 5 0 0 1 2 

As m us H, As m us R M ( 2 0 0 5) Si g nifi c a n c e of s us p e n si o n-f e e d er s yst e m s o n diff er e nt s p ati al s c al es. I n: D a m e R F, 

Ol e ni n S ( e ds) T h e C o m p ar ati v e R ol es of S us p e n si o n- F e e d ers i n E c os yst e m s. S pri n g er, A m st er d a m, N et h erl a n ds, 

p p 1 9 9 – 2 1 9 

As m us R M ( 1 9 8 3) B e nt hi s c h e u n d p el a gi s c h e Pri m är pr o d u kti o n u n d N ä hr s al z bil a n z. Ei n e Fr eil a n d u nt er s u c h u n g i m 

W att d er N or ds e e. B er. I n st. M e er es k u n d e, U ni v. Ki el, G er m a n y 

As m us R M, As m us H ( 1 9 9 1) M uss el b e ds: li miti n g or pr o m oti n g p h yt o pl a n kt o n ? J E x p M ar Bi o E c ol 1 4 8: 2 1 5 – 2 3 2. 

d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 0 2 2- 0 9 8 1( 9 1) 9 0 0 8 3- 9 

As m us R M, B a u erf ei n d E ( 1 9 9 4) T h e mi cr o p h yt o b e nt h os of K ö ni gs h af e n —s p ati al a n d s e a s o n al di stri b uti o n o n a s a n d y 

ti d al fl at. H el g ol ä n d er M e er es u nt er s u c h u n g e n 4 8: 2 5 7 –2 7 6. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 2 3 6 7 0 4 0 

As m us R M, J e n s e n M H, M ur p h y D, D o erff er R ( 1 9 9 8) Pri m ar y pr o d u cti o n of mi cr o p h yt o b e nt h os, p h yt o pl a n kt o n a n d 

t h e a n n u al yi el d of m a cr o p h yti c bi o m a ss i n t h e S ylt- R ø m ø W a d d e n S e a. I n: G a etj e C, R ei s e K ( e ds) T h e W a d d e n 

S e a E c os yst e m- E x c h a n g e, Tr a n s p ort a n d Tr a n sf or m ati o n Pr o c ess es. S pri n g er, B erli n, p p 3 6 7 – 3 9 1 

A u el H, H arj es M, R o c h a R, St ü bi n g D, H a g e n W ( 2 0 0 2) Li pi d bi o m ar k er s i n di c at e diff er e nt e c ol o gi c al ni c h es a n d 

tr o p hi c r el ati o n s hi ps of t h e Ar cti c h y p erii d a m p hi p o ds T h e mist o a b y ss or u m  a n d T. li b ell ul a . P ol ar Bi ol 2 5: 3 7 4 –

3 8 3. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 3 0 0- 0 0 1- 0 3 5 4- 7 

A ust e n M C, Wi b d o m B ( 1 9 9 1) C h a n g es i n a n d sl o w r e c o v er y of a m ei o b e nt hi c n e m at o d e a ss e m bl a g e f oll o wi n g a 
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h y p o xi c p eri o d i n t h e G ull m ar Fj or d b a si n, S w e d e n. M ar Bi ol 1 1 1: 1 3 9 – 1 4 5. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 1 9 8 6 3 5 5 

A ust e n M C, Wi d di c o m b e S, Vill a n o- Pit a c c o N ( 1 9 9 8) Eff e ct s of bi ol o gi c al di st ur b a n c e o n di v er sit y a n d str u ct ur e of 

m ei o b e nt hi c n e m at o d e c o m m u niti es. M ar E c ol Pr o g S er 1 7 4: 2 3 3 – 2 4 6. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 7 4 2 3 3 

A z o vs k y AI, C h ert o pr o o d E S, S a b ur o v a M A, P oli k ar p o v I G ( 2 0 0 4) S p ati o-t e m p or al v ari a bilit y of mi cr o- a n d 

m ei o b e nt hi c c o m m u niti es i n a W hit e S e a i nt erti d al s a n dfl at. E st u ar C o a st S h elf S ci 6 0: 6 6 3 – 6 7 1. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 0 4. 0 3. 0 0 5 

B a et a A, Ni q uil N, M ar q u es J C, P atrí ci o J ( 2 0 1 1) M o d elli n g t h e eff e ct s of e utr o p hi c ati o n, miti g ati o n m e a s ur es a n d a n 

e xtr e m e fl o o d e v e nt o n est u ari n e b e nt hi c f o o d w e bs. E c ol M o d ell 2 2 2: 1 2 0 9 – 1 2 2 1. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. e c ol m o d el. 2 0 1 0. 1 2. 0 1 0 

B ai n es S B, P a c e M L ( 1 9 9 1) T h e pr o d u cti o n of di ss ol v e d or g a ni c m att er b y p h yt o pl a n kt o n a n d it s i m p ort a n c e t o 

b a ct eri a: p ett er n s a cr oss m ari n e a n d fr es h w at er s yst e m s. Li m n ol O c e a n o gr 3 6: 1 0 7 8 – 1 0 9 0. d oi: 

1 0. 4 3 1 9/l o. 1 9 9 1. 3 6. 6. 1 0 7 8 

B air d D, Ul a n o wi c z R E ( 1 9 8 9) T h e s e a s o n al d y n a mi cs of t h e C h es a p e a k e B a y e c os yst e m. E c ol M o n o gr 5 9: 3 2 9 – 3 6 4. 

B air d D, L u c z k o vi c h J, C hri sti a n R R ( 1 9 9 8) Ass ess m e nt of s p ati al a n d t e m p or al v ari a bilit y i n e c os yst e m attri b ut es of 

t h e St M ar ks n ati o n al wil dlif e r ef u g e, A p al a c h e e B a y, Fl ori d a. E st u ar. C o a st. S h elf S ci. 4 7: 3 2 9 – 3 4 9. 

B air d D, C hri sti a n R R, P et er s o n C H, J o h n s o n G A ( 2 0 0 4 a) C o n s e q u e n c es of h y p o xi a o n est u ari n e e c os yst e m f u n cti o n : 

E n er g y di v er si o n fr o m c o n s u m er s t o mi cr o b e s. E c ol A p pl 1 4: 8 0 5 – 8 2 2. d oi: 1 0. 1 8 9 0/ 0 2- 5 0 9 4 

B air d D, As m us H, As m us R M ( 2 0 0 4 b) E n er g y fl o w of a b or e al i nt erti d al e c os yst e m, t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht. M ar E c ol 

Pr o g S er 2 7 9: 4 5 – 6 1. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 2 7 9 0 4 5 

B air d D, As m us H, As m us R M ( 2 0 0 7) Tr o p hi c d y n a mi cs of ei g ht i nt erti d al c o m m u niti es of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht 

e c os yst e m, n ort h er n W a d d e n S e a. M ar E c ol Pr o g S er 3 5 1: 2 5 – 4 1. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 7 1 3 7 

B air d D, F at h B D, Ul a n o wi c z R E, As m us H, As m us R M ( 2 0 0 9) O n t h e c o n s e q u e n c es of a g gr e g ati o n a n d b al a n ci n g of 

n et w or ks o n s yst e m pr o p erti es d eri v e d fr o m e c ol o gi c al n et w or k a n al ysi s. E c ol M o d ell 2 2 0: 3 4 6 5 – 3 4 7 1. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. e c ol m o d el. 2 0 0 9. 0 9. 0 0 8 

B air d D, As m us H, As m us R M ( 2 0 1 2) Eff e ct of i n v a si v e s p e ci es o n t h e str u ct ur e a n d f u n cti o n of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht 

e c os yst e m, n ort h er n W a d d e n S e a, o v er t hr e e ti m e p eri o ds. M ar E c ol Pr o g S er 4 6 2: 1 4 3 – 1 6 2. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 9 8 3 7 

B a n s e K, M os h er S ( 1 9 8 0) A d ult b o d y m a ss a n d a n n u al pr o d u cti o n/ bi o m a ss r el ati o n s hi ps of fi el d p o p ul ati o n s. E c ol 

M o n o gr 5 0: 3 5 5 – 3 7 9. 

B ar bi er E B, H a c k er S D, K e n n e d y C, K o c h E W, Sti er C, Silli m a n B R ( 2 0 1 1) T h e v al u e of est u ari n e a n d c o a st al 

e c os yst e m s er vi c es. E c ol M o n o gr 8 1: 1 6 9 – 1 9 3. 

B e n n er R, F o g el M L, S pr a g u e E K, H o ds o n R E ( 1 9 8 7) D e pl eti o n of C i n li g ni n a n d it s i m pli c ati o n s f or st a bl e c ar b o n 

i s ot o p e st u di es. N at ur e 3 2 9: 7 0 8 –7 1 0. d oi: 1 0. 1 0 3 8/ 3 2 9 7 0 8 a 0 

B er g a m a s c hi B A, T s a m a ki s E, K eil R G, E gli nt o n TI, M o ntl u ç o n D B, H e d g es JI ( 1 9 9 7) T h e eff e ct of gr ai n si z e a n d 

s urf a c e ar e a o n or g a ni c m att er, li g ni n a n d c ar b o h y dr at e c o n c e ntr ati o n, a n d m ol e c ul ar c o m p ositi o n s i n P er u 

M ar gi n s e di m e nt s. G e o c hi m C os m o c hi m A ct a 6 1: 1 2 4 7 – 1 2 6 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 0 1 6- 7 0 3 7( 9 6) 0 0 3 9 4- 8 

B e u k e m a JJ, C a d e e G C ( 1 9 9 1) Gr o wt h r at es of t h e bi v al v e M a c o m a b alt hi c a  i n t h e W a d d e n S e a d uri n g a p eri o d of 

e utr o p hi c ati o n: r el ati o n s hi ps wit h c o n c e ntr ati o n s of p el a gi c di at o m s a n d fl a g ell at es. M ar E c ol Pr o g S er 6 8: 2 4 9 –

2 5 6. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 6 8 2 4 9 

Bl a n c h ar d G F ( 1 9 9 1) M e a s ur e m e nt of m ei of a u n a gr a zi n g r at es o n mi cr o p h yt o b e nt h os: i s pri m ar y pr o d u cti o n a li miti n g 

f a ct or ? J E x p M ar Bi o E c ol 1 4 7: 3 7 – 4 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 0 2 2- 0 9 8 1( 9 1) 9 0 0 3 5- U 

Bl a n c h ar d G F, G u ari ni J- M, Gr os P, Ri c h ar d P ( 1 9 9 7) S e a s o n al eff e ct o n t h e r el ati o n s hi p b et w e e n t h e p h ot os y nt h eti c 



R ef er e n c es 

 

- 2 1 0 -   

c a p a cit y of i nt erti d al mi cr o p h yt o b e nt h os a n d t e m p er at ur e. J P h y c ol 3 3: 7 2 3 – 7 2 8. d oi: D OI 1 0. 1 1 1 1/j. 0 0 2 2-

3 6 4 6. 1 9 9 7. 0 0 7 2 3. x 

Bl a n c h ar d G F, G u ari ni J- M, Or v ai n F, S a uri a u P- G ( 2 0 0 1) D y n a mi c b e h a vi o ur of b e nt hi c mi cr o al g al bi o m a ss i n 

i nt erti d al m u dfl at s. J E x p M ar Bi o E c ol 2 6 4: 8 5 – 1 0 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 0 2 2- 0 9 8 1( 0 1) 0 0 3 1 2- 4 

B o c h er P, Pi er s m a T, D e ki n g a A, Kr a a n C, Y at es M G, G u y ot T, F ol m er E O, R a d e n a c G ( 2 0 0 7) Sit e- a n d s p e ci es-

s p e cifi c di stri b uti o n p att er n s of m oll us cs at fi v e i nt erti d al s oft-s e di m e nt ar e a s i n n ort h w est E ur o p e d uri n g a si n gl e 

wi nt er. M ar Bi ol 1 5 1: 5 7 7 – 5 9 4. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 2 7- 0 0 6- 0 5 0 0- 4 

B oll a R ( 1 9 8 0) N e m at o d e e n er g y m et a b oli s m. I n: Z u c k er m a n n B M ( e d) N e m at o d es a s Bi ol o gi c al M o d el s, V ol u m e 2. 

A c a d e mi c Pr ess, N e w Y or k, U S A, p p 1 6 5 – 1 9 2 

B o n a gli a S, N a s ci m e nt o FJ A, B art oli M, Kl a w o n n I, Br ü c h ert V ( 2 0 1 4) M ei of a u n a i n cr e a s es b a ct eri al d e nitrifi c ati o n i n 

m ari n e s e di m e nt s. N at C o m m u n. d oi: 1 0. 1 0 3 8/ n c o m m s 6 1 3 3 

B or o wit z k a M A, L a v er y P S, v a n K e ul e n M ( 2 0 0 6) E pi p h yt e s of s e a gr a ss es. I n: L ar k u m A W D, Ort h RJ, D u art e C M 

( e ds) S e a gr a ss es: Bi ol o g y, E c ol o g y a n d C o n s er v ati o n. S pri n g er, D or dr e c ht, N et h erl a n ds, p p 4 4 1 – 4 6 1 

B orr ett S R, L a u M K ( 2 0 1 4) e n a R: A n R p a c k a g e f or E c os yst e m N et w or k A n al ysi s. M et h o ds E c ol E v ol 5: 1 2 0 6 – 1 2 1 3. 

d oi: 1 0. 1 1 1 1/ 2 0 4 1- 2 1 0 X. 1 2 2 8 2 

B os c h k er H T S, Mi d d el b ur g JJ ( 2 0 0 2) St a bl e i s ot o p es a n d bi o m ar k er s i n mi cr o bi al e c ol o g y. F E M S Mi cr o bi ol E c ol 

4 0: 8 5 – 9 5. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 1 6 8- 6 4 9 6( 0 2) 0 0 1 9 4- 0 

B os c h k er H T S, Wi el e m a k er A, S c h a u b B E M, H ol m er M ( 2 0 0 0) Li mit e d c o u pli n g of m a cr o p h yt e pr o d u cti o n a n d 

b a ct eri al c ar b o n c y cli n g i n t h e s e di m e nt s of Z ost e r a  s p p. m e a d o ws. M ar E c ol Pr o g S er 2 0 3: 1 8 1 – 1 8 9. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 2 0 3 1 8 1 

B o uill o n S, B os c h k er H T S ( 2 0 0 6) B a ct eri al c ar b o n s o ur c es i n c o a st al s e di m e nt s: a cr oss-s yst e m a n al ysi s b a s e d o n 

st a bl e i s ot o p e d at a of bi o m ar k er s. Bi o g e os ci e n c es 3: 1 7 5 – 1 8 5. d oi: 1 0. 5 1 9 4/ b g - 3- 1 7 5- 2 0 0 6 

Br a ds h a w C, K u m bl a d L, F a gr ell A ( 2 0 0 6) T h e us e of tr a c ers t o e v al u at e t h e i m p ort a n c e of bi ot ur b ati o n i n r e m o bili si n g 

c o nt a mi n a nt s i n B alti c s e di m e nt s. E st u ar C o a st S h elf S ci 6 6: 1 2 3 – 1 3 4. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 0 5. 0 8. 0 0 2 

Br a e c k m a n U, Pr o v o ost P, S a b b e K, S o et a ert K, Mi d d el b ur g JJ, Vi n c x M, V a n a v er b e k e J ( 2 0 1 5) T e m p or al d y n a mi cs i n 

a s h all o w c o a st al b e nt hi c f o o d w e b: i n si g ht s fr o m f att y a ci d bi o m ar k er s a n d t h eir st a bl e i s ot o p es. M ar E n vir o n 

R es 1 0 8: 5 5 – 6 8. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. m ar e n vr es. 2 0 1 5. 0 4. 0 1 0 

Br e c kli n g B, M üll er F, R e ut er H, H öl k er F, Fr ä n zl e O ( 2 0 0 5) E m er g e nt pr o p erti es i n i n di vi d u al- b a s e d e c ol o gi c al 

m o d el s —i ntr o d u ci n g c a s e st u di es i n a n e c os yst e m r es e ar c h c o nt e xt. E c ol M o d ell 1 8 6: 3 7 6 – 3 8 8. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. e c ol m o d el. 2 0 0 5. 0 2. 0 0 8 

Br uss a ar d C P, Ri e g m a n R, N o or d el o os A A, C a d e e G C, Witt e H, K o p  a. J, Ni e u wl a n d G, V a n D u yl F C, B a k R P ( 1 9 9 5) 

Eff e ct s of gr a zi n g, s e di m e nt ati o n a n d p h yt o pl a n kt o n c ell l ysi s o n t h e str u ct ur e of a c o a st al p el a gi c f o o d w e b. M ar 

E c ol Pr o g S er 1 2 3: 2 5 9 – 2 7 2. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 2 3 2 5 9 

B ur k e L, K ur a Y, K a ss e m K, R e v e n g a C, S p al di n g M, M c Alli st er D ( 2 0 0 1) Pil ot a n al ysi s of gl o b al e c os yst e m s: C o a st al 

e c os yst e m s. W orl d R es o ur c e I n stit ut e, W a s hi n gt o n, D C, U S A 

C al b et A, L a n dr y M R ( 2 0 0 4) P h yt o pl a n kt o n gr o wt h, mi cr o z o o pl a n kt o n gr a zi n g, a n d c ar b o n c y cli n g i n m ari n e s yst e m s. 

Li m n ol O c e a n o gr 4 9: 5 1 – 5 7. d oi: 1 0. 4 3 1 9/l o. 2 0 0 4. 4 9. 1. 0 0 5 1 

C al o w P ( 1 9 7 7) C o n v er si o n effi ci e n ci es i n h et er otr o p hi c or g a ni s m s. Bi ol R e v C a m b P hil os S o c 5 2: 3 8 5 – 4 0 9. d oi: 

1 0. 1 1 1 1/j. 1 4 6 9- 1 8 5 X. 1 9 7 7.t b 0 0 8 4 0. x 

C a m m e n L M ( 1 9 9 1) A n n u al b a ct eri al pr o d u cti o n i n r el ati o n t o b e nt hi c mi cr o al g al pr o d u cti o n a n d s e di m e nt o x y g e n 

u pt a k e i n a n i nt erti d al s a n dfl at a n d a n i nt erti d al m u dfl at. M ar E c ol Pr o g S er 7 1: 1 3 – 2 5. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 7 1 0 1 3 

C ar e y A G ( 1 9 6 7) E n er g eti cs of t h e b e nt h os of L o n g Isl a n d S o u n d I. O x y g e n utili z ati o n of s e di m e nt. B ull Bi n g h a m 



 R ef er e n c es 

  - 2 1 1 - 

O c e a n o gr C oll e ct 1 9: 1 3 6 – 1 4 4. 

C ar m a n K R, Fr y B ( 2 0 0 2) S m all-s a m pl e m et h o ds f or δ 1 3 C a n d δ 1 5 N a n al ysi s of t h e di et s of m ar s h m ei of a u n al s p e ci es 

usi n g n at ur al- a b u n d a n c e a n d tr a c er- a d diti o n i s ot o p e t e c h ni q u es. M ar E c ol Pr o g S er 2 4 0: 8 5 – 9 2. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 2 4 0 0 8 5 

C ar p e nti er A, C o m o S, D u p u y C, L efr a n ç oi s C, F e u nt e u n E ( 2 0 1 4) F e e di n g e c ol o g y of Li z a  s p p. i n a ti d al fl at: E vi d e n c e 

of t h e i m p ort a n c e of pri m ar y pr o d u cti o n ( bi ofil m) a n d a ss o ci at e d m ei of a u n a. J S e a R es 9 2: 8 6 – 9 1. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. s e ar es. 2 0 1 3. 1 0. 0 0 7 

C a st el J, L a ss er e P ( 1 9 8 2) R é g ul ati o n bi ol o gi q u e d u m ei o b e nt h os d’ u n é c os yst è m e l a g u n air e p ar u n al e vi n a g e 

e x p éri m e nt al e n s ol es ( S ol e a v ul g ari s ). O c e a n ol a ct a 2 4 3 – 2 5 1. 

C a st el J, L a b o ur g P-J, E s c ar a v a g e V, A u b y I, G ar ci a M E ( 1 9 8 9) I nfl u e n c e of s e a gr a ss b e ds a n d o yst er p ar ks o n t h e 

a b u n d a n c e a n d bi o m a ss p att er n s of m ei o- a n d m a cr o b e nt h os i n ti d al fl at s. E st u ar C o a st S h elf S ci 2 8: 7 1 – 8 5. 

C e bri á n J ( 1 9 9 9) P att er n s i n t h e f at e of pr o d u cti o n i n pl a nt c o m m u niti es. A m N at 1 5 4: 4 4 9 – 4 6 8. d oi: 1 0. 1 0 8 6/ 3 0 3 2 4 4 

C h a nt o n J, L e wi s F G ( 2 0 0 2) E x a mi n ati o n of c o u pli n g b et w e e n pri m ar y a n d s e c o n d ar y pr o d u cti o n i n a ri v er d o mi n at e d 

est u ar y: A p al a c hi c ol a B a y, Fl ori d a ( U S A). Li m n ol O c e a n o gr 4 7: 6 8 3 – 6 9 7. 

C h a pi n III F S, Z a v al et a E S, E vi n er V T, N a yl or R L, Vit o us e k P M, R e y n ol ds H L, H o o p er D U, L a v or el S, S al a O E, 

H o b bi e S E, M a c k M C, Di a z S ( 2 0 0 0) E c os yst e m c o n s e q u e n c es of c h a n gi n g bi o di v er sit y. N at ur e 4 0 5: 2 3 5 – 2 4 2. 

C h ar d y P, D a u vi n J C ( 1 9 9 2) C ar b o n fl o ws i n a s u bti d al fi n e s a n d c o m m u nit y fr o m t h e w est er n E n gli s h C h a n n el: a 

si m ul ati o n a n al ysi s. M ar E c ol Pr o g S er 8 1: 1 4 7 – 1 6 1. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 8 1 1 4 7 

C h ar d y P, Gr os P, M er ci er H, M o n b et Y ( 1 9 9 3) B e nt hi c c ar b o n b u d g et f or t h e B a y of S ai nt- Bri e u c ( W est er n C h a n n el). 

A p pli c ati o n of i n v er s e m et h o d. O c e a n ol A ct a 1 6: 6 8 7 – 6 9 4. 

C hri st e n s e n V ( 1 9 9 5) E c os yst e m m at urit y - t o w ar ds q u a ntifi c ati o n. E c ol M o d ell 7 7: 3 – 3 2. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 3 0 4-

3 8 0 0( 9 3) E 0 0 7 3- C 

C hri sti a n R R, B air d D, L u c z k o vi c h J, J o h n s o n J C, S c h arl er U M, Ul a n o wi c z R E ( 2 0 0 5) R ol e of n et w or k a n al ysi s i n 

c o m p ar ati v e e c os yst e m e c ol o g y of est u ari es. I n: B el gr a n o A, S c h arl er U M, D u n n e J A, Ul a n o wi c z R E ( e ds) 

A q u ati c F o o d W e bs: A n e c os yst e m a p pr o a c h. O xf or d U ni v ersit y Pr ess, N e w Y or k, U S A, p p 2 5 – 4 0 

Cliff N ( 1 9 9 3) D o mi n a n c e st ati sti cs: Or di n al a n al ys es t o a n s w er or di n al q u esti o n s. Ps y c h ol B ull 1 1 4: 4 9 4 – 5 0 9. 

C n u d d e C, W er br o u c k E, L e p oi nt G, V a n g a n s b e k e D, M o e n s T, D e Tr o c h M ( 2 0 1 5) Tr o p h o d y n a mi cs of i nt erti d al 

h ar p a cti c oi d c o p e p o ds b a s e d o n st a bl e i s ot o p es a n d f att y a ci d pr ofili n g. M ar E c ol Pr o g S er 5 2 4: 2 2 5 – 2 3 9. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 1 1 6 1 

C offi n R B, V eli n s k y DJ, D e v er e u x R, Pri c e W A, Cif u e nt est L A ( 1 9 9 0) St a bl e c ar b o n i s ot o p e a n al ysi s of n u cl ei c a ci ds 

t o tr a c e s o ur c es of di ss ol v e d s u bstr at es us e d b y est u ari n e b a ct eri a. A p pl E n vir o n Mi cr o bi ol 5 6: 2 0 1 2 – 2 0 2 0. 

C o m o S, L efr a n c oi s C, M a g gi E, A nt o g n ar elli F, D u p u y C ( 2 0 1 4) B e h a vi or al r es p o n s es of j u v e nil e g ol d e n gr a y m ull et 

Li z a a ur at a  t o c h a n g es i n c o a st al t e m p er at ur es a n d c o n s e q u e n c es f or b e nt hi c f o o d r es o ur c es. J S e a R es 9 2: 6 6 – 7 3. 

d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. s e ar es. 2 0 1 3. 1 0. 0 0 4 

C o n s al v e y M, P at er s o n D M, U n d er w o o d GJ C ( 2 0 0 4) T h e u ps a n d d o w n s of lif e i n a b e nt hi c bi ofil m: Mi gr ati o n of 

b e nt hi c di at o m s. Di at o m R es 1 9: 1 8 1 – 2 0 2. d oi: 1 0. 1 0 8 0/ 0 2 6 9 2 4 9 X. 2 0 0 4. 9 7 0 5 8 7 0 

C o u c h C A ( 1 9 8 9) C ar b o n a n d nitr o g e n st a bl e i s ot o p es of m ei o b e nt h os a n d t h eir f o o d r es o ur c es. E st u ar C o a st S h elf S ci 

2 8: 4 3 3 – 4 4 1. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 2 7 2- 7 7 1 4( 8 9) 9 0 0 9 0- 5 

C o ull B C ( 1 9 7 0) S h all o w w at er m ei o b e nt h os of t h e B er m u n d a pl atf or m. O e c ol o gi a 4: 3 2 5 – 3 5 7. 

C o ull B C ( 1 9 8 5) L o n g-t er m v ari a bilit y of e st u ari n e m ei o b e nt h os: a n 1 1 y e ar st u d y. M ar E c ol Pr o g S er 2 4: 2 0 5 – 2 1 8. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 2 4 2 0 5 

C o ull B C ( 1 9 9 0) Ar e m e m b er s of t h e m ei of a u n a f o o d f or hi g h er tr o p hi c l e v el s ? Tr a n s A m Mi cr os c S o c 1 0 9: 2 3 3 – 2 4 6. 



R ef er e n c es 

 

- 2 1 2 -   

C o ull B C ( 1 9 9 9) R ol e of m ei of a u n a i n est u ari n e s oft- b ott o m h a bit at s. A ust J E c ol 2 4: 3 2 7 – 3 4 3. d oi: 1 0. 1 0 4 6/j. 1 4 4 2-

9 9 9 3. 1 9 9 9. 0 0 9 7 9. x 

C ull e n DJ ( 1 9 7 3) Bi ot ur b ati o n of s u p erfi cil a m ari n e s e di m e nt s b y i nt er stiti al m ei o b e nt h os. N at ur e 2 4 2: 3 2 3 – 3 2 4. 

C urri n C A, N e w ell S Y, P a erl H W ( 1 9 9 5) T h e r ol e of st a n di n g d e a d S p arti n a alt er nifl or a a n d b e nt hi c mi cr o al g a e i n s alt 

m ar s h f o o d w e bs: C o n si d er ati o n s b a s e d o n m ulti pl e st a bl e i s ot o p e A n al ysi s. M ar E c ol Pr o g S er 1 2 1: 9 9 – 1 1 6. 

D a e h ni c k A E, S ulli v a n MJ, M o n cr eiff C A ( 1 9 9 2) Pri m ar y pr o d u cti o n of t h e s a n d mi cr ofl or a i n s e a gr a ss b e ds of 

Mi ssi ssi p pi S o u n d. B ot M ar 3 5: 1 3 1 – 1 3 9. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 8 7 1 6 1 

D al e N G ( 1 9 7 4) B a ct eri a i n i nt erti d al s e di m e nt: F a ct or s r el at e d t o t h eir di stri b uti o n. Li m n ol O c e a n o gr 1 9: 5 0 9 – 5 1 9. 

D al s g a ar d J, St. J o h n M, K att n er G, M üll er- N a v arr a D, H a g e n W ( 2 0 0 3) F att y a ci d tr o p hi c m ar k er s i n t h e p el a gi c 

m ari n e e n vir o n m e nt. A d v M ar Bi ol 4 6: 2 2 5 – 3 4 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 0 6 5- 2 8 8 1( 0 3) 4 6 0 0 5- 7 

D a m e R F, P att e n B C ( 1 9 8 1) A n al ysi s of e n er g y fl o ws i n a n i nt erti d al o yst er r e ef. M ar E c ol Pr o g S er 5: 1 1 5 – 1 2 4. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 0 5 1 1 5 

D a m e R F, Pri n s T C ( 1 9 9 8) Bi v al v e c arr yi n g c a p a cit y i n c o a st al e c os yst e m s. A q u at E c ol 3 1: 4 0 9 – 4 2 1. d oi: 

1 0. 1 0 2 3/ A: 1 0 0 9 9 9 7 0 1 1 5 8 3 

D a n o v ar o R ( 1 9 9 6) D etrit us- b a ct eri a- m ei of a u n a i nt er a cti o n s i n a s e a gr a ss b e d ( P osi d o ni a o c e a ni c a) of t h e N W 

M e dit err a n e a n. M ar Bi ol 1 2 7: 1 – 1 3. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 9 9 3 6 3 8 

D a n o v ar o R, G a m bi C ( 2 0 0 2) Bi o di v er sit y a n d tr o p hi c str u ct ur e of n e m at o d e a ss e m bl a g es i n s e a gr a ss s yst e m s: 

e vi d e n c e f or a c o u pli n g wit h c h a n g es i n f o o d a v ail a bilit y. M ar Bi ol 1 4 1: 6 6 7 – 6 7 7. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 2 7- 0 0 2- 0 8 5 7-

y 

D a n o v ar o R, G a m bi C, D ell a Cr o c e N ( 2 0 0 2 a) M ei of a u n a h ot s p ot i n t h e At a c a m a Tr e n c h, e a st er n S o ut h P a cifi c O c e a n. 

D e e p R es P art I O c e a n o gr R es P a p 4 9: 8 4 3 – 8 5 7. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 9 6 7- 0 6 3 7( 0 1) 0 0 0 8 4- X 

D a n o v ar o R, G a m bi C, Mirt o S ( 2 0 0 2 b) M ei of a u n al pr o d u cti o n a n d e n er g y tr a n sf er effi ci e n c y i n a s e a gr a ss P o si d o ni a 

o c e a ni c a  b e d i n t h e w est er n M e dit err a n e a n. M ar E c ol Pr o g S er 2 3 4: 9 5 – 1 0 4. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 2 3 4 0 9 5 

D a n o v ar o R, S c o p a M, G a m bi C, Fr a s c h etti S ( 2 0 0 7) Tr o p hi c i m p ort a n c e of s u bti d al m et a z o a n m ei of a u n a: E vi d e n c e 

fr o m i n sit u e x cl usi o n e x p eri m e nt s o n s oft a n d r o c k y s u bstr at es. M ar Bi ol 1 5 2: 3 3 9 – 3 5 0. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 2 7-

0 0 7- 0 6 9 6- y 

D a vi s R A, Fit z g er al d D M ( 2 0 0 4) B e a c h es a n d c o a st s. Bl a c k w ell P u bli s hi n g, O xf or d, U. K. 

D a y J W J, H all C A S, K e m p M W, Y á ñ e z- Ar a n ci bi a A ( e ds) ( 1 9 8 9) E st u ari n e e c ol o g y. Wil e y, N e w Y or k, U S A 

d e D e c k er e E M G T, T ol h ur st T J, d e Br o u w er J F C ( 2 0 0 1) D est a bili z ati o n of c o h esi v e i nt erti d al s e di m e nt s b y i nf a u n a. 

E st u ar C o a st S h elf S ci 5 3: 6 6 5 – 6 6 9. d oi: 1 0. 1 0 0 6/ e css. 2 0 0 1. 0 8 1 1 

d e J o n g DJ, d e J o n g e V N ( 1 9 9 5) D y n a mi cs a n d di stri b uti o n of mi cr o p h yt o b e nt hi c c hl or o p h yll- a i n t h e W est er n S c h el dt 

est u ar y ( S W N et h erl a n ds). H y dr o bi ol o gi a 3 1 1: 2 1 – 3 0. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 0 0 8 5 6 8 

d e J o n g e V N ( 1 9 8 0) Fl u ct u ati o n s i n t h e or g a ni c c ar b o n t o c hl or o p h yll- a  r ati os f or est u ari n e b e nt hi c di at o m p o p ul ati o n s. 

M ar E c ol Pr o g S er 2: 3 4 5 – 3 5 3. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 0 2 3 4 5 

d e J o n g e V N, B o u w m a n L A ( 1 9 7 7) A si m pl e d e n sit y s e p ar ati o n t e c h ni q u e f or q u a ntit ati v e i s ol ati o n of 

mi cr o p h yt o b e nt h os usi n g t h e c ol oi d al sili c a L u d o x T M. M ar Bi ol 4 2: 1 4 3 – 1 4 8. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 3 9 1 5 6 4 

d e l a V e g a C, S c h ü c k el U, H or n S, Kr ö n c k e I, As m us R M, As m us H ( 2 0 1 8 a) H o w t o i n cl u d e e c ol o gi c al n et w or k 

a n al ysi s r es ult s i n m a n a g e m e nt ? A c a s e st u d y of t hr e e ti d al b a si n s of t h e W a d d e n S e a, s o ut h - e a st er n N ort h S e a. 

O c e a n C o a st M a n a g 1 6 3: 4 0 1 – 4 1 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. o c e c o a m a n. 2 0 1 8. 0 7. 0 1 9 

d e l a V e g a C, H or n S, B air d D, Hi n es D, B orr ett S, J e n s e n L F, S c h w e m m er P, As m us R M, Si e b ert U, As m us H ( 2 0 1 8 b) 

S e a s o n al d y n a mi cs a n d f u n cti o ni n g of t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, n ort h er n W a d d e n S e a. E st u ar C o a st S h elf S ci 

2 0 3: 1 0 0 – 1 1 8. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 1 8. 0 1. 0 2 1 



 R ef er e n c es 

  - 2 1 3 - 

d e M es el I, D er y c k e S, M o e n s T, v a n d er G u c ht K, Vi n c x M, S wi n gs J ( 2 0 0 4) T o p- d o w n i m p a ct of b a ct eri v or o us 

n e m at o d es o n t h e b a ct eri al c o m m u nit y str u ct ur e: A mi cr o c os m st u d y. E n vir o n Mi cr o bi ol 6: 7 3 3 – 7 4 4. d oi: 

1 0. 1 1 1 1/j. 1 4 6 2- 2 9 2 0. 2 0 0 4. 0 0 6 1 0. x 

d e Tr o c h M, G ur d e b e k e S, Fi er s F, Vi n c x M ( 2 0 0 1) Z o n ati o n a n d str u ct uri n g f a ct or s of m ei of a u n a c o m m u niti es i n a 

tr o pi c al s e a gr a ss b e d ( G a zi B a y, K e n y a). J S e a R es 4 5: 4 5 – 6 1. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 1 3 8 5- 1 1 0 1( 0 0) 0 0 0 5 5- 1 

d e Tr o c h M, St ei n ar s d óttir M B, C h e p ur n o v V, Ól afss o n E ( 2 0 0 5) Gr a zi n g o n di at o m s b y h ar p a cti c oi d c o p e p o ds: 

S p e ci es-s p e cifi c d e n sit y- d e p e n d e nt u pt a k e a n d mi cr o bi al g ar d e ni n g. A q u at Mi cr o b E c ol 3 9: 1 3 5 – 1 4 4. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ a m e 0 3 9 1 3 5 

d e Tr o c h M, H o ut h o of d L, C h e p ur n o v V, V a nr e us el A ( 2 0 0 6 a) D o es s e di m e nt gr ai n si z e aff e ct di at o m gr a zi n g b y 

h ar p a cti c oi d c o p e p o ds ? M ar E n vir o n R es 6 1: 2 6 5 – 2 7 7. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. m ar e n vr es. 2 0 0 5. 1 0. 0 0 4 

d e Tr o c h M, C h e p ur n o v V, G h e er ar d y n H, V a nr e us el A, Ól afss o n E ( 2 0 0 6 b) Is di at o m si z e s el e cti o n b y h ar p a cti c oi d 

c o p e p o ds r el at e d t o gr a z er b o d y si z e ? J E x p M ar Bi o E c ol 3 3 2: 1 – 1 1. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.j e m b e. 2 0 0 5. 1 0. 0 1 7 

D e c h a m b e n o y C L, P oi nti er F, Sir o u F, V o u v é J ( 1 9 7 7) A p p ort d e l a t h er m o gr a p hi e i nfr ar o u g e a ér o p ort é e à l a 

c o n n ai ss a n c e d e l a d y n a mi q u e s u p erfi ci ell e d es est u air es (s yst è m e C h ar e nt e- S e u dr e- A n s e d e l’ Ai g uill o n). A c a d 

d es S ci 2 8 4: 1 2 6 9 – 1 2 7 2. 

D e gr é D, L e g u erri er D, Ar m y n ot d u C h at el et E, R z e z ni k J, A u g u et J- C, D u p u y C, M ar q ui s E, Fi c h et D, Str us ki C, 

J o y e u x E, S a uri a u P- G, Ni q uil N ( 2 0 0 6) C o m p ar ati v e a n al ysi s of t h e f o o d w e bs of t w o i nt erti d al m u dfl at s d uri n g 

t w o s e a s o n s usi n g i n v er s e m o d elli n g: Ai g uill o n C o v e a n d Br o u a g e M u dfl at, Fr a n c e. E st u ar C o a st S h elf S ci 

6 9: 1 0 7 – 1 2 4. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 0 6. 0 4. 0 0 1 

d el Gi or gi o P A, C ol e JJ ( 1 9 9 8) B a ct eri al gr o wt h effi ci e n c y i n n at ur al a q u ati c s yst e m s. A n n u R e v E c ol S yst 2 9: 5 0 3 – 5 4 1. 

D e Nir o MJ, E pst ei n S ( 1 9 7 8) I nfl u e n c e of di et o n t h e di stri b uti o n of c ar b o n i s ot o p es i n a ni m al s. G e o c hi m. C os m o c hi m. 

A ct a 4 2: 4 9 5 – 5 0 6. 

D ol b et h M, C ar d os o P G, F err eir a S M, V er d el h os T, R aff a elli D, P ar d al M A ( 2 0 0 7) A nt hr o p o g e ni c a n d n at ur al 

di st ur b a n c e eff e ct s o n a m a cr o b e nt hi c est u ari n e c o m m u nit y o v er a 1 0- y e ar p eri o d. M ar P oll ut B ull 5 4: 5 7 6 – 5 8 5. 

d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. m ar p ol b ul. 2 0 0 6. 1 2. 0 0 5 

D ol c h T, H a ss H C ( 2 0 0 8) L o n g-t er m c h a n g es of i nt erti d al a n d s u bti d al s e di m e nt c o m p ositi o n s i n a ti d al b a si n i n t h e 

n ort h er n W a d d e n S e a ( S E N ort h S e a). H el g ol M ar R es 6 2: 3 – 1 1. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 1 5 2- 0 0 7- 0 0 9 0- 7 

D ol c h T, R ei s e K ( 2 0 1 0) L o n g-t er m di s pl a c e m e nt of i nt erti d al s e a gr a ss a n d m uss el b e ds b y e x p a n di n g l ar g e s a n d y 

b e df or m s i n t h e n ort h er n W a d d e n S e a. J S e a R es 6 3: 9 3 – 1 0 1. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. s e ar es. 2 0 0 9. 1 0. 0 0 4 

D u art e C M ( 1 9 8 9) T e m p or al bi o m a ss v ari a bilit y a n d pr o d u cti o n/ bi o m a ss r el ati o n s hi ps of s e a gr a ss c o m m u niti es. M ar 

E c ol Pr o g S er 5 1: 2 6 9 – 2 7 6. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 5 1 2 6 9 

D u art e C M, C e bri á n J ( 1 9 9 6) T h e f at e of m ari n e a ut otr o p hi c pr o d u cti o n. Li m n ol O c e a n o gr 4 1: 1 7 5 8 – 1 7 6 6. d oi: 

1 0. 4 3 1 9/l o. 1 9 9 6. 4 1. 8. 1 7 5 8 

D u art e C M, C hi s c a n o C L ( 1 9 9 9) S e a gr a ss bi o m a ss a n d pr o d u cti o n: A r e a ss ess m e nt. A q u at B ot 6 5: 1 5 9 – 1 7 4. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/ S 0 3 0 4- 3 7 7 0( 9 9) 0 0 0 3 8- 8 

D u b oi s S, S a v o y e N, Gr e m ar e A, Pl u s M, C h arli er K, B elt oi s e A, Bl a n c h et H ( 2 0 1 2) Ori gi n a n d c o m p ositi o n of 

s e di m e nt or g a ni c m att er i n a c o a st al s e mi- e n cl os e d e c os yst e m: A n el e m e nt al a n d i s ot o pi c st u d y at t h e e c os yst e m 

s p a c e s c al e. J M ar S yst 9 4: 6 4 – 7 3. 

D u n st a n G A, Si n cl air AJ, O’ D e a K, N a u g ht o n J M ( 1 9 8 8) T h e li pi d c o nt e nt a n d f att y a ci d c o m p ositi o n of v ari o us 

m ari n e s p e ci es fr o m s o ut h er n A ustr ali a n c o a st al w at er s. C o m p Bi o c h e m P h ysi ol 9 1 B: 1 6 5 – 1 6 9. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/ 0 3 0 5- 0 4 9 1( 8 8) 9 0 1 3 0- 7 

D u n st a n G A, V ol k m a n J K, B arr ett S M, L er oi J M, J effr e y S W ( 1 9 9 4) E ss e nti al p ol y u n s at ur at e d f att y a ci ds fr o m 1 4 



R ef er e n c es 

 

- 2 1 4 -   

s p e ci es of di at o m ( B a cill ari o p h y c e a e). P h yt o c h e mi str y 3 5: 1 5 5 – 1 6 1. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 0 3 1- 9 4 2 2( 0 0) 9 0 5 2 5- 9 

D u p u y C, N g u y e n T h a n h H, Mi zr a hi D, J o ur d e J, Br ér et M, A g o g u é H, B e a u g e ar d L, B o c h er P ( 2 0 1 5) Str u ct ur e a n d 

f u n cti o n al c h ar a ct eri sti cs of t h e m ei of a u n a c o m m u nit y i n hi g hl y u n st a bl e i nt erti d al m u d b a n ks i n S uri n a m e a n d 

Fr e n c h G ui a n a ( N ort h Atl a nti c c o a st of S o ut h A m eri c a). C o nt S h elf R es 1 1 0: 3 9 – 4 7. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. csr. 2 0 1 5. 0 9. 0 1 9 

El - S a b a a wi R, D o w er J F, K ai n z M, M a z u m d er A ( 2 0 0 9) C h ar a ct eri zi n g di et ar y v ari a bilit y a n d tr o p hi c p ositi o n s of 

c o a st al c al a n oi d c o p e p o ds: I n si g ht fr o m st a bl e i s ot o p es a n d f att y a ci ds. M ar Bi ol 1 5 6: 2 2 5 – 2 3 7. d oi: 

1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 2 7- 0 0 8- 1 0 7 3- 1 

Elli s o n R L ( 1 9 8 4) F or a mi nif er a a n d m ei of a u n a o n a n i nt erti d al m u dfl at, C or n w all, E n gl a n d: P o p ul ati o n s; r es pir ati o n 

a n d s e c o n d ar y pr o d u cti o n; a n d e n er g y b u d g et. H y dr o bi ol o gi a 1 0 9: 1 3 1 – 1 4 8. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 0 1 1 5 7 2 

Eri kss o n B K, v a n d er H ei d e T, v a n d e K o p p el J, Pi er s m a T, v a n d er V e er H W, Olff H ( 2 0 1 0) M aj or c h a n g es i n t h e 

e c ol o g y of t h e w a d d e n s e a: H u m a n i m p a ct s, e c os yst e m e n gi n e eri n g a n d s e di m e nt d y n a mi cs. E c os yst e m s 1 3: 7 5 2 –

7 6 4. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 0 2 1- 0 1 0- 9 3 5 2- 3 

E s c ar a v a g e V, G ar ci a M E, C a st el J ( 1 9 8 9) T h e di stri b uti o n of m ei of a u n a a n d it s c o ntri b uti o n t o d etriti c p at h w a ys i n 

ti d al fl at s ( Ar c a c h o n B a y, Fr a n c e). I n: R os J D ( e d) T o pi cs i n M ari n e Bi ol o g y. I n stit ut o d e Ci e n ci a s d el M ar, 

B ar c el o n a, S p ai n, p p 5 5 1 – 5 5 9 

F at h B D ( 2 0 1 5) Q u a ntif yi n g e c o n o mi c a n d e c ol o gi c al s ust ai n a bilit y. O c e a n C o a st M a n a g 1 0 8: 1 3 – 1 9. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. o c e c o a m a n. 2 0 1 4. 0 6. 0 2 0 

F at h B D, S c h arl er U M, Ul a n o wi c z R E, H a n n o n B ( 2 0 0 7) E c ol o gi c al n et w or k a n al ysi s: n et w or k c o n str u cti o n. E c ol 

M o d ell 2 0 8: 4 9 – 5 5. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e c ol m o d el. 2 0 0 7. 0 4. 0 2 9 

F a u c h al d K, J u m ar s P A ( 1 9 7 9) T h e di et of w or m s: a st u d y of p ol y c h a et e f e e di n g g uil ds. O c e a n o gr M ar Bi ol A n n u R e v 

1 7: 1 9 3 – 2 8 4. d oi: 1 0. 1 2 6 9 1/ m ari n e- 1- 1- 6 

F e n c h el T ( 1 9 9 6) W or m b urr o ws a n d o xi c mi cr o ni c h es i n m ari n e s e di m e nt s. 1. S p ati al a n d t e m p or al s c al es. M ar Bi ol 

1 2 7: 2 8 9 – 2 9 5. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 9 4 2 1 1 4 

F e n c h el T M, J or g e n s e n B B ( 1 9 7 7) D etrit us f o o d c h ai n s of a q u ati c e c os yst e m s: T h e r ol e of b a ct eri a. I n: Al e x a n d er M 

( e d) A d v a n c es i n Mi cr o bi al E c ol o g y. Pl e n u m Pr ess, N e w Y or k, U S A, p p 1 –5 8 

Fi el d J G, M ol o n e y C L, Att w o o d C G ( 1 9 8 9) N et w or k A n al ysi s of si m ul at e d s u c c essi o n aft er a n u p w elli n g e v e nt. I n: 

W ulff F, Fi el d J G, M a n n K H ( e ds) N et w or k A n al ysi s i n M ari n e E c ol o g y: A n Ass ess m e nt, C o a st E st u ar St u d 3 2. 

S pri n g er, H ei d el b er g/ B erli n, G er m a n y, p p 1 3 2 – 1 5 8 

Fi s h er R, S h e a v es MJ ( 2 0 0 3) C o m m u nit y str u ct ur e a n d s p ati al v ari a bilit y of m ari n e n e m at o d es i n tr o pi c al A ustr ali a n 

pi o n e er s e a gr a ss m e a d o ws. H y dr o bi ol o gi a 4 9 5: 1 4 3 – 1 5 8. d oi: 1 0. 1 0 2 3/ A: 1 0 2 5 4 0 6 6 2 4 3 9 0 

Fl e e g er J W ( 2 0 0 5) T h e p ot e nti al t o m a ss- c ult ur e h ar p a cti c oi d c o p e p o ds f or us e a s f o o d f or l ar v al fi s h. I n: L e e C- S, 

O’ Br y e n PJ, M ar c us N H ( e ds) C o p e p o ds i n A q u a c ult ur e. Bl a c k w ell P u bli s hi n g, A m es, U S A, p p 1 1 – 2 4 

F ol c h J, L e es M, St a nl e y H S ( 1 9 5 7) A si m pl e m et h o d f or t h e i s ol ati o n a n d p urifi c ati o n of t ot al li pi ds fr o m a ni m al 

ti ss u es. J. Bi ol. C h e m. 2 2 6: 4 9 7 –5 0 9. 

F o n s e c a G, H ut c hi n gs P, G all u c ci F ( 2 0 1 1) M ei o b e nt hi c c o m m u niti es of s e a gr a ss b e ds ( Z ost e r a c a pri c or ni ) a n d 

u n v e g et at e d s e di m e nt s al o n g t h e c o a st of N e w S o ut h W al es, A ustr ali a. E st u ar C o a st S h elf S ci 9 1: 6 9 – 7 7. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 1 0. 1 0. 0 0 3 

Fr a n c o M A, S o et a ert K, V a n O e v el e n D, V a n G a n s b e k e D, C ost a MJ, Vi n c x M, V a n a v er b e k e J ( 2 0 0 8 a) D e n sit y, 

v erti c al di stri b uti o n a n d tr o p hi c r es p o n s es of m et a z o a n m ei o b e nt h os t o p h yt o pl a n kt o n d e p ositi o n i n c o ntr a sti n g 

s e di m e nt t y p es. M ar E c ol Pr o g S er 3 5 8: 5 1 – 6 2. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 7 3 6 1 

Fr a n c o M A, S o et a ert K, C ost a MJ, Vi n c x M, V a n a v er b e k e J ( 2 0 0 8 b) U pt a k e of p h yt o d etrit us b y m ei o b e nt h os usi n g 1 3 C 



 R ef er e n c es 

  - 2 1 5 - 

l a b ell e d di at o m s a n d P h a e o c ysti s i n t w o c o ntr a sti n g s e di m e nt s fr o m t h e N ort h S e a. J E x p M ar Bi o E c ol 3 6 2: 1 – 8. 

d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.j e m b e. 2 0 0 8. 0 4. 0 1 0 

Fr o nt ali ni F, S e m pr u c ci F, d u C h ât el et E A, Fr a n c es c a n g eli F, M ar g arit elli G, R ett ori R, S p a g n oli F, B al s a m o M, 

C o c ci o ni R ( 2 0 1 4) Bi o di v er sit y tr e n ds of t h e m ei of a u n al a n d f or a mi nif er al a ss e m bl a g es of L a k e V ar a n o (s o ut h er n 

It al y). Pr o c Bi ol S o c W a s hi n gt 1 2 7: 7 – 2 2. d oi: 1 0. 2 9 8 8/ 0 0 0 6- 3 2 4 X- 1 2 7. 1. 7 

Fr y B ( 1 9 8 8) F o o d w e b str u ct ur e o n G e or g es B a n k fr o m st a bl e C, N, a n d S i s ot o pi c c o m p ositi o n s. Li m n ol O c e a n o gr 

3 3: 1 1 8 2 – 1 1 9 0. 

Fr y B ( 2 0 0 6) St a bl e i s ot o p e e c ol o g y. S pri n g er, N e w Y or k, U S A 

G a e d k e U, Str ail e D ( 1 9 9 4) S e a s o n al- c h a n g es of tr o p hi c tr a nsf er effi ci e n ci es i n a pl a n kt o n f o o d- w e b d eri v e d fr o m 

bi o m a ss si z e di stri b uti o n s a n d n et w or k a n al ysi s. E c ol M o d ell 7 5: 4 3 5 – 4 4 5. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 3 0 4- 3 8 0 0( 9 4) 9 0 0 3 8- 8 

G all u c ci F, St e y a ert M, M o e n s T ( 2 0 0 5) C a n fi el d di stri b uti o n s of m ari n e pr e d a ci o us n e m at o d es b e e x pl ai n e d b y 

s e di m e nt c o n str ai nt s o n t h eir f or a gi n g s u c c ess ? M ar E c ol Pr o g S er 3 0 4: 1 6 7 – 1 7 8. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 3 0 4 1 6 7 

G al oi s R, Ri c h ar d P, Fri c o urt B ( 1 9 9 6) S e a s o n al v ari ati o n s i n s us p e n d e d p arti c ul at e m att er i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, 

Fr a n c e, usi n g li pi ds a s bi o m ar k er s. E st u ar C o a st S h elf S ci 4 3: 3 3 5 – 3 5 7. d oi: 1 0. 1 0 0 6/ e css. 1 9 9 6. 0 0 7 4 

G a mit o S, Er zi ni K ( 2 0 0 5) Tr o p hi c f o o d w e b a n d e c os yst e m attri b ut es of a w at er r es er v oir of t h e Ri a F or m os a (s o ut h 

P ort u g al). E c ol M o d ell 1 8 1: 5 0 9 – 5 2 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e c ol m o d el. 2 0 0 4. 0 2. 0 2 4 

G ar et MJ ( 1 9 9 6) Tr a n sf or m ati o n b a ct éri e n n e d e l a m ati èr e or g a ni q u e d a n s l es s é di m e nt s c ôti er s. R el ati o n e ntr e l es 

m ét a b oli s m es r es pir at oir es et l es a cti vit és e x o pr ot é ol yti q u es b a ct éri e n n es. U ni v er sit y of B or d e a u x II 

G ätj e C, R ei s e K ( 1 9 9 8) Ö k os yst e m W att e n m e er: A ust a us c h-, Tr a n s p ort- u n d St off u m w a n dl u n gs pr o z ess e. S pri n g er, 

B erli n, G er m a n y 

G att us o J- P, Fr a n ki g n o ull e M, W oll a st R ( 1 9 9 8) C ar b o n a n d c ar b o n at e m et a b oli s m i n c o a st al a q u ati c e c os yst e m s. A n n u 

R e v E c ol S yst 2 9: 4 0 5 – 4 3 4. 

G a z e a u F, S mit h S V, G e ntili B, Fr a n ki g n o ull e M, G att us o J- P ( 2 0 0 4) T h e E ur o p e a n c o a st al z o n e: c h ar a ct eri z ati o n a n d 

fir st a ss ess m e nt of e c os yst e m m et a b oli s m. E st u ar C o a st S h elf S ci 6 0: 6 7 3 – 6 9 4. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 0 4. 0 3. 0 0 7 

G e e J M ( 1 9 8 7) I m p a ct of e pi b e nt hi c pr e d ati o n o n est u ari n e i nt erti d al h ar p a cti c oi d c o p e p o d p o p ul ati o n s. M ar Bi ol 

9 6: 4 9 7 – 5 1 0. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 3 9 7 9 6 7 

G e e J M ( 1 9 8 9) A n e c ol o gi c al a n d e c o n o mi c r e vi e w of m ei of a u n a a s f o o d f or fi s h. Z o ol J Li n n S o c 9 6: 2 4 3 – 2 6 1. 

G erl a c h S A ( 1 9 7 1) O n t h e i m p ort a n c e of m ei of a u n a f or b e nt h os c o m m u niti es. O e c ol o gi a 6: 1 7 6 – 1 9 0. 

G h es ki er e T, Vi n c x M, Ur b a n- M ali n g a B, R oss a n o C, S c a pi ni F, D e gr a er S ( 2 0 0 5) N e m at o d es fr o m w a v e- d o mi n at e d 

s a n d y b e a c h es: Di v er sit y, z o n ati o n p att er n s a n d t esti n g of t h e i s o c o m m u niti es c o n c e pt. E st u ar C o a st S h elf S ci 

6 2: 3 6 5 – 3 7 5. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 0 4. 0 9. 0 2 4 

Gi er e O ( 1 9 9 3) M ei o b e nt h ol o g y. T h e mi cr os c o pi c f a u n a i n a q u ati c s e di m e nt s, 1st e d n. S pri n g er - V erl a g, B erli n, 

G er m a n y 

Gi er e O ( 2 0 0 9) M ei o b e nt h ol o g y: t h e mi cr os c o pi c m otil e f a u n a of a q u ati c s e di m e nt s, 2 n d e d n. S pri n g er, B erli n, 

G er m a n y 

G o n ç al v es A M M, A z eit eir o U M, P ar d al M A, d e Tr o c h M ( 2 0 1 2) F att y a ci d pr ofili n g r e v e al s s e a s o n al a n d s p ati al s hift s 

i n z o o pl a n kt o n di et i n a t e m p er at e est u ar y. E st u ar C o a st S h elf S ci 1 0 9: 7 0 – 8 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 1 2. 0 5. 0 2 0 

G or d o n J D M, D u n c a n J A R ( 1 9 7 9) S o m e n ot es o n t h e bi ol o g y of t h e s n a k e bl e n n y, L u m p e n us l a m pr et a ef or mi s  o n t h e 

w est c o a st of S c otl a n d. J M ar Bi ol Ass o c U nit e d Ki n g d o m 5 9: 4 1 3 – 4 1 9. 

G oss- C ust ar d J D, J o n es R E, N e w b err y P E ( 1 9 7 7) T h e e c ol o g y of t h e W a s h. I. Di stri b uti o n a n d di et of w a di n g bir ds 

(C h ar a drii ). J A p pl E c ol 1 4: 6 8 1 – 7 0 0. 

G ot o N, K a w a m ur a T, Mit a m ur a O, T er ai H ( 1 9 9 9) I m p ort a n c e of e xtr a c ell ul ar or g a ni c c ar b o n pr o d u cti o n i n t h e t ot al 
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pri m ar y pr o d u cti o n b y ti d al-fl at di at o m s i n c o m p ari s o n t o p h yt o pl a n kt o n. M ar E c ol Pr o g S er 1 9 0: 2 8 9 – 2 9 5. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 9 0 2 8 9 

G o ul e a u D, J o u a n n e a u J M, W e b er O, S a uri a u P G G ( 2 0 0 0) S h ort- a n d l o n g-t er m s e di m e nt ati o n o n M o nt p ort ail – Br o u a g e 

i nt erti d al m u dfl at, M ar e n n es – Ol ér o n B a y ( Fr a n c e). C o nt S h elf R es 2 0: 1 5 1 3 – 1 5 3 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 2 7 8-

4 3 4 3( 0 0) 0 0 0 3 5- 2 

Gr a e v e M, K att n er G, H a g e n W ( 1 9 9 4) Di et-i n d u c e d c h a n g es i n t h e f att y a ci d c o m p ositi o n of Ar cti c h er bi v or o us 

c o p e p o ds: E x p eri m e nt al e vi d e n c e of tr o p hi c m ar k er s. J E x p M ar Bi o E c ol 1 8 2: 9 7 – 1 1 0. 

Gr a e v e M, K att n er G, Pi e p e n b ur g D ( 1 9 9 7) Li pi ds i n ar cti c b e nt h os: D o es t h e f att y a ci d a n d al c o h ol c o m p ositi o n r efl e ct 

f e e di n g a n d tr o p hi c i nt er a cti o n s ? P ol ar Bi ol 1 8: 5 3 – 6 1. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 3 0 0 0 0 5 0 1 5 8 

Gr a y J P, H er wi g R P ( 1 9 9 6) P h yl o g e n eti c a n al ysi s of t h e b a ct eri al c o m m u niti es i n m ari n e s e di m e nt s. A p pl E n vir o n 

Mi cr o bi ol 6 2: 4 0 4 9 – 4 0 5 9. 

Gr e b m ei er J M, M c R o y C P, F e d er H M ( 1 9 8 8) P el a gi c- b e nt hi c c o u pli n g o n t h e s h elf of t h e n ort h er n B eri n g a n d C h u k c hi 

S e a s. I. F o o d s u p pl y s o ur c e a n d b e nt hi c bi o m a ss. M ar E c ol Pr o g S er 4 8: 5 7 – 6 7. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 4 8 0 5 7 

Gr e e n a cr e M ( 2 0 1 6) D at a r e p orti n g a n d vi s u ali z ati o n i n e c ol o g y. P ol ar Bi ol 3 9: 2 1 8 9 – 2 2 0 5. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 3 0 0- 0 1 6-

2 0 4 7- 2 

Gri b b e n P E, Ni el s e n S, S e y m o ur J R, Br a dl e y DJ, W est M N, T h o m a s T ( 2 0 1 7) Mi cr o bi al c o m m u niti es i n m ari n e 

s e di m e nt s m o dif y s u c c e ss of a n i n v a si v e m a cr o p h yt e. S ci R e p 7: 1 – 8. d oi: 1 0. 1 0 3 8/ s 4 1 5 9 8- 0 1 7- 1 0 2 3 1- 2 

G u ari ni J- M, Bl a n c h ar d G F, B a c h er C, Gr os P, Ri er a P, Ri c h ar d P, G o ul e a u D, Pr o u J, G al oi s R, S a uri a u P- G ( 1 9 9 8) 

D y n a mi cs of s p ati al p att er n s of mi cr o p h yt o b e nt hi c bi o m a ss: i nf er e n c es fr o m a g e ost ati sti c al a n al ysi s of t w o 

c o m pr e h e n si v e s ur v e ys i n M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( Fr a n c e). M ar E c ol Pr o g S er 1 6 6: 1 3 1 – 1 4 1. 

G u es n et V, L a ss all e G, C h a al ali A, K e ar n e y K, S ai nt- B é at B, K ari mi B, Gr a mi B, T e c c hi o S, Ni q uil N, L o br y J ( 2 0 1 5) 

I n c or p or ati n g f oo d - w e b p ar a m et er u n c ert ai nt y i nt o E c o p at h- d eri v e d e c ol o gi c al n et w or k i n di c at or s. E c ol M o d ell 

3 1 3: 2 9 – 4 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e c ol m o d el. 2 0 1 5. 0 5. 0 3 6 

G uili ni K, L e vi n L A, V a nr e us el A ( 2 0 1 2) C ol d s e e p a n d o x y g e n mi ni m u m z o n e a ss o ci at e d s o ur c es of m ar gi n 

h et er o g e n eit y aff e ct b e nt hi c a ss e m bl a g es, di v er sit y a n d n utriti o n at t h e C a s c a di a n m ar gi n ( N E P a cifi c O c e a n). 

Pr o g O c e a n o gr 9 6: 7 7 – 9 2. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. p o c e a n. 2 0 1 1. 1 0. 0 0 3 

G uili ni K, V eit- K ö hl er G, d e Tr o c h M, v a n G a n s b e k e D, V a nr e us el A ( 2 0 1 3) L atit u di n al a n d t e m p or al v ari a bilit y i n t h e 

c o m m u nit y str u ct ur e a n d f att y a ci d c o m p ositi o n of d e e p-s e a n e m at o d es i n t h e S o ut h er n O c e a n. Pr o g O c e a n o gr 

1 1 0: 8 0 – 9 2. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. p o c e a n. 2 0 1 3. 0 1. 0 0 2 

G uill a u m o nt B ( 1 9 9 1) Utili s ati o n d e l’i m a g eri e s at ellit air e p o ur d es c o m p ar ai s o n s s p ati al es et t e m p or ell es e n z o n e 

i nt erti d al e. I n: Elli ott M, D u cr ot o y J- P ( e ds) E st u ari es a n d C o a st s: S p ati al a n d T e m p or al I nt er c o m p ari s o n s. 

E C S A 1 9 S y m p osi u m. Ol s e n & Ol s e n Pr ess, Fr e d e n s b or g, D e n m ar k, p p 6 3 – 6 8  

H al p er n B S, W al bri d g e S, S el k o e K A, K a p p el C V, Mi c h eli F, D’ A gr os a C, Br u n o J F, C a s e y K S, E b ert C, F o x H E, 

F ujit a R, H ei n e m a n n D, L e ni h a n H S, M a di n E M P, P err y M T, S eli g E R, S p al di n g M, St e n e c k R, W at s o n R ( 2 0 0 8) 

A gl o b al m a p of h u m a n i m p a ct o n m ari n e e c os yst e m s. S ci e n c e ( 8 0- ) 3 1 9: 9 4 8 – 9 5 2. d oi: 1 0. 1 1 2 6/ s ci e n c e. 1 1 4 9 3 4 5 

H a u b oi s A G, G u ari ni J M, Ri c h ar d P, Fi c h et D, R a d e n a c G, Bl a n c h ar d G F ( 2 0 0 5 a) I n g esti o n r at e of t h e d e p osit-f e e d er 

H y dr o bi a ul v a e  ( G a str o p o d a) o n e pi p eli c di at o m s: Eff e ct of c ell si z e a n d al g al bi o m a ss. J E x p M ar Bi o E c ol 

3 1 7: 1 – 1 2. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.j e m b e. 2 0 0 4. 1 1. 0 0 9 

H a u b oi s A G, S yl v estr e F, G u ari ni J M, Ri c h ar d P, Bl a n c h ar d G F ( 2 0 0 5 b) S p ati o-t e m p or al str u ct ur e of t h e e pi p eli c 

di at o m a ss e m bl a g e fr o m a n i nt erti d al m u dfl at i n M ar e n n es- Ol ér o n B a y, Fr a n c e. E st u ar C o a st S h elf S ci 6 4: 3 8 5 –

3 9 4. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 0 5. 0 3. 0 0 4 

H ei p C H R, Vi n c x M, Vr a n k e n G ( 1 9 8 5) T h e e c ol o g y of m ari n e n e m at o d es. O c e a n o gr M ar Bi ol A n n u R e v 2 3: 3 9 9 – 4 8 9. 
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H e m mi n g a M, D u art e C M ( 2 0 0 0) S e a gr a ss e c ol o g y, 1st e d n. C a m bri d g e U ni v er sit y Pr ess, C a m bri d g e, U. K. 

H ér al M, D esl o us- P a oli J M, Pr o u J ( 1 9 8 6) D y n a mi q u es d es pr o d u cti o n s et d es bi o m a ss es d es h uîtr es cr e us es c ulti v é es 

(Cr ass ost r e a a n g ul at a  et Cr ass ost r e a gi g as ) d a n s l e b a ssi n d e M ar e n n es- Ol ér o n d e p ui s u n si e cl e. C o n s I nt p o ur 

l’ E x pl or ati o n l a M er 8: 1 3 – 3 2. 

H erl or y O, G u ari ni J M, Ri c h ar d P, Bl a n c h ar d G F ( 2 0 0 4) Mi cr ostr u ct ur e of mi cr o p h ot o b e nt hi c bi ofil m a n d it s s p ati o 

t e m p or al d y n a mi cs i n a n i nt erti d al m u dfl at ( Ai g uill o n B a y, Fr a n c e). M ar E c ol Pr o g S er 2 8 2: 3 3 – 4 4. 

H erl or y O, Ri c h ar d P, Bl a n c h ar d G F ( 2 0 0 7) M et h o d ol o g y of li g ht r es p o n s e c ur v es: a p pli c ati o n of c hl or o p h yll 

fl u or es c e n c e t o mi cr o p h yt o b e nt hi c bi ofil m s. M ar Bi ol 1 5 3: 9 1 – 1 0 1. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 2 7- 0 0 7- 0 7 8 7- 9 

H er m a n P MJ, Vr a n k e n G ( 1 9 8 8) St u di es of t h e lif e- hi st or y a n d e n er g eti cs of m ari n e a n d br a c ki s h- w at er n e m at o d es - II. 

Pr o d u cti o n, r es pir ati o n a n d f o o d u pt a k e b y M o n h y st e r a di sj u n ct a . O e c ol o gi a 7 7: 4 5 7 – 4 6 3. d oi: 

1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 3 7 7 2 6 0 

H er m a n P MJ, Mi d d el b ur g JJ, v a n d e K o p p el J, H ei p C H R ( 1 9 9 9) E c ol o g y of est u ari n e m a cr o b e nt h os. A d v E c ol R es 

2 9: 1 9 5 – 2 4 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 0 6 5- 2 5 0 4( 0 8) 6 0 1 9 4- 4 

H er m a n P MJ, Mi d d el b ur g JJ, Wi d d o ws J, L u c a s C H, H ei p C H R ( 2 0 0 0) St a bl e i s ot o p es a s tr o p hi c tr a c er s: C o m bi ni n g 

fi el d s a m pli n g a n d m a ni p ul ati v e l a b elli n g of f o o d r es o ur c es f or m a cr o b e nt h os. M ar E c ol Pr o g S er 2 0 4: 7 9 – 9 2. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 2 0 4 0 7 9 

H er m a n R, Vi n c x M, H ei p C H R ( 1 9 8 5) M ei of a u n a of t h e B el gi a n c o a st al w at er s: s p ati al a n d t e m p or al v ari a bilit y a n d 

pr o d u cti vit y. I n: H ei p C, P ol k P ( e ds) C o n c ert e d A cti o n s O c e a n o gr a p h y. Fi n al R e p ort, v ol. 3. Bi ol o gi c al 

Pr o c ess es a n d Tr a n sl o c ati o n s, C o n c ert e d. Mi ni str y of S ci e ntifi c P oli c y, Br uss el s, B el gi u m, p p 6 5 – 8 0 

Hi c ks G R F ( 1 9 8 4) S p ati o-t e m p or al d y n a mi cs of a m ei o b e nt hi c c o p e p o d a n d t h e i m p a ct of pr e d ati o n- di st ur b a n c e. J E x p 

M ar Bi o E c ol 8 1: 4 7 – 7 2. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 0 2 2- 0 9 8 1( 8 4) 9 0 2 2 3- 5 

Hi c ks G R F, C o ull B C ( 1 9 8 3) T h e e c ol o g y of m ari n e m ei o b e nt hi c h ar p a cti c oi d c o p e p o ds. O c e a n o gr M ar Bi ol A n n u R e v 

2 1: 6 7 – 1 7 5. d oi: 1 0. 1 2 3 4/ 2 0 1 3/ 9 9 9 9 9 0. 

Hi g gi n s R P, T hi el H ( 1 9 8 8) I ntr o d u cti o n t o t h e st u d y of m ei of a u n a. S mit h s o ni a n I n stit uti o n Pr ess, W a s hi n gt o n D C 

Hill M O ( 1 9 7 3) Di v er sit y a n d e v e n n ess: a u nif yi n g n ot ati o n a n d it s c o n s e q u e n c es. E c ol o g y 5 4: 4 2 7 – 4 3 2. d oi: 

1 0. 2 3 0 7/ 1 9 3 4 3 5 2 

H o bs o n K A, Pi attt J F, Pit o c c h elli J ( 1 9 9 4) Usi n g st a bl e i s ot o p es t o d et er mi n e s e a bir d tr o p hi c r el ati o n s hi ps. J A ni m E c ol 

6 3: 7 8 6 – 7 9 8. 

H öf m a n n H, H ör s c h el m a n n H ( 1 9 6 9) N a hr u n gs u nt er s u c h u n g e n b ei Li mi k ol e n d ur c h M a g e ni n h alt s a n al ys e n. C or a x 3: 7 –

2 2. 

H oll a n d A F, Zi n g m ar k R G, D e a n J M ( 1 9 7 4) Q u a ntit ati v e e vi d e n c e c o n c er ni n g t h e st a bili z ati o n of s e di m e nt s b y m ari n e 

b e nt hi c di at o m s. M ar Bi ol 2 7: 1 9 1 – 1 9 6. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 3 9 1 9 4 3 

H ol m er M, D u art e C M, B os c h k er H T S, B arr ó n C ( 2 0 0 4) C ar b o n c y cli n g a n d b a ct eri al c ar b o n s o ur c es i n pri sti n e a n d 

i m p a ct e d M e dit err a n e a n s e a gr a ss s e di m e nt s. A q u at Mi cr o b E c ol 3 6: 2 2 7 – 2 3 7. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ a m e 0 3 6 2 2 7 

H or n S, d e l a V e g a C, As m us R M, S c h w e m m er P, E n n er s L, G art h e S, Bi n d er K, As m us H ( 2 0 1 7) I nt er a cti o n b et w e e n 

bir ds a n d m a cr of a u n a wit hi n f o o d w e bs of si x i nt erti d al h a bit at s of t h e W a d d e n S e a. P L o S O n e 1 2: 1 – 2 3. d oi: 

1 0. 1 3 7 1/j o ur n al. p o n e. 0 1 7 6 3 8 1 

H os hi k a A, S ar k er MJ, Is hi d a S, Mi s hi m a Y, T a k ai N ( 2 0 0 6) F o o d w e b a n al ysi s of a n e el gr a ss ( Z ost e r a m ari n a  L.) 

m e a d o w a n d n ei g h b o uri n g sit es i n Mit s u k u c hi B a y ( S et o I nl a n d S e a, J a p a n) usi n g c ar b o n a n d nitr o g e n st a bl e 

i s ot o p e r ati os. A q u at B ot 8 5: 1 9 1 – 1 9 7. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. a q u a b ot. 2 0 0 6. 0 3. 0 0 5 

H y n d es G A, L a v er y P S ( 2 0 0 5) D o es tr a n s p ort e d s e a gr a ss pr o vi d e a n i m p ort a nt tr o p hi c li n k i n u n v e g et at e d, n e ar s h or e 

ar e a s ? E st u ar C o a st S h elf S ci 6 3: 6 3 3 – 6 4 3. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 0 5. 0 1. 0 0 8 
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I k e n K, Br e y T, W a n d U, V oi gt J, J u n g h a n s P ( 2 0 0 1) F o o d w e b str u ct ur e of t h e b e nt hi c c o m m u nit y at t h e P or c u pi n e 

A b yss al Pl ai n ( N E Atl a nti c): A st a bl e i s ot o p e a n al ysi s. Pr o g O c e a n o gr 5 0: 3 8 3 – 4 0 5. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 0 7 9-

6 6 1 1( 0 1) 0 0 0 6 2- 3 

I n g ol e B S, P ar ul e k ar A H ( 1 9 9 8) R ol e of s ali nit y i n str u ct uri n g t h e i nt erti d al m ei of a u n a of a tr o pi c al est u ari n e b e a c h: 

Fi el d e vi d e n c e. I n di a n J M ar S ci 2 7: 3 5 6 – 3 6 1. 

J a c ks o n G A ( 1 9 8 0) P h yt o pl a n kt o n gr o wt h a n d z o o pl a n kt o n gr a zi n g i n oli g otr o p hi c o c e a n s. N at ur e 2 8 4: 4 3 9 – 4 4 1. d oi: 

1 0. 1 0 3 8/ 2 8 4 4 3 9 a 0 

J a c o bs e n V H ( 1 9 6 7) T h e f e e di n g of t h e l u g w or m A r e ni c ol a m ari n e  ( L.). Q u a ntit ati v e st u di es. O p h eli a 4: 9 1 – 1 0 9. 

J a s c hi n s ki S, Br e p o hl D C, S o m m er U ( 2 0 0 8) C ar b o n s o ur c es a n d tr o p hi c str u ct ur e i n a n e el gr a ss Z ost e r a m ari n a  b e d, 

b a s e d o n st a bl e i s ot o p e a n d f att y a ci d a n al ys es. M ar E c ol Pr o g S er 3 5 8: 1 0 3 – 1 1 4. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 7 3 2 7 

J e n s e n K T, Si e gi s m u n d H R ( 1 9 8 0) T h e i m p ort a n c e of di at o m s a n d b a ct eri a i n t h e di et of H y dr o bi a ul v a e . O p h eli a 

1: 1 9 3 – 1 9 9. 

J e n s e n P ( 1 9 8 3) M ei of a u n al a b u n d a n c e a n d v erti c al z o n ati o n i n a s u blitt or al s oft b ott o m, wit h a t est of t h e H a ps c or er. 

M ar Bi ol 7 4: 3 1 9 – 3 2 6. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 4 0 3 4 5 8 

J e n s e n P ( 1 9 9 6) B urr o ws of m ari n e n e m at o d es a s c e ntr es f or mi cr o bi al gr o wt h. N e m at ol o gi c a 4 2: 3 2 0 – 3 2 9. 

J e n s e n SI, K ü hl M, Pri e m é A ( 2 0 0 7) Diff er e nt b a ct eri al c o m m u niti es a ss o ci at e d wit h t h e r o ot s a n d b ul k s e di m e nt of t h e 

s e a gr a ss Z ost e r a m ari n a . F E M S Mi cr o bi ol E c ol 6 2: 1 0 8 – 1 1 7. d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 5 7 4- 6 9 4 1. 2 0 0 7. 0 0 3 7 3. x 

J o h n s o n G A, Ni q uil N, As m us H, B a c h er C, As m us R M, B air d D ( 2 0 0 9) T h e eff e ct s of a g gr e g ati o n o n t h e p erf or m a n c e 

of t h e i n v er s e m et h o d a n d i n di c at or s of n et w or k a n al ysi s. E c ol M o d ell 2 2 0: 3 4 4 8 – 3 4 6 4. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. e c ol m o d el. 2 0 0 9. 0 8. 0 0 3 

J or d a n a E, Fr a n c oi s C, Gr e m ar e A, A m o ur o u x J- M, C hr eti e n n ot- Di n et M-J ( 2 0 0 1) F o o d s o ur c es, i n g esti o n a n d 

a bs or pti o n i n t h e s us p e n si o n-f e e di n g p ol y c h a et e, Dit r u p a ari eti n a  ( O. F. M ull er). J E x p M ar Bi o E c ol 2 6 6: 2 1 9 –

2 3 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 0 2 2- 0 9 8 1( 0 1) 0 0 3 5 7- 4 

J ør g e n s e n S E, M üll er F ( e ds) ( 2 0 0 0) H a n d b o o k of e c os yst e m t h e ori es a n d m a n a g e m e nt. C R C Pr ess, B o c a R at o n, U S A 

J os efs o n A B, Wi d b o m B ( 1 9 8 8) Diff er e nti al r es p o n s e of b e nt hi c m a cr of a u n a a n d m ei of a u n a t o h y p o xi a i n t h e G ull m ar 

Fj or d b a si n. M ar Bi ol 1 0 0: 3 1 – 4 0. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 3 9 2 9 5 2 

K al d y J E, O n uf C P, El dri d g e P M, Cif u e nt es L A ( 2 0 0 2) C ar b o n b u d g et f or a s u btr o pi c al s e a gr a ss d o mi n at e d c o a st al 

l a g o o n: H o w i m p ort a nt ar e s e a gr a ss es t o t ot al e c o s yst e m n et pri m ar y pr o d u cti o n ? E st u ari es 2 5: 5 2 8 – 5 3 9. d oi: 

1 0. 1 0 0 7/ B F 0 2 8 0 4 8 8 8 

K a n g C K, Ki m J B, L e e K S, Ki m J B, L e e P Y, H o n g J S ( 2 0 0 3) Tr o p hi c i m p ort a n c e of b e nt hi c mi cr o al g a e t o 

m a cr o z o o b e nt h os i n c o a st al b a y s yst e m s i n K or e a: D u al st a bl e C a n d N i s ot o p e a n al ys es. M ar E c ol Pr o g S er 

2 5 9: 7 9 – 9 2. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 2 5 9 0 7 9 

K a n g C K, P ar k HJ, C h o y E J, C h oi K S, H w a n g K, Ki m J B ( 2 0 1 5) Li n ki n g i nt erti d al a n d s u bti d al f o o d w e bs: C o n s u m er -

m e di at e d tr a n s p ort of i nt erti d al b e nt hi c mi cr o al g al c ar b o n. P L o S O n e 1 0: 1 – 2 6. d oi: 

1 0. 1 3 7 1/j o ur n al. p o n e. 0 1 3 9 8 0 2 

K a uf m a n A G, B orr ett S R ( 2 0 1 0) E c os yst e m n et w or k a n al ysi s i n di c at or s ar e g e n er all y r o b ust t o p ar a m et er u n c ert ai nt y i n 

a p h os p h or us m o d el of L a k e Si d n e y L a ni er, U S A. E c ol M o d ell 2 2 1: 1 2 3 0 – 1 2 3 8. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. e c ol m o d el. 2 0 0 9. 1 2. 0 1 8 

K a y JJ, Gr a h a m L A, Ul a n o wi c z R E ( 1 9 8 9) A d et ail e d g ui d e t o N et w or k A n al ysi s. I n: W ulff F, Fi el d J G, M a n n K H 

( e ds) N et w or k A n al ysi s i n M ari n e E c ol o g y: A n Ass ess m e nt, C o a st E st u ar St u d 3 2. S pri n g er, B erli n/ H ei d el b er g, 

G er m a n y, p p 1 5 – 6 1 

K ell y J R, S c h ei bli n g R E ( 2 0 1 2) F att y a ci ds a s di et ar y tr a c er s i n b e nt hi c f o o d w e bs. M ar E c ol Pr o g S er 4 4 6: 1 – 2 2. d oi: 



 R ef er e n c es 

  - 2 1 9 - 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 9 5 5 9 

K e m p P F ( 1 9 9 0) T h e f at e of b e nt hi c b a ct eri al pr o d u cti o n. R e v A q u at S ci 2: 1 0 9 – 1 2 4. 

K er v ell a S ( 2 0 0 9) D y n a mi q u e d es s é di m e nt s fi n s et mi xt es d es z o n es i nt erti d al es d e l a b ai e d e M ar e n n es- Ol ér o n. 

U ni v er sit é d e L a R o c h ell e 

K h arl a m e n k o VI, Z h u k o v a N V, K h oti m c h e n k o S V, S v et a s h e v VI, K a m e n e v G M ( 1 9 9 5) F att y a ci ds a s m ar k er s of f o o d 

s o ur c es i n a s h all o w- w at er h y dr ot h er m al e c os yst e m ( Kr at er n a y a Bi g ht, Y a n ki c h Isl a n d, K uril e Isl a n ds). M ar E c ol 

Pr o g S er 1 2 0: 2 3 1 – 2 4 2. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 2 0 2 3 1 

K h arl a m e n k o VI, Ki y a s h k o SI, I m bs  a. B, V ys h k v art z e v DI ( 2 0 0 1) I d e ntifi c ati o n of f o o d s o ur c es of i n v ert e br at es fr o m 

t h e s e a gr a ss Z ost e r a m ari n a  c o m m u nit y usi n g c ar b o n a n d s ulf ur st a bl e i s ot o p e r ati o a n d f att y a ci d a n al ys es. M ar 

E c ol Pr o g S er 2 2 0: 1 0 3 – 1 1 7. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 2 2 0 1 0 3 

Kl ei b er M ( 1 9 3 2) B o d y si z e a n d m et a b oli s m. Hil g ar di a A J. A gri c. S ci. 6: 3 1 5 – 3 5 3. 

K o c h E W, A c k er m a n J D, V er d ui n J, v a n K e ul e n M ( 2 0 0 6) Fl ui d d y n a mi cs i n s e a gr a ss e c ol o g y - fr o m m ol e c ul es t o 

e c os yst e m s. I n: L ar k u m A W D, Ort h RJ, D u art e C M ( e ds) S e a gr a ss es: Bi ol o g y, E c ol o g y a n d C o n s er v ati o n. 

S pri n g er, D or dr e c ht, N et h erl a n ds, p p 1 9 3 – 2 2 5 

K o c h E W, B ar bi er E B, Silli m a n B R, R e e d DJ, P erill o G M E, H a c k er S D, Gr a n e k E F, Pri m a v er a J H, M ut hi g a N, 

P ol a s k y S, H al p er n B S, K e n n e d y CJ, K a p p el C V, W ol a n s ki E ( 2 0 0 9) N o n-li n e arit y i n e c os yst e m s er vi c es: 

T e m p or al a n d s p ati al v ari a bilit y i n c o a st al pr ot e cti o n. Fr o nt E c ol E n vir o n 7: 2 9 – 3 7. d oi: 1 0. 1 8 9 0/ 0 8 0 1 2 6 

K o n es J K, S o et a ert K, v a n O e v el e n D, O wi n o J O, M a v uti K ( 2 0 0 6) G ai ni n g i n si g ht i nt o f o o d w e bs r e c o n str u ct e d b y t h e 

i n v er s e m et h o d. J M ar S yst 6 0: 1 5 3 – 1 6 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.j m ar s ys. 2 0 0 5. 1 2. 0 0 2 

K ot wi c ki L, d e Tr o c h M, Ur b a n- M ali n g a B, G h es ki er e T, W esl a ws ki J M ( 2 0 0 5 a) H ori z o nt al a n d v erti c al di stri b uti o n of 

m ei of a u n a o n s a n d y b e a c h es of t h e N ort h S e a ( T h e N et h erl a n ds, B el gi u m, Fr a n c e). H el g ol M ar R es 5 9: 2 5 5 – 2 6 4. 

d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 1 5 2- 0 0 5- 0 0 0 1- 8 

K ot wi c ki L, S z y m elf e ni g M, d e Tr o c h M, Ur b a n- M ali n g a B, W ȩ sł a ws ki J M ( 2 0 0 5 b) L atit u di n al bi o di v er sit y p att er n s of 

m ei of a u n a fr o m s a n d y litt or al b e a c h es. Bi o di v er s C o n s er v 1 4: 4 6 1 – 4 7 4. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ 1 0 5 3 1- 0 0 4- 6 2 7 2- 6 

Kri st e n s e n E, P e n h a- L o p es G, D el ef oss e M, V al d e m ar s e n T, Q ui nt a n a C O, B a nt a G T ( 2 0 1 2) W h at i s bi ot ur b ati o n ? T h e 

n e e d f or a pr e ci s e d efi niti o n f or f a u n a i n a q u ati c s ci e n c es. M ar E c ol Pr o g S er 4 4 6: 2 8 5 – 3 0 2. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 9 5 0 6 

K ui p er s B R, d e Wil d e P A WJ, Cr e ut z b er g F ( 1 9 8 1) E n er g y fl o w i n a ti d al fl at e c os yst e m. M ar E c ol Pr o g S er 5: 2 1 5 – 2 2 1. 

d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 0 5 2 1 5 

L a c ost e É, Pi ot A, Ar c h a m b a ult P, M c Ki n ds e y C W, N o z ai s C ( 2 0 1 8) Bi ot ur b ati o n a cti vit y of t hr e e m a cr of a u n al s p e ci es 

a n d t h e pr es e n c e of m ei of a u n a aff e ct t h e a b u n d a n c e a n d c o m p ositi o n of b e nt hi c b a ct eri al c o m m u niti es. M ar 

E n vir o n R es 1 3 6: 6 2 – 7 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. m ar e n vr es. 2 0 1 8. 0 2. 0 2 4 

L a n dr y M R, H a ss ett R P ( 1 9 8 2) E sti m ati n g t h e gr a zi n g i m p a ct of m ari n e mi cr o- z o o pl a n kt o n. M ar Bi ol 6 7: 2 8 3 – 2 8 8. d oi: 

1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 3 9 7 6 6 8 

L a ss er e P, R e n a u d- M or n a nt J ( 1 9 7 3) R esi st a n c e a n d r es pir at or y p h ysi ol o g y of i nt erti d al m ei of a u n a t o o x y g e n -

d efi ci e n c y. N et h erl a n ds J S e a R es 7: 2 9 0 – 3 0 2. 

L a ss er e P, R e n a u d- M or n a nt J, C a st el J ( 1 9 7 5) M et a b oli c a cti viti es of m ei of a u n al c o m m u niti es i n a s e mi- e n cl os e d 

l a g o o n. P ossi biliti es of tr o p hi c c o m p etiti o n b et w e e n m ei of a u n a a n d m u gili d fi s h. I n: P er s o n n e G, J a s p er s E ( e ds) 

T e nt h E ur o p e a n S y m p osi u m o n M ari n e Bi ol o g y, Ost e n d, B el gi u m, S e pt e m b er 1 9 7 5, 2. U ni v er s al Pr ess, W ett er e n, 

B el gi u m, p p 3 9 3 – 4 1 4 

L a v ell e P, D u g d al e R, S c h ol es R, B er h e A A, C ar p e nt er E, C o di s p oti L, I z a c A- M, L e m o all e J, L ui z a o F, S c h ol es M, 

Tr e g u er P, W ar d B ( 2 0 0 5) N utri e nt c y cli n g. I n: H a ss a n R, S c h ol es R, As h N ( e ds) E c os yst e m s a n d h u m a n w ell-



R ef er e n c es 

 

- 2 2 0 -   

b ei n g; V ol. 1. C urr e nt st at e a n d tr e n ds: fi n di n gs of t h e C o n diti o n a n d Tr e n ds W or ki n g Gr o u p. Isl a n d Pr ess, 

W a s hi n gt o n, D C, U S A, p p 3 3 3 – 3 5 3 

L a v er g n e C, B e a u g e ar d L, D u p u y C, C o urti es C, A g o g u é H ( 2 0 1 4) A n effi ci e nt a n d r a pi d m et h o d f or t h e e n u m er ati o n 

of h et er otr o p hi c pr o k ar y ot es i n c o a st al s e di m e nt s b y fl o w c yt o m etr y. J Mi cr o bi ol M et h o ds 1 0 5: 3 1 – 3 8. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. mi m et. 2 0 1 4. 0 7. 0 0 2 

L e br et o n B ( 2 0 0 9) A n al ys e d e l a str u ct ur e et d u f o n cti o n n e m e nt d u r es e a u tr o p hi q u e d’ u n h er bi er p ar a p pr o c h e m ulti-

tr a c e ur s: tr a c a g e i s ot o pi q u e n at ur el et pr ofil s a ci d es gr a s. U ni v er sit é d e L a R o c h ell e, Fr a n c e 

L e br et o n B, Ri c h ar d P, R a d e n a c G, B or d es M, Br ér et M, Ar n a u d C, M or n et F, Bl a n c h ar d G F ( 2 0 0 9) Ar e e pi p h yt es a 

si g nifi c a nt c o m p o n e nt of i nt erti d al Z ost e r a n oltii  b e ds ? A q u at B ot 9 1: 8 2 – 9 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. a q u a b ot. 2 0 0 9. 0 3. 0 0 3 

L e br et o n B, Ri c h ar d P, P arli er E P, G uill o u G, Bl a n c h ar d G F ( 2 0 1 1 a) Tr o p hi c e c ol o g y of m ull et s d uri n g t h eir s pri n g 

mi gr ati o n i n a E ur o p e a n s alt m ar s h: A st a bl e i s ot o p e st u d y. Est u ar C o a st S h elf S ci 9 1: 5 0 2 – 5 1 0. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 1 0. 1 2. 0 0 1 

L e br et o n B, Ri c h ar d P, G al oi s R, R a d e n a c G, Pfl é g er C, G uill o u G, M or n et F, Bl a n c h ar d G F ( 2 0 1 1 b) Tr o p hi c 

i m p ort a n c e of di at o m s i n a n i nt erti d al Z ost e r a n oltii  s e a gr a ss b e d: E vi d e n c e fr o m st a bl e i s ot o p e a n d f att y a ci d 

a n al ys es. E st u ar C o a st S h elf S ci 9 2: 1 4 0 – 1 5 3. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 1 0. 1 2. 0 2 7 

L e br et o n B, Ri c h ar d P, G al oi s R, R a d e n a c G, Br a h mi a A, C olli G, Gr o u a z el M, A n dr é C, G uill o u G, Bl a n c h ar d G F 

( 2 0 1 2) F o o d s o ur c es us e d b y s e di m e nt m ei of a u n a i n a n i nt erti d al Z ost e r a n oltii  s e a gr a ss b e d: A s e a s o n al st a bl e 

i s ot o p e st u d y. M ar Bi ol 1 5 9: 1 5 3 7 – 1 5 5 0. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 2 7- 0 1 2- 1 9 4 0- 7 

L e br et o n B, Ri c h ar d P, G uill o u G, Bl a n c h ar d G F ( 2 0 1 3) Tr o p hi c s hift i n y o u n g- of -t h e- y e ar M u gili d a e d uri n g s alt-

m ar s h c ol o ni z ati o n. J Fi s h Bi ol 8 2: 1 2 9 7 – 1 3 0 7. d oi: 1 0. 1 1 1 1/jf b. 1 2 0 6 9 

L e d u c D ( 2 0 0 9) D es cri pti o n of O n c h ol ai m us m o a n a e  s p. n o v. ( N e m at o d a: O n c h ol ai mi d a e), wit h n ot es o n f e e di n g 

e c ol o g y b a s e d o n i s ot o pi c a n d f att y a ci d c o m p ositi o n. J M ar Bi ol Ass o c U nit e d Ki n g d o m 8 9: 3 3 7 – 3 4 4. d oi: 

1 0. 1 0 1 7/ S 0 0 2 5 3 1 5 4 0 8 0 0 2 4 6 4 

L e d u c D, Pr o b ert P K ( 2 0 1 1) S m all-s c al e eff e ct of i nt erti d al s e a gr a ss ( Z ost e r a m u ell e ri ) o n m ei of a u n al a b u n d a n c e, 

bi o m a ss, a n d n e m at o d e c o m m u nit y str u ct ur e. J M ar Bi ol Ass o c U nit e d Ki n g d o m 9 1: 5 7 9 – 5 9 1. d oi: 

1 0. 1 0 1 7/ S 0 0 2 5 3 1 5 4 1 0 0 0 1 6 4 5 

L e d u c D, Pr o b ert P K, D u n c a n A ( 2 0 0 9) A m ulti- m et h o d a p pr o a c h f or i d e ntif yi n g m ei of a u n al tr o p hi c c o n n e cti o n s. M ar 

E c ol Pr o g S er 3 8 3: 9 5 – 1 1 1. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 7 9 9 1 

L e e S, F u hr m a n J A ( 1 9 8 7) R el ati o n s hi ps b et w e e n bi o v ol u m e a n d bi o m a ss of n at ur all y d eri v e d m ari n e b a ct eri o pl a n kt o n. 

A p pl E n vir o n Mi cr o bi ol 5 3: 1 2 9 8 – 1 3 0 3. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 1 9 8- 0 2 5 4( 8 7) 9 6 0 8 0- 8 

L e g e n dr e L, R a ss o ul z a d e g a n F ( 1 9 9 6) F o o d- w e b m e di at e d e x p ort of bi o g e ni c c ar b o n i n o c e a n s: H y dr o d y n a mi c c o ntr ol. 

M ar E c ol Pr o g S er 1 4 5: 1 7 9 – 1 9 3. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 4 5 1 7 9 

L e g u erri er D, Ni q uil N, B oil e a u N, R z e z ni k J, S a uri a u P- G, L e M oi n e O, B a c h er C ( 2 0 0 3) N u m eri c al a n al ysi s of t h e 

f o o d w e b of a n i nt erti d al m u dfl at e c os yst e m o n t h e Atl a nti c c o a st of Fr a n c e. M ar E c ol Pr o g S er 2 4 6: 1 7 – 3 7. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 2 4 6 0 1 7 

L e g u erri er D, Ni q uil N, P eti a u A, B o d o y A ( 2 0 0 4) M o d eli n g t h e i m p a ct of o yst er c ult ur e o n a m u dfl at f o o d w e b i n 

M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( Fr a n c e). M ar E c ol Pr o g S er 2 7 3: 1 4 7 – 1 6 1. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 2 7 3 1 4 7 

L e g u erri er D, D e gr é D, Ni q uil N ( 2 0 0 7) N et w or k a n al ysi s a n d i nt er- e c os yst e m c o m p ari s o n of t w o i nt erti d al m u dfl at 

f o o d w e bs ( Br o u a g e M u dfl at a n d Ai g uill o n C o v e, S W Fr a n c e). E st u ar C o a st S h elf S ci 7 4: 4 0 3 – 4 1 8. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 0 7. 0 4. 0 1 4 

L er c ari D, B er g a mi n o L, D ef e o O ( 2 0 1 0) Tr o p hi c m o d el s i n s a n d y b e a c h es wit h c o ntr a sti n g m or p h o d y n a mi cs: 

C o m p ari n g e c os yst e m str u ct ur e a n d bi o m a ss fl o w. E c ol M o d ell 2 2 1: 2 7 5 1 – 2 7 5 9. d oi: 



 R ef er e n c es 

  - 2 2 1 - 

1 0. 1 0 1 6/j. e c ol m o d el. 2 0 1 0. 0 8. 0 2 7 

L o o L O, R os e n b er g R ( 1 9 9 6) Pr o d u cti o n a n d e n er g y b u d g et i n m ari n e s us p e n si o n f e e di n g p o p ul ati o n s: M ytil us e d uli s , 

C e r ast o d e r m a e d ul e , M y a ar e n ari a  a n d A m p hi ur a filif or mi s . J S e a R es 3 5: 1 9 9 – 2 0 7. 

L or e n z e n CJ ( 1 9 6 6) A m et h o d f or t h e c o nti n u o us m e a s ur e m e nt of i n vi v o c hl or o p h yll c o n c e ntr ati o n. D e e p S e a R es 

O c e a n o gr A bstr 1 3: 2 2 3 – 2 2 7. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 0 1 1- 7 4 7 1( 6 6) 9 1 1 0 2- 8 

L ot z e H K, L e ni h a n H S, B o ur q u e BJ, Br a d b ur y R H, C o o k e R G, K a y M C, Ki d w ell S M, Kir b y M X, P et er s o n C H, 

J a c ks o n J B C ( 2 0 0 6) D e pl eti o n, d e gr a d ati o n a n d r e c o v er y p ot e nti al of est u ari es a n d c o a st al s e a s. S ci e n c e ( 8 0- ) 

3 1 2: 1 8 0 6 – 1 8 0 9. d oi: 1 0. 1 1 2 6/ s ci e n c e. 1 1 2 8 0 3 5 

L o u ati H, B e n S ai d O, S olt a ni A, G ot P, M a h m o u di E, Cr a v o- L a ur e a u C, D ur a n R, Ai ss a P, Pri n g a ult O ( 2 0 1 3) T h e 

r ol es of bi ol o gi c al i nt er a cti o n s a n d p oll ut a nt c o nt a mi n ati o n i n s h a pi n g mi cr o bi al b e nt hi c c o m m u nit y str u ct ur e. 

C h e m os p h er e 9 3: 2 5 3 5 – 2 5 4 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. c h e m os p h er e. 2 0 1 3. 0 9. 0 6 9 

L ü S, W a n g X, H a n B ( 2 0 0 9) A fi el d st u d y o n t h e c o n v er si o n r ati o of p h yt o pl a n kt o n bi o m a ss c ar b o n t o c hl or o p h yll -

<i > a </ri > i n Ji a o z h o u B a y, C hi n a. C hi n es e J O c e a n ol Li m n ol 2 7: 7 9 3 – 8 0 5. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 3 4 3- 0 0 9- 9 2 2 1- 0 

L u b ar s k y H V, H u b a s C, C h o c h ol e k M, L ar s o n F, M a n z W, P at er s o n D M, G er b er s d orf S U ( 2 0 1 0) T h e st a bili s ati o n 

p ot e nti al of i n di vi d u al a n d mi x e d a ss e m bl a g es of n at ur al b a ct eri a a n d mi cr o al g a e. P L o S O n e 5: e 1 3 7 9 4. d oi: 

1 0. 1 3 7 1/j o ur n al. p o n e. 0 0 1 3 7 9 4 

L u c a s C H, B a n h a m C, H olli g a n P M ( 2 0 0 1) B e nt hi c- p el a gi c e x c h a n g e of mi cr o al g a e at a ti d al fl at. 2. T a x o n o mi c 

a n al ysi s. M ar E c ol Pr o g S er 2 1 2: 3 9 – 5 2. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 2 1 2 0 3 9 

M a c B et h G, R a z u mi ej c z y k E, L e ds e m a R ( 2 0 1 2) Cliff ’s D elt a C al c ul at or: A n o n- p ar a m etri c eff e ct si z e pr o gr a m f or 

t w o gr o u ps of o bs er v ati o n s. U ni v Ps y c h ol 1 0: 5 4 5 – 5 5 5. 

M a c h á s R, S a nt os R ( 1 9 9 9) S o ur c es of or g a ni c m att er i n Ri a F or m os a r e v e al e d b y st a bl e i s ot o p e a n al ysi s. A ct a 

O e c ol o gi c a 2 0: 4 6 3 – 4 6 9. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 1 1 4 6- 6 0 9 X( 9 9) 0 0 1 2 2- 8 

M a cI nt yr e H L, G ei d er RJ, Mill er D C ( 1 9 9 6) Mi cr o p h yt o b e nt h os: T h e e c ol o gi c al r ol e of t h e “ S e cr et g ar d e n ” of 

u n v e g et at e d, s h all o w- w at er m ari n e h a bit at s. I. Di stri b uti o n, a b u n d a n c e a n d pri m ar y pr o d u cti o n. E st u ari es 1 9: 2 0 2. 

d oi: 1 0. 2 3 0 7/ 1 3 5 2 2 2 5 

M aj di N, T a c k x M, Tr a u n s p ur g er W, B uff a n- D u b a u E ( 2 0 1 2) F e e di n g of bi ofil m- d w elli n g n e m at o d es e x a mi n e d usi n g 

H P L C- a n al ysi s of g ut pi g m e nt c o nt e nt s. H y dr o bi ol o gi a 6 8 0: 2 1 9 – 2 3 2. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 7 5 0- 0 1 1- 0 9 2 0- 0 

M aj di N, H ett e- Tr o n q u art N, A u cl air E, B e c A, C h o u v el o n T, C o g ni e B, D a n g er M, D e c otti g ni es P, D essi er A, 

D es vill ett es C, D u b oi s S, D u p u y C, Frit s c h C, G a u c h er el C, H e d d e M, J a b ot F, L ef e b vr e S, M ar zl off M P, P e yr ar d 

N, P o w ol n y T, S a b b a di n R, T h e b a ult E, P er g a M- E ( 2 0 1 8) T h er e’s n o h ar m i n h a vi n g t o o m u c h: A 

c o m pr e h e n si v e t o ol b o x of m et h o ds i n tr o p hi c e c ol o g y. F o o d W e bs 1 6: 0 – 2 2. d oi: 1 0. 1 3 1 4 0/ R G. 2. 1. 3 7 0 2. 8 5 6 6 

M al et N, S a uri a u P- G, R y c k a ert M, M al estr oit P, G uill o u G ( 2 0 0 8) D y n a mi cs a n d s o ur c es of s us p e n d e d p arti c ul at e 

or g a ni c m att er i n t h e M ar e n n es- Ol ér o n o yst er f ar mi n g b a y: I n si g ht s fr o m st a bl e i s ot o p es a n d mi cr o al g a e e c ol o g y. 

E st u ar C o a st S h elf S ci 7 8: 5 7 6 – 5 8 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 0 7. 1 1. 0 0 1 

M all et A L, C ar v er C E, L a n dr y T ( 2 0 0 6) I m p a ct of s us p e n d e d a n d off- b ott o m E a st er n o yst er c ult ur e o n t h e b e nt hi c 

e n vir o n m e nt i n e a st er n C a n a d a. A q u a c ult ur e 2 5 5: 3 6 2 – 3 7 3. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. a q u a c ult ur e. 2 0 0 5. 1 1. 0 5 4 

M ar b à N, H ol m er M, G a ci a E ( 2 0 0 6) S e a gr a ss b e ds a n d c o a st al bi o g e o c h e mi str y. I n: L ar k u m A W D, Ort h RJ, D u art e 

C M ( e ds) S e a gr a ss es: Bi ol o g y, E c ol o g y a n d C o n s er v ati o n. S pri n g er, D or dr e c ht, N et h erl a n ds, p p 1 5 9 – 1 9 2 

M ari a T F, d e Tr o c h M, V a n a v er b e k e J, E st e v es A M, V a nr e us el A ( 2 0 1 1) Us e of b e nt hi c vs pl a n kt o ni c or g a ni c m att er 

b y s a n d y- b e a c h or g a ni s m s: A f o o d tr a ci n g e x p eri m e nt wit h 1 3 C l a b ell e d di at o m s. J E x p M ar Bi o E c ol 4 0 7: 3 0 9 –

3 1 4. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.j e m b e. 2 0 1 1. 0 6. 0 2 8 

M ari a T F, V a n a v er b e k e J, E st e v es A M, d e Tr o c h M, V a nr e us el A ( 2 0 1 2) T h e i m p ort a n c e of bi ol o gi c al i nt er a cti o n s f or 
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t h e v erti c al di stri b uti o n of n e m at o d es i n a t e m p er at e ultr a- di ssi p ati v e s a n d y b e a c h. E st u ar C o a st S h elf S ci 9 7: 1 1 4 –

1 2 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 1 1. 1 1. 0 3 0 

M at e o M A, C e bri á n J, D u nt o n K, M ut c hl er T ( 2 0 0 6) C ar b o n fl u x i n s e a gr a ss e c os yst e m s. I n: L ar k u m A W D, Ort h RJ, 

D u art e C M ( e ds) S e a gr a ss es: Bi ol o g y, E c ol o g y a n d C o n s er v ati o n. S pri n g er, D or dr e c ht, N et h erl a n ds, p p 1 5 9 – 1 9 2 

M at er at s ki P, V af ei a d o u A M, Ri b eir o R, M o e n s T, A d ã o H ( 2 0 1 5) A c o m p ar ati v e a n al ysi s of b e nt hi c n e m at o d e 

a ss e m bl a g es fr o m Z ost e r a n oltii  b e ds b ef or e a n d aft er a m aj or v e g et ati o n c oll a ps e. E st u ar C o a st S h elf S ci 

1 6 7: 2 5 6 – 2 6 8. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e css. 2 0 1 5. 0 7. 0 0 1 

M at er at s ki P, Ri b eir o R, M or eir a- S a nt os M, S o us a J P, A d ã o H ( 2 0 1 8) N e m at o d e bi o m a ss a n d m or p h o m etri c attri b ut es 

a s d es cri pt or s d uri n g a m aj or Z ost e r a n oltii  c oll a ps e. M ar Bi ol 1 6 5: 1 – 1 7. d oi: htt p:// d x. d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 2 7-

0 1 8- 3 2 8 3- 5 

M a y er L M ( 1 9 9 4) R el ati o n s hi ps b et w e e n mi n er al s urf a c es a n d or g a ni c c ar b o n c o n c e ntr ati o n s i n s oil a n d s e di m e nt s. 

C h e m G e ol 1 1 4: 3 4 7 – 3 6 3. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 0 0 9- 2 5 4 1( 9 4) 9 0 0 6 3- 9 

M c C a n n K S, H a sti n gs A ( 1 9 9 7) R e- e v al u ati n g t h e o m ni v or y – st a bilit y r el ati o n s hi p i n f o o d w e bs. Pr o c R S o c B Bi ol 

S ci 2 6 4: 1 2 4 9 – 1 2 5 4. 

M c L us k y D S, Elli ott M ( 2 0 0 4) T h e est u ari n e e c os yst e m: e c ol o g y, t hr e at s a n d m a n a g e m e nt. O U P, O xf or d, U. K. 

M él é d er V, B arill é L, Ri n c é Y, M or a n ç ai s M, R os a P, G a u di n P ( 2 0 0 5) S p ati o-t e m p or al c h a n g es i n mi cr o p h yt o b e nt h os 

str u ct ur e a n al ys e d b y pi g m e nt c o m p ositi o n i n a m a cr oti d al fl at ( B o ur g n e uf B a y, Fr a n c e). M ar E c ol Pr o g S er 

2 9 7: 8 3 – 9 9. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 2 9 7 0 8 3 

M e n n I ( 2 0 0 2) E c ol o gi c al c o m p ari s o n of t w o s a n d y s h or es wit h diff er e nt w a v e e n er g y a n d m or p h o d y n a mi cs i n t h e 

N ort h S e a. B er P ol arf or s c h M e er esf or s c h 4 1 7: 1 – 1 7 0. 

Mi d d el b ur g JJ ( 2 0 1 4) St a bl e i s ot o p es di ss e ct a q u ati c f o o d w e bs fr o m t h e t o p t o t h e b ott o m. Bi o g e os ci e n c es 1 1: 2 3 5 7 –

2 3 7 1. d oi: 1 0. 5 1 9 4/ b g- 1 1- 2 3 5 7- 2 0 1 4 

Mi d d el b ur g JJ, B arr a n g u et C, B os c h k er H T S, H er m a n P MJ, M o e n s T, H ei p C H R ( 2 0 0 0) T h e f at e of i nt erti d al 

mi cr o p h yt o b e nt h os c ar b o n: A n i n sit u 1 3 C-l a b eli n g st u d y. Li m n ol O c e a n o gr 4 5: 1 2 2 4 – 1 2 3 4. d oi: 

1 0. 4 3 1 9/l o. 2 0 0 0. 4 5. 6. 1 2 2 4 

Mi el c k F, H oll er P, B ür k D, H a ss H C ( 2 0 1 5) I nt er a n n u al v ari a bilit y of s ort e d b e df or m s i n t h e c o a st al G er m a n Bi g ht ( S E 

N ort h S e a). C o nt S h elf R es 1 1 1: 3 1 – 4 1. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. csr. 2 0 1 5. 1 0. 0 1 6 

Mill e n ni u m E c os yst e m Ass ess m e nt ( M E A) ( 2 0 0 5) E c os yst e m s a n d H u m a n W ell- b ei n g: S y nt h esi s. Isl a n d Pr ess, 

W a s hi n gt o n, D C, U S A 

M o e n s T, Vi n c x M ( 1 9 9 7 a) A st at e of t h e art o n m ei of a u n al r es pir ati o n a n d pr o d u cti o n. I n: B a e y e n s J, D e h air s F, 

G o e y e n s L ( e ds) S e c o n d n et w or k m e eti n g of t h e E ur o p e a n n et w or k f or i nt e gr at e d m ari n e s yst e m a n al ysi s, F W O-

Vl a a n d er e n. V U B- U ni v er sit y Pr ess, Br uss el s, B el gi u m, p p 3 4 7 – 3 6 1 

M o e n s T, Vi n c x M ( 1 9 9 7 b) O bs er v ati o n s o n t h e f e e di n g e c ol o g y of est u ari n e n e m at o d es. J M ar Bi ol Ass o c U nit e d 

Ki n g d o m 7 7: 2 1 1 – 2 2 7. 

M o e n s T, G a n s b e k e D V, Vi n c x M ( 1 9 9 9 a) Li n ki n g est u ari n e n e m at o d es t o t h eir s us p e ct e d f o o d. A c a s e st u d y fr o m t h e 

W est er s c h el d e E st u ar y (s o ut h- w est N et h erl a n ds). J M ar Bi ol Ass o c U nit e d Ki n g d o m 7 9: 1 0 1 7 – 1 0 2 7. d oi: D oi 

1 0. 1 0 1 7/ S 0 0 2 5 3 1 5 4 9 9 0 0 1 2 5 3 

M o e n s T, V er b e e c k L, d e M a e y er A, S wi n gs J, Vi n c x M ( 1 9 9 9 b) S el e cti v e attr a cti o n of m ari n e b a ct eri v or o us 

n e m at o d es t o t h eir b a ct eri al f o o d. M ar E c ol Pr o g S er 1 7 6: 1 6 5 – 1 7 8. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 7 6 1 6 5 

M o e n s T, L u yt e n C, Mi d d el b ur g JJ, H er m a n P MJ, Vi n c x M ( 2 0 0 2) Tr a ci n g or g a ni c m att er s o ur c es of est u ari n e ti d al fl at 

n e m at o d es wit h st a bl e c ar b o n i s ot o p es. M ar E c ol Pr o g S er 2 3 4: 1 2 7 – 1 3 7. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 2 3 4 1 2 7 

M o e n s T, D os S a nt os G A P, T h o m ps o n F, S wi n gs J, F o n s ê c a- G e n e v oi s V, Vi n c x M, d e M es el I ( 2 0 0 5 a) D o n e m at o d e 
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m u c us s e cr eti o n s aff e ct b a ct eri al gr o wt h ? A q u at Mi cr o b E c ol 4 0: 7 7 – 8 3. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ a m e 0 4 0 0 7 7 

M o e n s T, B o uill o n S, G all u c ci F ( 2 0 0 5 b) D u al st a bl e i s ot o p e a b u n d a n c es u nr a v el tr o p hi c p ositi o n of est u ari n e 

n e m at o d es. J M ar Bi ol Ass o c U nit e d Ki n g d o m 8 5: 1 4 0 1 – 1 4 0 7. d oi: 1 0. 1 0 1 7/ S 0 0 2 5 3 1 5 4 0 5 0 1 2 5 8 0 

M o e n s T, Br a e c k m a n U, D er y c k e S, F o n s e c a G, G all u c ci F, Gi n g ol d R, G uili ni K, I n g el s J, L e d u c D, V a n a v er b e k e J, 

V a n C ol e n C, V a nr e us el A, Vi n c x M ( 2 0 1 3) E c ol o g y of fr e e-li vi n g m ari n e n e m at o d es. I n: S c h mi dt- R h a es a A ( e d) 

N e m at o d a. D e Gr u yt er, B erli n, G er m a n y, p p 1 0 9 – 1 5 2  

M o e n s T, V af ei a d o u A- M, d e G e yt er E, V a n or m eli n g e n P, S a b b e K, d e Tr o c h M ( 2 0 1 4) Di at o m f e e di n g a cr oss tr o p hi c 

g uil ds i n ti d al fl at n e m at o d es, a n d t h e i m p ort a n c e of di at o m c ell si z e. J S e a R es 9 2: 1 2 5 – 1 3 3. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. s e ar es. 2 0 1 3. 0 8. 0 0 7 

M o n a c o M E, Ul a n o wi c z R E ( 1 9 9 7) C o m p ar ati v e e c os yst e m tr o p hi c str u ct ur e of t hr e e U S mi d- Atl a nti c est u ari es. M ar 

E c ol Pr o g S er 1 6 1: 2 3 9 – 2 5 4. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 6 1 2 3 9 

M o n cr eiff C A, S ulli v a n MJ ( 2 0 0 1) Tr o p hi c i m p ort a n c e of e pi p h yti c al g a e i n s u btr o pi c al s e a gr a ss b e ds: e vi d e n c e fr o m 

m ulti pl e st a bl e i s ot o p e a n al ys es. M ar E c ol Pr o g S er 2 1 5: 9 3 – 1 0 6. 

M o n s err at J M, R os a C E, S a n dri ni J Z, M ari n s L F, Bi a n c hi ni A, G er a cit a n o L A ( 2 0 0 3) A n n eli ds a n d n e m at o d es a s 

s e nti n el s of e n vir o n m e nt al p oll uti o n. C o m m e nt s T o xi c ol 9: 2 8 9 – 3 0 1. 

M o nt a g n a P A ( 1 9 8 4) I n sit u m e a s ur e m e nt of m ei o b e nt hi c gr a zi n g r at es o n s e di m e nt b a ct eri a a n d e d a p hi c di at o m s. M ar 

E c ol Pr o g S er 1 8: 1 1 9 – 1 3 0. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 1 8 1 1 9 

M o nt a g n a P A, C o ull B C, H erri n g T L, D u dl e y B W ( 1 9 8 3) T h e r el ati o n s hi p b et w e e n a b u n d a n c es of m ei of a u n a a n d t h eir 

s us p e ct e d mi cr o bi al f o o d ( di at o m s a n d b a ct eri a). E st u ar C o a st S h elf S ci 1 7: 3 8 1 – 3 9 4. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 2 7 2-

7 7 1 4( 8 3) 9 0 1 2 4- 5 

M o nt a g n a P A, Bl a n c h ar d G F, Di n et A ( 1 9 9 5) Eff e ct of pr o d u cti o n a n d bi o m a ss of i nt erti d al mi cr o p h yt o b e nt h os o n 

m ei of a u n al gr a zi n g r at es. J E x p M ar Bi o E c ol 1 8 5: 1 4 9 – 1 6 5. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 0 2 2- 0 9 8 1( 9 4) 0 0 1 3 8- 4 

M ori art y DJ W, I v er s o n R L, P oll ar d P C ( 1 9 8 6) E x u d ati o n of or g a ni c c ar b o n b y t h e s e a gr a ss H al o d ul e wri g htii  As c h er s. 

a n d it s eff e ct o n b a ct eri al gr o wt h i n t h e s e di m e nt. J E x p M ar Bi o E c ol 9 6: 1 1 5 – 1 2 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 0 2 2-

0 9 8 1( 8 6) 9 0 2 3 7- 6 

M ur d o c h DJ, C h o w E D ( 1 9 9 6) A gr a p hi c al di s pl a y of l ar g e c orr el ati o n m atri c es. A m St at 5 0: 1 7 8 – 1 8 0. 

M ut c hl er T, S ulli v a n MJ, Fr y B ( 2 0 0 4) P ot e nti al of 1 4 N i s ot o p e e nri c h m e nt t o r es ol v e a m bi g uiti es i n c o a st al tr o p hi c 

r el ati o n s hi ps. M ar. E c ol. Pr o g. S er. 2 6 6: 2 7 – 3 3. 

N a s ci m e nt o FJ A, N a sl u n d J, El m gr e n R ( 2 0 1 2) M ei of a u n a e n h a n c es or g a ni c m att er mi n er ali z ati o n i n s oft s e di m e nt 

e c os yst e m s. Li m n ol O c e a n o gr 5 7: 3 3 8 – 3 4 6. d oi: 1 0. 4 3 1 9/l o. 2 0 1 2. 5 7. 1. 0 3 3 8 

N ä sl u n d J, N a s ci m e nt o FJ A, G u n n ar ss o n J S ( 2 0 1 0) M ei of a u n a r e d u c es b a ct eri al mi n er ali z ati o n of n a p ht h al e n e i n 

m ari n e s e di m e nt. I S M E J 4: 1 4 2 1 – 1 4 3 0. d oi: 1 0. 1 0 3 8/i s m ej. 2 0 1 0. 6 3 

N a v arr o J, C oll M, L o u z a o M, P al o m er a I, D el g a d o A, F or er o M G ( 2 0 1 1) C o m p ari s o n of e c os yst e m m o d elli n g a n d 

i s ot o pi c a p pr o a c h a s e c ol o gi c al t o ol s t o i n v esti g at e f o o d w e bs i n t h e N W M e dit err a n e a n S e a. J E x p M ar Bi o E c ol 

4 0 1: 9 7 – 1 0 4. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.j e m b e. 2 0 1 1. 0 2. 0 4 0 

N d ar o S G M, Ol afss o n E ( 1 9 9 9) S oft- b ott o m f a u n a wit h e m p h a si s o n n e m at o d e a ss e m bl a g e str u ct ur e i n a tr o pi c al 

i nt erti d al l a g o o n i n Z a n zi b ar, e a st er n Afri c a: I. s p ati al v ari a bilit y. H y dr o bi ol o gi a 4 0 5: 1 3 3 – 1 4 8. d oi: 1 0. 1 0 2 3/ A 

N e w ell R C, Li nl e y E A S ( 1 9 8 4) Si g nifi c a n c e of mi cr o h et er otr o p h s i n t h e d e c o m p ositi o n of p h yt o pl a n kt o n: esti m at es of 

c ar b o n a n d nitr o g e n fl o w b a s e d o n t h e bi o m a ss of pl a n kt o n c o m m u niti es. M ar E c ol Pr o g S er 1 6: 1 0 5 – 1 1 9. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 1 6 1 0 5 

Ni el s e n A M, Eri ks e n N T, I v er s e n JJ L, Rii s g ar d H U ( 1 9 9 5) F e e di n g, gr o wt h a n d r es pir ati o n i n t h e p ol y c h a et es N e r ei s 

di v e rsi c ol or  (f a c ult ati v e filt er f e e d er) a n d N. vi r e ns  ( o m ni v or o us) - a c o m p ar ati v e st u d y. M ar E c ol Pr o g S er 
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1 2 5: 1 4 9 – 1 5 8. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 2 5 1 4 9 

Ni q uil N, Ari a s- G o n z ál e z J E, D el es all e B, Ul a n o wi c z R E ( 1 9 9 9) C h ar a ct eri z ati o n of t h e pl a n kt o ni c f o o d w e b of 

T a k a p ot o At oll l a g o o n, usi n g n et w or k a n al ysi s. O e c ol o gi a 1 1 8: 2 3 2 – 2 4 1. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 4 4 2 0 0 5 0 7 2 3 

Ni q uil N, B art oli G, Ur a b e J, J a c ks o n G A, L e g e n dr e L, D u p u y C, K u m a g ai M ( 2 0 0 6) C ar b o n st e a d y-st at e m o d el of t h e 

pl a n kt o ni c f o o d w e b of L a k e Bi w a, J a p a n. Fr es h w Bi ol 5 1: 1 5 7 0 – 1 5 8 5. d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 3 6 5- 2 4 2 7. 2 0 0 6. 0 1 5 9 5. x 

Ni q uil N, S ai nt- B é at B, J o h n s o n G A, S o et a ert K, v a n O e v el e n D, B a c h er C, V é zi n a A F ( 2 0 1 2) I n v er s e m o d eli n g i n 

m o d er n e c ol o g y a n d a p pli c ati o n t o c o a st al E c os yst e m s. I n: W ol a n s ki E, M c L us k y D ( e ds) Tr e ati s e o n E st u ari n e 

a n d C o a st al S ci e n c e. A c a d e mi c Pr ess, p p 1 1 5 – 1 3 3 

N u g u es M M, K ai s er MJ, S p e n c er B E, E d w ar ds D B ( 1 9 9 6) B e nt hi c c o m m u nit y c h a n g es a ss o ci at e d wit h i nt erti d al o yst er 

c ulti v ati o n. A q u a c R es 2 7: 9 1 3 – 9 2 4. 

N yss e n F, Br e y T, D a u b y P, Gr a e v e M ( 2 0 0 5) Tr o p hi c p ositi o n of A nt ar cti c a m p hi p o ds - E n h a n c e d a n al ysi s b y a 2-

di m e n si o n al bi o m ar k er a ss a y. M ar E c ol Pr o g S er 3 0 0: 1 3 5 – 1 4 5. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 3 0 0 1 3 5 

O d u m E P ( 1 9 6 9) T h e str at e g y of e c os yst e m d e v el o p m e nt. S ci e n c e ( 8 0- ) 1 6 4: 2 6 2 – 2 7 0. 

O ks a n e n J, Bl a n c h et F G, Fri e n dl y M, Ki n dt R, L e g e n dr e P, M c gli n n D, Mi n c hi n P R, O’ h ar a R B, Si m ps o n G L, 

S ol y m os P, H e nr y M, St e v e n s H, S z o e cs E, W a g n er H ( 2 0 1 7) v e g a n: c o m m u nit y e c ol o g y p a c k a g e. R p a c k a g e 

v er si o n 2. 4- 1.  

Ort h RJ, C arr ut h er s T J B, D e n ni s o n W, D u art e C M ( 2 0 0 6) A gl o b al cri si s f or s e a gr a ss e c os yst e m s. Bi os ci e n c e 5 6: 5 3 3 –

5 3 7. d oi: 1 0. 1 6 4 1/ 0 0 0 6- 3 5 6 8( 2 0 0 6) 5 6 

Ott J A, S c hi e m er F ( 1 9 7 3) R es pir ati o n a n d a n a er o bi osi s of fr e e li vi n g n e m at o d es fr o m m ari n e a n d li m ni c s e di m e nt s. 

N et h erl a n ds J S e a R es 7: 2 3 3 – 2 4 3. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 0 7 7- 7 5 7 9( 7 3) 9 0 0 4 7- 1 

O ui ss e V, Mi g n é A, D a v o ult D ( 2 0 1 0) S e a s o n al v ari ati o n s of c o m m u nit y pr o d u cti o n, r es pir ati o n a n d bi o m a ss of 

diff er e nt pri m ar y pr o d u c er s i n a n i nt erti d al Z ost e r a n oltii  b e d ( W est er n E n gli s h C h a n n el, Fr a n c e). H y dr o bi ol o gi a 

6 4 9: 3 – 1 1. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 7 5 0- 0 1 0- 0 2 5 4- 3 

O ui ss e V, Ri er a P, Mi g n é A, L er o u x C, D a v o ult D ( 2 0 1 2) F o o d w e b a n al ysi s i n i nt erti d al Z ost e r a m ari n a  a n d Z ost e r a 

n oltii  c o m m u niti es i n wi nt er a n d s u m m er. M ar Bi ol 1 5 9: 1 6 5 – 1 7 5. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 2 7- 0 1 1- 1 7 9 6- 2 

P a c e M C, C ar m a n K R ( 1 9 9 6) I nt er s p e cifi c diff er e n c es a m o n g m ei o b e nt hi c c o p e p o ds i n t h e us e of mi cr o al g al f o o d 

r es o ur c es. M ar E c ol Pr o g S er 1 4 3: 7 7 – 8 6. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 4 3 0 7 7 

P a c e M L, Gl a ss er J E, P o m er o y L R ( 1 9 8 4) A si m ul ati o n a n al ysi s of c o nti n e nt al s h elf f o o d w e bs. M ar Bi ol 8 2: 4 7 – 6 3. 

d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 3 9 2 7 6 3 

P a c ell a S R, L e br et o n B, Ri c h ar d P, P hilli ps D, D e Witt T H, Ni q uil N ( 2 0 1 3) I n c or p or ati o n of di et i nf or m ati o n d eri v e d 

fr o m B a y esi a n st a bl e i s ot o p e mi xi n g m o d el s i nt o m a ss- b al a n c e d m ari n e e c os yst e m m o d el s: A c a s e st u d y fr o m t h e 

M ar e n n es- Ol ér o n E st u ar y, Fr a n c e. E c ol M o d ell 2 6 7: 1 2 7 – 1 3 7. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e c ol m o d el. 2 0 1 3. 0 7. 0 1 8 

P a p e E, B e z err a T N, V a n n est e H, H e e s c h e n K, M o o dl e y L, L er o u x F, v a n Br e u g el P, V a nr e us el A ( 2 0 1 1) C o m m u nit y 

str u ct ur e a n d f e e di n g pr ef er e n c e of n e m at o d es a ss o ci at e d wit h m et h a n e s e e p a g e at t h e D ar wi n m u d v ol c a n o ( G ulf 

of C á di z). M ar E c ol Pr o g S er 4 3 8: 7 1 – 8 3. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 9 2 7 8 

P ar n ell A C, I n g er R, B e ar h o p S, J a c ks o n A L ( 2 0 1 0) S o ur c e p artiti o ni n g usi n g st a bl e i s ot o p es: c o pi n g wit h t o o m u c h 

v ari ati o n. P L o S O n e 5: e 9 6 7 2. d oi: 1 0. 1 3 7 1/j o ur n al. p o n e. 0 0 0 9 6 7 2 

P arri s h C C ( 2 0 1 3) Li pi ds i n m ari n e e c os yst e m s. I nt S c h R es N ot 2 0 1 3: 1 6. 

P arri s h C C, A br aj a n o T A, B u d g e S M, H ell e ur RJ, H u ds o n E D, P ul c h a n K, R a m os C ( 2 0 0 0) Li pi d a n d p h e n oli c 

bi o m ar k er s i n m ari n e e c os yst e m s: a n al ysi s a n d a p pli c ati o n s. I n: W a n g er s k y P ( e d) M ari n e C h e mi str y. S pri n g er, 

B erli n, G er m a n y, p p 1 9 3 – 2 2 3  

P a s c al P- Y ( 2 0 0 8) D e v e nir d es b a ct eri es d a n s l es r es e a u x tr o p hi q u es d es v a si er es i nt erti d al es: l e c a s d e Br o u a g e ( B ai e 
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d e M ar e n n es- Ol ér o n). U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e 

P a s c al P- Y, D u p u y C, Ri c h ar d P, R z e z ni k- Ori g n a c J, Ni q uil N ( 2 0 0 8) B a ct eri v or y of a m u dfl at n e m at o d e c o m m u nit y 

u n d er diff er e nt e n vir o n m e nt al c o n diti o n s. M ar Bi ol 1 5 4: 6 7 1 – 6 8 2. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 2 7- 0 0 8- 0 9 6 0- 9 

P a s c al P- Y, D u p u y C, Ri c h ar d P, M all et C, d u C h ât el et E A, Ni q uil N ( 2 0 0 9) S e a s o n al v ari ati o n i n c o n s u m pti o n of 

b e nt hi c b a ct eri a b y m ei o- a n d m a cr of a u n a i n a n i nt erti d al m u dfl at. Li m n ol O c e a n o gr 5 4: 1 0 4 8 – 1 0 5 9. d oi: 

1 0. 4 3 1 9/l o. 2 0 0 9. 5 4. 4. 1 0 4 8 

P a ul y D, S ori a n o- B art z M L, P al o m ar es M L D ( 1 9 9 3) I m pr o v e d c o n str u cti o n, p ar a m et eri z ati o n a n d i nt er pr et ati o n of 

st e a d y- st at e e c o ys yst e m m o d el s. I n: C hri st e n s e n V, P a ul y D ( e ds) Tr o p hi c M o d el s of A q u ati c E c os yst e m s. 

I C L A R M C o nf er e n c e Pr o c e e di n gs. 2 6, p p 1 – 1 3 

P e d er s e n O, B or u m J, D u art e C M, F ort es M D ( 1 9 9 8) O x y g e n d y n a mi cs i n t h e r hi z os p h er e of C y m o d o c e a r ot u n d at a . 

M ar E c ol Pr o g S er 1 6 9: 2 8 3 – 2 8 8. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 6 9 2 8 3 

P el z O, H ess e C, T es ar M, C offi n R B, A br a h a m W R ( 1 9 9 7) D e v el o p m e nt of m et h o ds t o m e a s ur e c ar b o n i s ot o p e r ati os 

of b a ct eri al bi o m ar k er s i n t h e e n vir o n m e nt. Is ot o p es E n vir o n H e alt h St u d 3 3: 1 3 1 – 1 4 4. d oi: 

1 0. 1 0 8 0/ 1 0 2 5 6 0 1 9 8 0 8 0 3 6 3 6 4 

P et er s o n BJ, Fr y B ( 1 9 8 7) St a bl e i s ot o p es i n e c os yst e m st u di es. A n n u R e v E c ol S yst 1 8: 2 9 3 – 3 2 0. 

P hilli ps D L, I n g er R, B e ar h o p S, J a c ks o n A L, M o or e J W, P ar n ell A C, S e m m e n s B X, W ar d E J ( 2 0 1 4) B est pr a cti c es f or 

us e of st a bl e i s ot o p e mi xi n g m o d el s i n f o o d- w e b st u di es. C a n J Z o ol 8 3 5: 8 2 3 – 8 3 5. d oi: 1 0. 1 1 3 9/ cj z- 2 0 1 4- 0 1 2 7 

Pi err e G, Gr a b er M, Or v ai n F, D u p u y C, M a u g ar d T ( 2 0 1 0) Bi o c h e mi c al c h ar a ct eri z ati o n of e xtr a c ell ul ar p ol y m eri c 

s u bst a n c es e xtr a ct e d fr o m a n i nt erti d al m u dfl at usi n g a c ati o n e x c h a n g e r esi n. Bi o c h e m S yst E c ol 3 8: 9 1 7 – 9 2 3. 

d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. bs e. 2 0 1 0. 0 9. 0 1 4 

Pi err e G, Gr a b er M, R afili p os o n B A, D u p u y C, Or v ai n F, D e Cri g ni s M, M a u g ar d T ( 2 0 1 2) Bi o c h e mi c al c o m p ositi o n 

a n d c h a n g es of e xtr a c ell ul ar p ol ys a c c h ari d es ( E C P S) pr o d u c e d d uri n g mi cr o p h yt o b e nt hi c bi ofil m d e v el o p m e nt 

( M ar e n n es- Ol ér o n, Fr a n c e). Mi cr o b E c ol 6 3: 1 5 7 – 1 6 9. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 4 8- 0 1 1- 9 9 5 9- 8 

Pi err e G, Z h a o J M, Or v ai n F, D u p u y C, Kl ei n G L, Gr a b er M, M a u g ar d T ( 2 0 1 3) S e a s o n al d y n a mi cs of e xtr a c ell ul ar 

p ol y m eri c s u bst a n c es ( E P S) i n s urf a c e s e di m e nt s of a di at o m- d o mi n at e d i nt erti d al m u dfl at ( M ar e n n es- Ol ér o n, 

Fr a n c e). J S e a R es 9 2: 2 6 – 3 5. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. s e ar es. 2 0 1 3. 0 7. 0 1 8 

Pi hl L ( 1 9 8 5) F o o d s el e cti o n a n d c o n s u m pti o n of m o bil e e pi b e nt hi c f a u n a i n s h all o w m ari n e ar e a s. M ar E c ol Pr o g S er 

2 2: 1 6 9 – 1 7 9. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 2 2 1 6 9 

Pi n c k n e y J L, Zi n g m ar k R G ( 1 9 9 3) M o d eli n g t h e a n n u al pr o d u cti o n of i nt erti d al b e nt hi c mi cr o al g a e i n est u ari n e 

e c os yst e m s. J P h y c ol 2 9: 3 9 6 – 4 0 7. d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 5 2 9- 8 8 1 7. 1 9 9 3.t b 0 0 1 4 0. x 

Pi n c k n e y J L, C ar m a n K R, L u m s d e n S E, H y m el S N ( 2 0 0 3) Mi cr o al g al- m ei of a u n al tr o p hi c r el ati o n s hi ps i n m u d d y 

i nt erti d al est u ari n e s e di m e nt s. A q u at Mi cr o b E c ol 3 1: 9 9 – 1 0 8. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ a m e 0 3 1 0 9 9 

Pl att H M, W ar wi c k R M ( 1 9 8 3) Fr e e-li vi n g m ari n e n e m at o d es. P art I: Briti s h e n o pli ds. S y n o psi s of t h e Briti s h F a u n a 

( n e w) N o. 2 8. C a m bri d g e U ni v er sit y Pr ess, C a m bri d g e, U. K. 

Pl att H M, W ar wi c k R M ( 1 9 8 8) Fr e e-li vi n g m ari n e n e m at o d es. P art II: Briti s h c hr o m a d ori ds. S y n o psi s of t h e Briti s h 

F a u n a ( n e w) N o. 3 8. Brill, E. J. a n d Dr. B a c k h u ys, W., C a m bri d g e, U. K. 

P o c k b er g er M, K ell nr eit n er F, A h n elt H, As m us R M, As m us H ( 2 0 1 4) A n a b u n d a nt s m all si z e d fi s h a s k e yst o n e 

s p e ci es ? T h e eff e ct of P o m at os c hi st us mi cr o ps o n f o o d w e bs a n d it s tr o p hi c r ol e i n t w o i nt erti d al b e nt hi c 

c o m m u niti es: A m o d eli n g a p pr o a c h. J S e a R es 8 6: 8 6 – 9 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. s e ar es. 2 0 1 3. 1 1. 0 0 8 

P o hl ert T ( 2 0 1 8) P M C M R pl us: C al c ul at e p air wi s e m ulti pl e c o m p ari s o n s of m e a n r a n k s u m s e xt e n d e d.  

P ost D M ( 2 0 0 2) Usi n g st a bl e i s ot o p es t o esti m at e tr o p hi c p ositi o n: m o d el s, m et h os, a n d a ss u m pti o n s. E c ol o g y 8 3: 7 0 3 –

7 1 8. d oi: D oi 1 0. 2 3 0 7/ 3 0 7 1 8 7 5 



R ef er e n c es 
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Pr at h er C M, P eli ni S L, L a ws A, Ri v est E, W olt z M, Bl o c h C P, D el T or o I, H o C K, K o mi n os ki J, N e w b ol d T A S, 

P ar s o n s S, J o er n A ( 2 0 1 3) I n v ert e br at es, e c os yst e m s er vi c es a n d cli m at e c h a n g e. Bi ol R e v 8 8: 3 2 7 – 3 4 8. d oi: 

1 0. 1 1 1 1/ br v. 1 2 0 0 2 

R aj e n dr a n N, S u w a Y, Ur us hi g a w a Y ( 1 9 9 3) Di stri b uti o n of p h os p h oli pi d est er -li n k e d f att y a ci d bi o m ar k er s f or b a ct eri a 

i n t h e s e di m e nt of Is e B a y, J a p a n. M ar C h e m 4 2: 3 9 – 5 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 3 0 4- 4 2 0 3( 9 3) 9 0 2 4 8- M 

R a m os C S, P arri s h C C, Q ui b u y e n T A O, A br aj a n o T A ( 2 0 0 3) M ol e c ul ar a n d c ar b o n i s ot o pi c v ari ati o n s i n li pi ds i n 

r a pi dl y s ettli n g p arti cl es d uri n g a s pri n g p h yt o pl a n kt o n bl o o m. Or g G e o c h e m 3 4: 1 9 5 – 2 0 7. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 1 4 6-

6 3 8 0( 0 2) 0 0 1 6 6- 3 

R a u G H, M e ar n s AJ, Y o u n g D R, Ol s o n RJ, S c h af er H A, K a pl a n I R ( 1 9 8 3) A ni m al 1 3 C/ 1 2 C c orr el at es wit h tr o p hi c l e v el 

i n p el a gi c f o o d w e bs. E c ol o g y 6 4: 1 3 1 4 – 1 3 1 8. 

R a v ail B, H ér al M, M a estri ni S, R o b ert J- M ( 1 9 8 8) I n ci d e n c e d u d é bit d e l a C h ar e nt e s ur l a c a p a cit é bi oti q u e d u b a ssi n 

ostr éi c ol e d u b a ssi n d e M ar e n n es- Ol ér o n. J R e c h O c é a n o gr a p hi q u e 1 3: 4 8 – 5 2. 

R e e d DJ ( 1 9 9 0) T h e i m p a ct of s e a-l e v el ri s e m ar s h es. Pr o g P h ys G e o gr 1 4: 4 6 5 – 4 8 1. 

R ei c h elt A C ( 1 9 9 1) E n vir o n m e nt al eff e ct s of m ei of a u n al b urr o wi n g. I n: M e a d o ws P S, M e a d o ws A ( e ds) T h e 

E n vir o n m e nt al I m p a ct of B urr o wi n g A ni m al s a n d A ni m al B urr o ws. O xf or d S ci e ntifi c P u bli c ati o n s, O xf or d, U. K., 

p p 3 3 – 5 2 

R ei s e K ( 1 9 8 5) Ti d al fl at e c ol o g y: A n e x p eri m e nt al a p pr o a c h t o s p e ci es i nt er a cti o n s, E c ol o gi c al. S pri n g er, B erli n, 

G er m a n y 

R ei s e K ( 2 0 0 2) S e di m e nt m e di at e d s p e ci es i nt er a cti o n i n c o a st al w at er s. J S e a R es 4 8: 1 2 7 – 1 4 1. 

R ei s e K, K o hl us J ( 2 0 0 8) S e a gr a ss r e c o v er y i n t h e N ort h er n W a d d e n S e a ? H el g ol M ar R es 6 2: 7 7 – 8 4. d oi: 

1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 1 5 2- 0 0 7- 0 0 8 8- 1 

Ri c h m o n d C E, W et h e y D S, W o o di n S A ( 2 0 0 7) Cli m at e c h a n g e a n d i n cr e a s e d e n vir o n m e nt al v ari a bilit y: D e m o gr a p hi c 

r es p o n s es i n a n est u ari n e h ar p a cti c oi d c o p e p o d. E c ol M o d ell 2 0 9: 1 8 9 – 2 0 2. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e c ol m o d el. 2 0 0 7. 0 6. 0 2 3 

Ri er a P, Ri c h ar d P ( 1 9 9 6) Is ot o pi c d et er mi n ati o n of f o o d s o ur c es of Cr ass ost r e a gi g as  al o n g a tr o p hi c gr a di e nt i n t h e 

est u ari n e B a y of M ar e n n es- Ol ér o n. E st u ar C o a st S h elf S ci 4 2: 3 4 7 – 3 6 0. d oi: 1 0. 1 0 0 6/ e css. 1 9 9 6. 0 0 2 3 

Ri er a P, Ri c h ar d P, Gr é m ar e A, Bl a n c h ar d G F ( 1 9 9 6) F o o d s o ur c e of i nt erti d al n e m at o d es i n t h e B a y of M ar e n n es-

Ol ér o n ( Fr a n c e), a s d et er mi n e d b y d u al st a bl e i s ot o p e a n al ysi s. M ar E c ol Pr o g S er 1 4 2: 3 0 3 – 3 0 9. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 4 2 3 0 3 

Ri v ki n R B, L e g e n dr e L, D ei b el D, Tr e m bl a y J E, Kl ei n B, Cr o c k er K, R o y S, Sil v er b er g N, L o v ej o y C, M es pl é F, 

R o m er o N, A n d er s o n M R, M att h e ws P, S a v e n k off C, V é zi n a A, T h erri a ult J C, W ess o n J, B ér u b é C, I n gr a m R G 

( 1 9 9 6) V erti c al fl u x of bi o g e ni c c ar b o n i n t h e o c e a n: Is t h er e f o o d w e b c o ntr ol ? S ci e n c e ( 8 0- ) 2 7 2: 1 1 6 3 – 1 1 6 6. 

d oi: 1 0. 1 1 2 6/ s ci e n c e. 2 7 2. 5 2 6 5. 1 1 6 3 

R o bi n s o n JJ, C a v a n a u g h C M ( 1 9 9 5) E x pr essi o n of f or m I a n d f or m II R u bi s c o i n c h e m o a ut otr o p hi c s y m bi os es: 

I m pli c ati o n s f or t h e i nt er pr et ati o n of st a bl e c ar b o n i s ot o p e v al u es. Li m n ol O c e a n o gr 4 0: 1 4 9 6 – 1 5 0 2. 

R o m er o J, L e e K- S, P er e z M, M at e o M A, Al c o v err o T ( 2 0 0 6) N utri e nt d y n a mi cs i n s e a gr a ss e c os yst e m s. I n: L ar k u m 

W D, Ort h RJ, D u art e C M ( e ds) S e a gr a ss es: Bi ol o g y, E c ol o g y a n d C o n s er v ati o n. S pri n g er, D or dr e c ht, 

N et h erl a n ds, p p 2 2 7 – 2 5 4 

R ot h st ei n M, G ot z P ( 1 9 6 8) Bi os y nt h esi s of f att y a ci ds i n t h e fr e e-li vi n g n e m at o d e, T ur b at ri x a c eti . Ar c h Bi o c h e m 

Bi o p h ys 1 2 6: 1 3 1 – 1 4 0. 

R o u n d F E ( 1 9 7 1) B e nt hi c m ari n e di at o m s. O c e a n o gr M ar Bi ol A n n u R e v 9: 8 3 – 1 3 9. 

R u d ni c k D T ( 1 9 8 9) Ti m e l a gs b et w e e n t h e d e p ositi o n a n d m ei o b e nt hi c a ssi mil ati o n of p h yt o d etrit us. M ar E c ol Pr o g S er 

5 0: 2 3 1 – 2 4 0. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 5 0 2 3 1 
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R u d ni c k D T, El m gr e n R, Frit h s e n J B ( 1 9 8 5) M ei of a u n al pr o mi n e n c e a n d b e nt hi c s e a s o n alit y i n a c o a st al m ari n e 

e c os yst e m. O e c ol o gi a 6 7: 1 5 7 – 1 6 8. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 3 8 4 2 7 9 

R y b ar c z y k H, El k ai m B, O c h s L, L o q u et N ( 2 0 0 3) A n al ysi s of t h e tr o p hi c n et w or k of a m a cr oti d al e c os yst e m: T h e B a y 

of S o m m e ( E a st er n C h a n n el). E st u ar C o a st S h elf S ci 5 8: 4 0 5 – 4 2 1. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 2 7 2- 7 7 1 4( 0 2) 0 0 2 9 4- 9 

R z e z ni k- Ori g n a c J, Fi c h et D ( 2 0 1 2) E x p eri m e nt al esti m ati o n of a ssi mil ati o n r at es of m ei of a u n a f e e di n g o n 1 4 C-l a b ell e d 

b e nt hi c di at o m s. J E x p M ar Bi o E c ol 4 3 2 – 4 3 3: 1 7 9 – 1 8 5. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.j e m b e. 2 0 1 2. 0 6. 0 1 9 

R z e z ni k- Ori g n a c J, Fi c h et D, B o u c h er G ( 2 0 0 3) S p ati o-t e m p or al str u ct ur e of t h e n e m at o d e a ss e m bl a g es of t h e Br o u a g e 

m u dfl at ( M ar e n n es- Ol ér o n, Fr a n c e). E st u ar C o a st S h elf S ci 5 8: 7 7 – 8 8. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 2 7 2- 7 7 1 4( 0 3) 0 0 0 6 1- 1 

R z e z ni k- Ori g n a c J, B o u c h er G, Fi c h et D, Ri c h ar d P ( 2 0 0 8) St a bl e i s ot o p e a n al ysi s of f o o d s o ur c e a n d tr o p hi c p ositi o n 

of i nt erti d al n e m at o d es a n d c o p e p o ds. M ar E c ol Pr o g S er 3 5 9: 1 4 5 – 1 5 0. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 7 3 2 8 

S a i nt- B é at B, D u p u y C, B o c h er P, C h al u m e a u J, D e Cri g ni s M, F o nt ai n e C, G ui zi e n K, L a v a u d J, L ef e b vr e S, M o nt a ni é 

H, M o u g et J- L, Or v ai n F, P a s c al P- Y, Q u ai nt e n n e G, R a d e n a c G, Ri c h ar d P, R o bi n F, V é zi n a A F, Ni q uil N 

( 2 0 1 3 a) K e y f e at ur es of i nt erti d al f o o d w e bs t h at s u p p ort mi gr at or y s h or e bir ds. P L o S O n e 8: 1 – 1 7. d oi: 

1 0. 1 3 7 1/j o ur n al. p o n e. 0 0 7 6 7 3 9 

S ai nt- B é at B, V é zi n a A F, As m us R M, As m us H, Ni q uil N ( 2 0 1 3 b) T h e m e a n f u n cti o n pr o vi d es r o b ust n ess t o li n e ar 

i n v er s e m o d elli n g fl o w e sti m ati o n i n f o o d w e bs: A c o m p ari s o n of f u n cti o n s d eri v e d fr o m st ati sti cs a n d e c ol o gi c al 

t h e ori es. E c ol M o d ell 2 5 8: 5 3 –6 4. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e c ol m o d el. 2 0 1 3. 0 1. 0 2 3 

S ai nt- B é at B, D u p u y C, A g o g u é H, C ar p e nti er A, C h al u m e a u J, C o m o S, D a vi d V, D e Cri g ni s M, D u c h ê n e J- C, 

F o nt ai n e C, F e u nt e u n E, G ui zi e n K, H art m a n n H, L a v a u d J, L ef e b vr e S, L efr a n ç oi s C, M all et C, M o nt a ni é H, 

M o u g et J- L, Or v ai n F, Or y P, P a s c al P- Y, R a d e n a c G, Ri c h ar d P, V é zi n a A F, Ni q uil N ( 2 0 1 4) H o w d o es t h e 

r es us p e n si o n of t h e bi ofil m alt er t h e f u n cti o ni n g of t h e b e nt h os- p el a g os c o u pl e d f o o d w e b of a b ar e m u dfl at i n 

M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( N E Atl a nti c) ? J S e a R es 9 2: 1 4 4 – 1 5 7. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. s e ar es. 2 0 1 4. 0 2. 0 0 3 

S ai nt- B é at B, B air d D, As m us H, As m us R M, B a c h er C, P a c ell a S R, J o h n s o n G A, D a vi d V, V é zi n a A F, Ni q uil N 

( 2 0 1 5) Tr o p hi c n et w or ks: H o w d o t h e ori es li n k e c os yst e m str u ct ur e a n d f u n cti o ni n g t o st a bilit y pr o p erti es ? A 

r e vi e w. E c ol I n di c 5 2: 4 5 8 – 4 7 1. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e c oli n d. 2 0 1 4. 1 2. 0 1 7 

S a n d er B C, K alff J ( 1 9 9 3) F a ct or s c o ntr olli n g b a ct eri al pr o d u cti o n i n m ari n e a n d fr es h w at er s e di m e nt s. Mi cr o b E c ol 

2 6: 7 9 – 9 9. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 1 7 7 0 4 5 

S ar g e nt J R ( 1 9 8 7) Li pi d bi o m ar k er s i n m ari n e e c ol o g y. I n: Sl ei g h M ( e d) Mi cr o b es i n t h e S e a. Elli s H or w o o d Li mit e d, 

C hi c h est er, U. K., p p 1 1 9 – 1 3 8  

S ar g e nt J R, W hittl e KJ ( 1 9 8 1) Li pi ds a n d h y dr o c ar b o n s i n t h e m ari n e f o o d w e b. I n: L o n g h ur st A R ( e d) A n al ysi s of 

M ari n e E c os yst e m s. A c a d e mi c Pr ess, L o n d o n, E n gl a n d ; N e w Y or k, U S, p p 4 9 1 – 5 3 3 

S a ut o ur B, C a st el J ( 1 9 9 3 a) Di stri b uti o n of z o o pl a n kt o n p o p ul ati o n s i n M ar e n n es- Ol ér o n B a y ( Fr a n c e), str u ct ur e a n d 

gr a zi n g i m p a ct of c o p e p o d c o m m u niti es. O c e a n ol A ct a 1 6: 2 7 9 – 2 9 0. 

S a ut o ur B, C a st el J ( 1 9 9 3 b) F e e di n g b e h a vi o ur of t h e c o a st al c o p e p o d. C a h Bi ol M ar 1 9 9 3 1: 2 3 9 – 2 5 1. 

S a ut o ur B, C a st el J ( 1 9 9 8) I m p ort a n c e of mi cr o z o o pl a n kt o ni c cr ust a c e a n s i n t h e c o a st al f o o d c h ai n: B a y of M ar e n n es -

Ol ér o n, Fr a n c e. O c e a n ol A ct a 2 1: 1 0 5 – 1 1 2. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 3 9 9- 1 7 8 4( 9 8) 8 0 0 5 4- 6 

S c h arl er U M, B air d D ( 2 0 0 5) A c o m p ari s o n of s el e ct e d e c os yst e m attri b ut es of t hr e e S o ut h Afri c a n est u ari es wit h 

diff er e nt fr es h w at er i nfl o w r e gi m es, usi n g n et w or k a n al ysi s. J M ar S yst 5 6: 2 8 3 – 3 0 8. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j.j m ar s ys. 2 0 0 4. 1 2. 0 0 3 

S c hi e m er F, D u n c a n A, Kl e k o ws ki R Z ( 1 9 8 0) A bi o e n er g eti c st u d y of a b e nt hi c n e m at o d e, Pl e ct us p al ust ri s  d e m a n 

1 8 8 0, t hr o u g h o ut it s lif e c y cl e - II. Gr o wt h, f e c u n dit y a n d e n er g y b u d g et s at diff er e nt d e n siti es of b a ct eri al f o o d 

a n d g e n er al e c ol o gi c al c o n si d er ati o n s. O e c ol o gi a 4 4: 2 0 5 – 2 1 2. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 3 4 6 4 1 0 



R ef er e n c es 

 

- 2 2 8 -   

S c h mi dt J L, D e mi n g J W, J u m ar s P A, K eil R G ( 1 9 9 8) C o n st a n c y of b a ct eri al a b u n d a n c e i n s urfi ci al m ari n e s e di m e nt s. 

Li m n ol O c e a n o gr 4 3: 9 7 6 – 9 8 2. 

S c h ol z D S, M att h e ws L L, F ell er RJ ( 1 9 9 1) D et e cti n g s el e cti v e di g esti o n of m ei o b e nt hi c pr e y b y j u v e nil e s p ot 

L ei ost o m us x a nt h ur us  ( Pi s c es) usi n g i m m u n o a ss a ys. M ar E c ol Pr o g S er 7 2: 5 9 – 6 7. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 7 2 0 5 9 

S c hr at z b er g er M, I n g el s J ( 2 0 1 7) M ei of a u n a m att er s: T h e r ol es of m ei of a u n a i n b e nt hi c e c os yst e m s. J E x p M ar Bi o 

E c ol 5 0 2: 1 2 – 2 5. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.j e m b e. 2 0 1 7. 0 1. 0 0 7 

S c hr at z b er g er M, B ol a m S G, W h o m er sl e y P, W arr K, R e es H L ( 2 0 0 4) D e v el o p m e nt of a m ei o b e nt hi c n e m at o d e 

c o m m u nit y f oll o wi n g t h e i nt erti d al pl a c e m e nt of v ari o us t y p es of s e di m e nt. J E x p M ar Bi o E c ol 3 0 3: 7 9 – 9 6. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j.j e m b e. 2 0 0 3. 1 1. 0 0 3 

S c h ü c k el U, d e J o n g e V, L u d o vi si A, Gi e b el s D, H or n S, Ni q uil N, As m us H, As m us R M, E ul a er s I, S afi G, S c h arl er 

U M ( 2 0 1 8) Us e of c o a st al a n d est u ari n e f o o d w e b m o d el s i n p oli c y m a ki n g a n d m a n a g e m e nt : T h e n e e d f or a n 

e ntir e e c os yst e m a p pr o a c h. 2 6. d oi: 1 0. 1 3 1 4 0/ R G. 2. 2. 3 5 1 7 3. 0 9 4 4 0 

S c h wi n g h a m er P, H ar gr a v e B, P e er D, H a w ki n s C M ( 1 9 8 6) P artiti o ni n g of pr o d u cti o n a n d r es pir ati o n a m o n g si z e 

gr o u ps of or g a ni s m s i n a n i nt erti d al b e nt hi c c o m m u nit y. M ar E c ol Pr o g S er 3 1: 1 3 1 – 1 4 2. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 3 1 1 3 1 

S ei n h or st J W ( 1 9 5 9) A r a pi d m et h o d f or t h e tr a n sf er of n e m at o d es fr o m fi x ati v e t o a n h y dr o us gl y c eri n. N e m at ol o gi c a 

4: 6 7 – 6 9. d oi: 1 0. 1 1 6 3/ 1 8 7 5 2 9 2 5 9 X 0 0 3 8 1 

S e m pr u c ci F, B al s a m o M ( 2 0 1 2) Fr e e-li vi n g m ari n e n e m at o d es a s bi oi n di c at or s: P a st, pr es e nt a n d f ut ur e p er s p e cti v es. 

E n vir o n R es J 6: 1 7 – 3 6. 

S e m pr u c ci F, B oi P, M a nti A, H arri a g u e A C, R o c c hi M, C ol a nt o ni P, P a p a S, B al s a m o M ( 2 0 1 0) B e nt hi c c o m m u niti es 

al o n g a litt or al of t h e C e ntr al A dri ati c S e a (It al y). H el g ol M ar R es 6 4: 1 0 1 – 1 1 5. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 1 5 2- 0 0 9- 0 1 7 1- x 

S er ô di o J, Vi eir a S, Cr u z S ( 2 0 0 8) P h ot os y nt h eti c a cti vit y, p h ot o pr ot e cti o n a n d p h ot oi n hi biti o n i n i nt erti d al 

mi cr o p h yt o b e nt h os a s st u di e d i n sit u usi n g v ari a bl e c hl or o p h yll fl u or es c e n c e. C o nt S h elf R es 2 8: 1 3 6 3 – 1 3 7 5. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. csr. 2 0 0 8. 0 3. 0 1 9 

S h ort F T, W ylli e- E c h e v erri a S ( 1 9 9 6) N at ur al a n d h u m a n-i n d u c e d di st ur b a n c e of s e a gr a ss es. E n vir o n C o n s er v 2 3: 1 7. 

d oi: 1 0. 1 0 1 7/ S 0 3 7 6 8 9 2 9 0 0 0 3 8 2 1 2 

Si k or a J P, Si k or a W B, Er k e n br e c h er C W, C o ull B C ( 1 9 7 7) Si g nifi c a n c e of A T P, c ar b o n, a n d c al ori c c o nt e nt of 

m ei o b e nt hi c n e m at o d es i n p artiti o ni n g b e nt hi c bi o m a ss. M ar Bi ol 4 4: 7 – 1 4. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 3 8 6 8 9 9 

Si k or a W B, Si k or a J P ( 1 9 8 2) E c ol o gi c al i m pli c ati o n s of t h e v erti c al di stri b uti o n of m ei of a u n a i n s alt m ar s h s e di m e nt s. 

E st u ar C o m p 2 6 9 – 2 8 2. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ B 9 7 8- 0- 1 2 - 4 0 4 0 7 0- 0. 5 0 0 2 2- 3 

Si m a s T, N u n es J P, F err eir a J G ( 2 0 0 1) Eff e ct s of gl o b al cli m at e c h a n g e o n c o a st al s alt m ar s h es. E c ol M o d ell 1 3 9: 1 – 1 5. 

d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 3 0 4- 3 8 0 0( 0 1) 0 0 2 2 6- 5 

S mi dt E L B ( 1 9 5 1) A ni m al pr o d u cti o n i n t h e D a ni s h W a d d e ns e a. M e d dr K o m m n D a n m Fi s k- o g H a v u n d er s, S er Fi s k 

1 1: 1 – 1 5 1. 

S mit h DJ, U n d er w o o d GJ C ( 1 9 9 8) E x o p ol y m er pr o d u cti o n b y i nt erti di al e pit eli c di at o m s. Li m n ol O c e a n o gr 4 3: 1 5 7 8 –

1 5 9 1. 

S mit h L D, C o ull B C ( 1 9 8 7) J u v e nil e s p ot ( Pi s c es) a n d gr a ss s hri m p pr e d ati o n o n m ei o b e nt h os i n m u d d y a n d s a n d y 

s u bstr at a. J E x p M ar Bi o E c ol 1 0 5: 1 2 3 – 1 3 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 0 2 2- 0 9 8 1( 8 7) 9 0 1 6 7- 5 

S mit h S M, H off J G, O’ N eil S P, W ei n st e n M P ( 1 9 8 4) C o m m u nit y a n d tr o p hi c or g a ni z ati o n of n e kt o n utili zi n g s h all o w 

m ar s h h a bit at s, Y or k Ri v er, Vir gi ni a. Fi s h B ull 8 2: 4 5 5 – 4 6 7. 

S m ol N, Will e m s K A, G o v a er e J C R, S a n d e e AJJ ( 1 9 9 4) C o m p ositi o n, di stri b uti o n a n d bi o m a ss of m ei o b e nt h os i n t h e 

O ost er s c h el d e est u ar y ( S W N et h erl a n ds). H y dr o bi ol o gi a 2 8 2 – 2 8 3: 1 9 7 – 2 1 7. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 0 2 4 6 3 1 



 R ef er e n c es 

  - 2 2 9 - 

S n el gr o v e P V R ( 1 9 9 7) T h e i m p ort a n c e of m ari n e s e di m e nt bi o di v er sit y i n e c os yst e m pr o c ess es. A m bi o 2 6: 5 7 8 – 5 8 3. 

S n el gr o v e P V R ( 1 9 9 9) G etti n g t o t h e b ott o m of m ari n e bi o di v er sit y: S e di m e nt ar y h a bit at s o c e a n b ott o m s ar e t h e m ost 

wi d es pr e a d h a bit at o n E art h a n d s u p p ort hi g h bi o di v er sit y a n d k e y e c os yst e m s er vi c es. Bi os ci e n c e 4 9: 1 2 9 – 1 3 8. 

d oi: 1 0. 2 3 0 7/ 1 3 1 3 5 3 8 

S o et a ert K, Vi n c x M, Witt o e c k J, T ul k e n s M ( 1 9 9 5) M ei o b e nt hi c di stri b uti o n a n d n e m at o d e c o m m u nit y str u ct ur e i n 

fi v e E ur o p e a n est u ari es. H y dr o bi ol o gi a 3 1 1: 1 8 5 – 2 0 6. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 0 0 8 5 8 0 

S o et a ert K, Fr a n c o M, L a m p a d ari o u N, M ut h u m bi A, St e y a ert M, V a n d e pitt e L, B er g h e E V, V a n a v er b e k e J ( 2 0 0 9) 

F a ct or s aff e cti n g n e m at o d e bi o m a ss, l e n gt h a n d wi dt h fr o m t h e s h elf t o t h e d e e p s e a. M ar E c ol Pr o g S er 3 9 2: 1 2 3 –

1 3 2. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 8 2 0 2 

S or ni n J M, F e uill et M, H ér al M, D esl o us- P a oli J M ( 1 9 8 3) Eff et d es bi o d e p ot s d e l’ h uitr e Cr ass ost r e a gi g as  ( T h u n b er g) 

s ur l’ a c c u m ul ati o n d e m ati er es or g a ni q u es d a n s l es p ar cs d u b a ssi n d e M ar e n n es- Ol ér o n. J M oll us c a n St u d 

4 9: 1 8 5 – 1 9 7. 

S pri n g S, S c h ul z e R, O v er m a n n J, S c hl eif er K H ( 2 0 0 0) I d e ntifi c ati o n a n d c h ar a ct eri z ati o n of e c ol o gi c all y si g nifi c a nt 

pr o k ar y ot e s i n t h e s e di m e nt of fr es h w at er l a k es: M ol e c ul ar a n d c ulti v ati o n st u di es. F E M S Mi cr o bi ol R e v 2 4: 5 7 3 –

5 9 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 1 6 8- 6 4 4 5( 0 0) 0 0 0 4 6- 2 

St e y a ert M, H er m a n P MJ, M o e n s T, Wi d d o ws J, Vi n c x M ( 2 0 0 1) Ti d al mi gr ati o n of n e m at o d es o n a n est u ari n e ti d al 

fl at (t h e M ol e n pl a at, S c h el d e E st u ar y, S W N et h erl a n ds). M ar E c ol Pr o g S er 2 2 4: 2 9 9 – 3 0 4. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 2 2 4 2 9 9 

St e y a ert M, V a n a v er b e k e J, V a nr e us el A, B arr a n g u et C ( 2 0 0 3) T h e i m p ort a n c e of fi n e-s c al e, v erti c al pr ofil es i n 

c h ar a ct eri si n g n e m at o d e c o m m u nit y str u ct ur e. E st u ar C o a st S h elf S ci 5 8: 3 5 3 – 3 6 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 2 7 2-

7 7 1 4( 0 3) 0 0 0 8 6- 6 

St e y a ert M, M o o dl e y L, N a d o n g T, M o e n s T, S o et a ert K, Vi n c x M ( 2 0 0 7) R es p o n s es of i nt erti d al n e m at o d es t o s h ort-

t er m a n o xi c e v e nt s. J E x p M ar Bi o E c ol 3 4 5: 1 7 5 – 1 8 4. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ J. J E M B E. 2 0 0 7. 0 3. 0 0 1 

St o c k B, S e m m e n s B, W ar d E, P ar n ell A, J a c ks o n A, P hilli ps D ( 2 0 1 8) Mi x SI A R: B a y esi a n mi xi n g m o d el s i n R.  

S u n d b ä c k K, Nil ss o n P, Nil ss o n C, J ö n ss o n B ( 1 9 9 6) B al a n c e b et w e e n a ut otr o p hi c a n d h et er otr o p hi c c o m p o n e nt s a n d 

pr o c ess e s i n mi cr o b e nt hi c c o m m u niti es of s a n d y s e di m e nt s: A fi el d st u d y. E st u ar C o a st S h elf S ci 4 3: 6 8 9 – 7 0 6. 

d oi: 1 0. 1 0 0 6/ e css. 1 9 9 6. 0 0 9 7 

S ut h erl a n d T F, Gr a nt J, A m os C L ( 1 9 9 8) T h e eff e ct of c ar b o h y dr at e pr o d u cti o n b y t h e di at o m Nit zs c hi a c ur vili n e at a  o n 

t h e er o di bilit y of s e di m e nt. Li m n ol O c e a n o gr 4 3: 6 5 – 7 2. d oi: 1 0. 4 3 1 9/l o. 1 9 9 8. 4 3. 1. 0 0 6 5 

S u z u ki R, S hi m o d air a H ( 2 0 1 5) Hi er ar c hi c al cl ust eri n g wit h p- v al u es vi a m ulti s c al e b o ot str a p r es a m pli n g. R p a c k a g e 

v er si o n 2. 0- 0.  

T e a m R C ( 2 0 1 3) R: A l a n g u a g e a n d e n vir o n m e nt f or st ati sti c al c o m p uti n g.  

T e c c hi o S, Ri us A T, D a u vi n J- C, L o br y J, L a ss all e G, M ori n J, B a c q N, C a c h er a M, C h a al ali A, Vill a n u e v a M C, Ni q uil 

N ( 2 0 1 5) T h e m os ai c of h a bit at s of t h e S ei n e est u ar y: I n si g hts fr o m f o o d- w e b m o d elli n g a n d n et w or k a n al ysi s. 

E c ol M o d ell 3 1 2: 9 1 – 1 0 1. d oi: htt p:// d x. d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. e c ol m o d el. 2 0 1 5. 0 5. 0 2 6 

T e c c hi o S, C h a al ali A, R a o u x A, T o us Ri us A, L e q u es n e J, Gir ar di n V, L a ss all e G, C a c h er a M, Ri o u P, L o br y J, 

D a u vi n J- C, Ni q uil N ( 2 0 1 6) E v al u ati n g e c os yst e m-l e v el a nt hr o p o g e ni c i m p a ct s i n a str ess e d tr a n siti o n al 

e n vir o n m e nt: T h e c a s e of t h e S ei n e est u ar y. E c ol I n di c. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e c oli n d. 2 0 1 5. 1 0. 0 3 6 

T err a d os J, B or u m J ( 2 0 0 4) W h y ar e s e a gr a ss i m p ort a nt ? - G o o ds a n d s er vi c es pr o vi d e d b y s e a gr a ss m e a d o ws. I n: 

B or u m J, D u art e C M, Kr a us e-J e n s e n D, Gr e v e T M ( e ds) E ur o p e a n S e a gr a ss es: A n I ntr o d u cti o n t o M o nit ori n g 

a n d M a n a g e m e nt. T h e M & M S pr oj e ct, p p 8 – 1 1 

T h or nt o n D C O, D o n g L F, U n d er w o o d GJ C, N e d w ell D B ( 2 0 0 2) F a ct or s aff e cti n g mi cr o p h yt o b e nt hi c bi o m a ss, s p e ci es 



R ef er e n c es 

 

- 2 3 0 -   

c o m p ositi o n a n d pr o d u cti o n i n t h e C ol n e E st u ar y ( U K). A q u at Mi cr o b E c ol 2 7: 2 8 5 – 3 0 0. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ a m e 0 2 7 2 8 5 

Ti etj e n J H ( 1 9 6 9) T h e e c ol o g y of s h all o w w at er m ei of a u n a i n t w o N e w E n gl a n d est u ari es. O e c ol o gi a 2: 2 5 1 – 2 9 1. d oi: 

1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 3 8 6 1 1 4 

Ti etj e n J H, L e e JJ ( 1 9 7 7) F e e di n g b e h a vi o ur of m ari n e n e m at o d es. I n: C o ul B ( e d) E c ol o g y of M ari n e B e nt h os. 

U ni v er sit y of S o ut h C ar oli n a Pr ess, C ol u m bi a, U S A, p p 2 1 – 3 5 

T u m bi ol o M L, D o w ni n g J A ( 1 9 9 4) A n e m piri c al m o d el f or t h e pr e di cti o n of s e c o n d ar y pr o d u cti o n i n m ari n e b e nt hi c 

i n v ert e br at e p o p ul ati o n s. M ar E c ol Pr o g S er 1 1 4: 1 6 5 – 1 7 4. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 1 4 1 6 5 

T ur n er J T ( 2 0 0 2) Z o o pl a n kt o n f e c al p ell et s, m ari n e s n o w a n d si n ki n g p h yt o pl a n kt o n bl o o m s. A q u at Mi cr o b E c ol 

2 7: 5 7 – 1 0 2. d oi: D oi 1 0. 3 3 5 4/ A m e 0 2 7 0 5 7 

T ur pi e J K, H o c k e y P A R ( 1 9 8 4) F or a gi n g e c ol o g y a n d s e a o n al e n er g y b u d g et s of est u ari n e gr e y pl o v er s Pl u vi ali s 

s q u at ar ol a a n d w hi m br el s N u m e ni us p h a e o p us  at t h e s o ut h er n ti p of Afri c a. A d e a 1/ 2: 5 7 – 7 4. 

U b erti ni M, L ef e b vr e S, R a k ot o m al al a C, Or v ai n F ( 2 0 1 5) I m p a ct of s e di m e nt gr ai n -si z e a n d bi ofil m a g e o n e pi p eli c 

mi cr o p h yt o b e nt h os r es us p e n si o n. J E x p M ar Bi o E c ol 4 6 7: 5 2 – 6 4. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.j e m b e. 2 0 1 5. 0 2. 0 0 7 

Ul a n o wi c z R E ( 2 0 0 4) Q u a ntit ati v e m et h o ds f or e c ol o gi c al n et w or k a n al ysi s. C o m p ut Bi ol C h e m 2 8: 3 2 1 – 3 3 9. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j. c o m p bi ol c h e m. 2 0 0 4. 0 9. 0 0 1 

Ul a n o wi c z R E ( 2 0 1 1) Q u a ntit ati v e m et h o ds f or E c ol o gi c al N et w or k A n al ysi s a n d it s a p pli c ati o n t o c o a st al e c os yst e m s. 

I n: W ol a n s ki E, M c L us k y D ( e ds) Tr e ati s e o n E st u ari n e a n d C o a st al S ci e n c e. A c a d e mi c Pr ess, p p 3 5 – 5 7 

Ul a n o wi c z R E, N or d e n J S ( 1 9 9 0) S y m m etri c al o v er h e a d i n fl o w n et w or ks. I nt J S yst S ci 2 1: 4 2 9 – 4 3 7. d oi: 

1 0. 1 0 8 0/ 0 0 2 0 7 7 2 9 0 0 8 9 1 0 3 7 2 

Ul a n o wi c z R E, G o er n er SJ, Li et a er B, G o m e z R ( 2 0 0 9) Q u a ntif yi n g s ust ai n a bilit y: R esili e n c e, effi ci e n c y a n d t h e r et ur n 

of i nf or m ati o n t h e or y. E c ol C o m pl e x 6: 2 7 – 3 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e c o c o m. 2 0 0 8. 1 0. 0 0 5 

U n d er w o o d GJ C, Kr o m k a m p J ( 1 9 9 9) Pri m ar y pr o d u cti o n b y p h yt o pl a n kt o n a n d mi cr o p h yt o b e nt h os i n est u ari es. A d v 

E c ol R es 2 9: 9 3 – 1 5 3. 

U n d er w o o d GJ C, P at er s o n D M ( 1 9 9 3) R e c o v er y of i nt erti d al b e nt hi c di at o m s aft er bi o ci d e tr e at m e nt a n d a ss o ci at e d 

s e di m e nt d y n a mi cs. J M ar Bi ol Ass o c U nit e d Ki n g d o m 7 3: 2 5 – 4 5. d oi: 1 0. 1 0 1 7/ S 0 0 2 5 3 1 5 4 0 0 0 3 2 6 3 X 

U n d er w o o d GJ C, P at er s o n D M ( 2 0 0 3) T h e i m p ort a n c e of e xtr a c ell ul ar c ar b o h y dr at e pr o d u cti o n b y m ari n e e pi p eli c 

di at o m s. A d v B ot R es 4 0: 1 8 3 – 2 4 0. 

U n d er w o o d GJ C, B o ul c ott M, R ai n es C A, W al dr o n K ( 2 0 0 4) E n vir o n m e nt al eff e ct s o n e x o p ol y m er pr o d u cti o n b y 

m ari n e b e nt hi c di at o m s: d y n a mi cs, c h a n g es i n c o m p ositi o n, a n d p at h w a ys of pr o d u cti o n. J P h y c ol 6 1: 2 9 3 – 3 0 4. 

d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 5 2 9- 8 8 1 7. 2 0 0 4. 0 3 0 7 6. x 

V af ei a d o u A- M, C hi ntir o gl o u C C, M o e n s T ( 2 0 1 8) Eff e ct s of a n i n cr e a s e d t e m p er at ur e r e gi m e o n t h e p o p ul ati o n 

d y n a mi cs a n d s p e ci es i nt er a cti o n s of m ari n e n e m at o d es. J E x p M ar Bi o E c ol 5 0 2: 1 4 2 – 1 5 2. d oi: 

1 0. 1 0 1 6/j.j e m b e. 2 0 1 7. 0 2. 0 0 8 

V af ei a d o u A M, M at er at s ki P, A d ã o H, d e Tr o c h M, M o e n s T ( 2 0 1 4) R es o ur c e utili z ati o n a n d tr o p hi c p ositi o n of 

n e m at o d es a n d h ar p a cti c oi d c o p e p o ds i n a n d a dj a c e nt t o Z ost e r a n oltii  b e ds. Bi o g e os ci e n c es 1 1: 4 0 0 1 – 4 0 1 4. d oi: 

1 0. 5 1 9 4/ b g- 1 1- 4 0 0 1- 2 0 1 4 

V al e nti n e J F, D uff y J E ( 2 0 0 6) T h e c e ntr al r ol e of gr a zi n g i n s e a gr a ss e c ol o g y. I n: L ar k u m A W D, Ort h RJ, D u art e C M 

( e ds) S e a gr a ss es: Bi ol o g y, E c ol o g y a n d C o n s er v ati o n. S pri n g er, D or dr e c ht, N et h erl a n ds, p p 4 6 3 – 5 0 1 

V al e nti n e J F, H e c k K L ( 1 9 9 9) S e a gr a ss h er bi v or y: E vi d e n c e f or t h e c o nti n u e d gr a zi n g of m ari n e gr a ss es. M ar E c ol 

Pr o g S er 1 7 6: 2 9 1 – 3 0 2. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 7 6 2 9 1 

V all e M, C h ust G, d el C a m p o A, Wi s z M S, Ol s e n S M, G ar m e n di a J M, B orj a T ( 2 0 1 4) Pr oj e cti n g f ut ur e di stri b uti o n of 

t h e s e a gr a ss Z ost e r a n oltii  u n d er gl o b al w ar mi n g a n d s e a l e v el ri s e. Bi ol C o n s er v 1 7 0: 7 4 – 8 5. d oi: 



 R ef er e n c es 

  - 2 3 1 - 

1 0. 1 0 1 6/j. bi o c o n. 2 0 1 3. 1 2. 0 1 7 

v a n d e K o p p el J, H er m a n P MJ, T h o ol e n P, H ei p C H R ( 2 0 0 1) D o alt er n at e st a bl e st at es o c c ur i n n at ur al e c os yst e m s  ? 

E vi d e n c e fr o m a ti d al fl at. E c ol o g y 8 2: 3 4 4 9 – 3 4 6 1. 

v a n d er H eij d e n L H, R z e z ni k- Ori g n a c J, As m us R, Fi c h et D, Br ér et M, K a d el P, B e a u g e ar d L, As m us H, L e br et o n B 

( 2 0 1 8) H o w d o f o o d s o ur c es dri v e m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e i n s oft- b ott o m c o a st al f o o d w e bs ? M ar Bi ol. 

d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 2 7- 0 1 8- 3 4 1 9- 7 

v a n d er M e er s c h e K, S o et a ert K, v a n O e v el e n D ( 2 0 0 9) xs a m pl e (): A n R f u n cti o n f or s a m pli n g li n e ar i n v er s e 

pr o bl e m s. J St at S oft w 3 0: 1 – 1 5. d oi: 1 0. 1 0 0 2/ wi cs. 1 0 

v a n G a e v er S, M o o dl e y L, P a s otti F, H o ut e k a m er M, Mi d d el b ur g JJ, D a n o v ar o R, V a nr e us el A ( 2 0 0 9) Tr o p hi c 

s p e ci ali s ati o n of m et a z o a n m ei of a u n a at t h e H å k o n M os b y M u d V ol c a n o: F att y a ci d bi o m ar k er i s ot o p e e vi d e n c e. 

M ar Bi ol 1 5 6: 1 2 8 9 – 1 2 9 6. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 2 7- 0 0 9- 1 1 7 0- 9 

v a n O e v el e n D, S o et a ert K, Mi d d el b ur g JJ, H er m a n P MJ, M o o dl e y L, H a m el s I, M o e n s T, H ei p C H R ( 2 0 0 6) C ar b o n 

fl o ws t hr o u g h a b e nt hi c f o o d w e b: I nt e gr ati n g bi o m a ss, i s ot o p e a n d tr a c er d at a. J M ar R es 6 4: 4 5 3 – 4 8 2. d oi: 

1 0. 1 3 5 7/ 0 0 2 2 2 4 0 0 6 7 7 8 1 8 9 5 8 1 

v a n O e v el e n D, v a n d e n M e er s c h e K, M e ys m a n FJ R, S o et a ert K, Mi d d el b ur g JJ, V é zi n a A F ( 2 0 0 9) Q u a ntif yi n g f o o d 

w e b fl o ws usi n g li n e ar i n v er s e m o d el s. E c os yst e m s 1 3: 3 2 – 4 5. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 0 2 1- 0 0 9- 9 2 9 7- 6 

V a n a v er b e k e J, S o et a ert K, Vi n c x M ( 2 0 0 4) C h a n g es i n m or p h o m etri c c h ar a ct eri sti cs of n e m at o d e c o m m u niti es d uri n g 

a s pri n g p h yt o pl a n kt o n bl o o m d e p ositi o n. M ar E c ol Pr o g S er 2 7 3: 1 3 9 – 1 4 6. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 2 7 3 1 3 9 

v a n d er Z a n d e n MJ, R a s m uss e n J B ( 2 0 0 1) V ari ati o n i n δ 1 3 C a n d δ 1 5 N tr o p hi c fr a cti o n ati o n: I m pli c ati o n s f or a q u ati c 

f o o d w e b st u di es. Li m n ol O c e a n o gr 4 6: 2 0 6 1 – 2 0 6 6. d oi: 1 0. 4 3 1 9/l o. 2 0 0 1. 4 6. 8. 2 0 6 1 

V a s c o n c ell os M, M a c ki n s o n S, Sl o m a n K, P a ul y D ( 1 9 9 7) T h e st a bilit y of tr o p hi c m a ss- b al a n c e d m o d el s of m ari n e 

e c os yst e m s: a c o m p ar ati v e a n al ysi s. E c ol M o d ell 1 0 0: 1 2 5 – 1 3 4. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 3 0 4- 3 8 0 0( 9 7) 0 0 1 5 0- 6 

V é zi n a A F, Pl att T ( 1 9 8 8) F o o d w e b d y n a mi cs i n t h e o c e a n. I. B est- esti m at es of fl o w n et w or ks usi n g i n v er s e m et h o ds. 

M ar E c ol Pr o g S er 4 2: 2 6 9 – 2 8 7. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 4 2 2 6 9 

Vir g o N, L a w R, E m m er s o n M ( 2 0 0 6) S e q u e nti all y a ss e m bl e d f o o d w e bs a n d e xtr e m u m pri n ci pl es i n e c os yst e m 

e c ol o g y. J A ni m E c ol 7 5: 3 7 7 – 3 8 6. d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 3 6 5- 2 6 5 6. 2 0 0 6. 0 1 0 5 8. x 

Vi s o A C, P es a n d o D, B er n ar d P, M art y J C ( 1 9 9 3) Li pi d c o m p o n e nt s of t h e M e dit err a n e a n s e a gr a ss P osi d o ni a o c e a ni c a . 

P h yt o c h e mi str y 3 4: 3 8 1 – 3 8 7. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 0 3 1- 9 4 2 2( 9 3) 8 0 0 1 2- H 

Vi z zi ni S, M a z z ol a A ( 2 0 0 3) S e a s o n al v ari ati o n s i n t h e st a bl e c ar b o n a n d nitr o g e n i s ot o p e r ati os ( 1 3 C/ 1 2 C a n d 1 5 N/ 1 4 N) 

of pri m ar y pr o d u c er s a n d c o n s u m er s i n a w est er n M e dit err a n e a n c o a st al l a g o o n. M ar Bi ol 1 4 2: 1 0 0 9 – 1 0 1 8. d oi: 

1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 2 7- 0 0 3- 1 0 2 7- 6 

Vi z zi ni S, S ar à G, Mi c h e n er R H, M a z z ol a A ( 2 0 0 2) T h e r ol e a n d c o ntri b uti o n of t h e s e a gr a ss P osi d o ni a o c e a ni c a  ( L.) 

D elil e or g a ni c m att er f or s e c o n d ar y c o n s u m er s a s r e v e al e d b y c ar b o n a n d nitr o g e n st a bl e i s ot o p e a n al ysi s. A ct a 

O e c ol o gi c a 2 3: 2 7 7 – 2 8 5. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 1 1 4 6- 6 0 9 X( 0 2) 0 1 1 5 6- 6 

V ol k m a n J K, J o h n s R B, Gill a n F T, P err y GJ ( 1 9 8 0) Mi cr o bi al li pi ds of a n i nt erti d al s e di m e nt - I. F att y a ci ds a n d 

h y dr o c ar b o n s. G e o c hi m C os m o c hi m A ct a 4 4: 1 1 3 3 – 1 1 4 3. 

V ol k m a n J K, J effr e y S W, Ni c h ol s P D, R o g er s GI, G arl a n d C D ( 1 9 8 9) F att y a ci d a n d li pi d c o m p ositi o n of 1 0 s p e ci es of 

mi cr o al g a e us e d i n m ari c ult ur e. J E x p M ar Bi o E c ol 1 2 8: 2 1 9 – 2 4 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 0 2 2- 0 9 8 1( 8 9) 9 0 0 2 9- 4 

Vr a n k e n G, H ei p C H R ( 1 9 8 6) T h e pr o d u cti vit y of m ari n e n e m at o d es. O p h eli a 2 6: 4 2 9 – 4 4 2.  

W ar wi c k R M ( 1 9 7 1) N e m at o d e a ss o ci ati o n s i n t h e E x e E st u ar y. J M ar Bi ol Ass o c U nit e d Ki n g d o m 5 1: 4 3 9 – 4 5 4. d oi: 

1 0. 1 0 1 7/ S 0 0 2 5 3 1 5 4 0 0 0 3 1 9 0 8 

W ar wi c k R M, Pri c e R ( 1 9 7 9) E c ol o gi c al a n d m et a b oli c st u di es o n fr e e-li vi n g n e m at o d es fr o m a n est u ari n e m u d-fl at. 



R ef er e n c es 

 

- 2 3 2 -   

E st u ar C o a st M ar S ci 9: 2 5 7 – 2 7 1. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 3 0 2- 3 5 2 4( 7 9) 9 0 0 3 9- 2 

W ar wi c k R M, J oi nt I R, R a df or d PJ ( 1 9 7 9) S e c o n d ar y pr o d u cti o n of t h e b e nt h os i n a n est u ari n e e n vir o n m e nt. I n: 

J eff eri es R L, D a v y AJ ( e ds) E c ol o gi c al Pr o c ess es i n C o a st al E n vir o n m e nt s. Bl a c k w ell S ci e ntifi c, O xf or d, U. K., 

p p 4 2 9 – 4 5 0 

W ar wi c k R M, Pl att H M, S o m erfi el d PJ ( 1 9 9 8) Fr e eli vi n g m ari n e n e m at o d es: P art III. M o n h yst eri d a. S y n o ps es of t h e 

Briti s h F a u n a ( n e w) N o. 5 3. Fi el d St u di es C o u n cil, S hr e ws b ur y, U. K. 

W a y c ott M, D u art e C M, C arr ut h er s T J B, Ort h RJ, D e n ni s o n W C, Ol y ar ni k S, C all a di n e A, F o ur q ur e a n J W, H e c k K L, 

H u g h es A R, K e n dri c k G A, K e n w ort h y WJ, S h ort F T, Willi a m s S L ( 2 0 0 9) A c c el er ati n g l oss of s e a gr a ss es a cr oss 

t h e gl o b e t hr e at e n s c o a st al e c os yst e m s. Pr o c N atl A c a d S ci 1 0 6: 1 2 3 7 7 – 1 2 3 8 1. d oi: 1 0. 1 0 7 3/ p n a s. 0 9 0 5 6 2 0 1 0 6 

W e nt w ort h C K ( 1 9 2 2) A s c al e of gr a d e a n d cl a ss t er m s f or cl a sti c s e di m e nt s. J G e ol 3 0: 3 7 7 – 3 9 2. d oi: 1 0. 1 0 8 6/ 6 2 2 9 1 0 

W et z el M A, Fl e e g er J W, P o w er s S P ( 2 0 0 1) Eff e ct s of h y p o xi a a n d a n o xi a o n m ei of a u n a: A r e vi e w wit h n e w d at a fr o m 

t h e G ulf of M e xi c o. I n: R a b al ai s N N, T ur n er R E ( e ds) C o a st al H y p o xi a: C o n s e q u e n c es f or Li vi n g R es o ur c es a n d 

E c os yst e m s. A m eri c a n G e o p h ysi c al U ni o n, W a s hi n gt o n, D C, U S A, p p 1 6 5 – 1 8 4 

Wi d d o ws J, P o p e N D, Bri n sl e y M D, As m us H, As m us R M ( 2 0 0 8) Eff e ct s of s e a gr a ss b e ds ( Z ost e r a n oltii  a n d Z. 

m ari n a ) o n n e ar- b e d h y dr o d y n a mi cs a n d s e di m e nt r es us p e n si o n. M ar E c ol Pr o g S er 3 5 8: 1 2 5 – 1 3 6. d oi: 

1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 7 3 3 8 

Wi eri n g a E B A, O v er m a n n J, C y pi o n k a H ( 2 0 0 0) D et e cti o n of a b u n d a nt s ul p h at e-r e d u ci n g b a ct eri a i n m ari n e o xi c 

s e di m e nt l a y er s b y a c o m bi n e d c ulti v ati o n a n d m ol e c ul ar a p pr o a c h. E n vir o n Mi cr o bi ol 2: 4 1 7 – 4 2 7. d oi: 

1 0. 1 0 4 6/j. 1 4 6 2- 2 9 2 0. 2 0 0 0. 0 0 1 2 3. x 

Wi es er W ( 1 9 5 3) Di e B e zi e h u n g e n z wi s c h e n M u n d h o hl e n g est alt, Er n a hr u n gs w ei s e u n d V or k o m m e n b ei fr eil e b e n d e n 

m ari n e n N e m at o d e n. Ar k Z o ol ( S er 2) 4: 4 3 9 – 4 8 4. 

Wi es er W, K a n wi s h er J ( 1 9 6 0) Gr o wt h a n d m et a b oli s m i n a m ari n e n e m at o d e, E n o pl us c o m m u ni s  B a sti a n. Z V gl 

P h ysi ol 4 3: 2 9 – 3 6. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 3 5 1 2 0 0 

Wi es er W, K a n wi s h er J ( 1 9 6 1) E c ol o gi c al a n d p h ysi ol o gi c al st u di es o n m ari n e n e m at o d es fr o m a s m all s alt m ar s h n e ar 

W o o ds H ol e, M a ss a c h us ett s. Li m n ol O c e a n o gr 6: 2 6 2 – 2 7 0. 

W o o di n S A, J a c ks o n J B C ( 1 9 7 9) I nt er p h yl eti c c o m p etiti o n a m o n g m ari n e b e nt h os. I nt e gr C o m p Bi ol 1 9: 1 0 2 9 – 1 0 4 3. 

d oi: 1 0. 1 0 9 3/i c b/ 1 9. 4. 1 0 2 9 

W o o m bs M, L a y b o ur n- P arr y J ( 1 9 8 5) E n er g y p artiti o ni n g i n t hr e e s p e ci es of n e m at o d e fr o m p ol ys a pr o bi c 

e n vir o n m e nt s. O e c ol o gi a 6 5: 2 8 9 – 2 9 5. 

W ulff F, Fi el d J G, M a n n K H ( 1 9 8 9) N et w or k a n al ysi s i n m ari n e e c ol o g y: m et h o ds a n d a p pli c ati o n s. S pri n g er - V erl a g, 

N e w Y or k, U S A 

Y all o p M L, d e Wi n d er B, P at er s o n D M, St al LJ ( 1 9 9 4) C o m p ar ati v e str u ct ur e, pri m ar y pr o d u cti o n a n d bi o g e ni c 

st a bili z ati o n of c o h esi v e a n d n o n- c o h esi v e m ari n e s e di m e nt s i n h a bit e d b y mi cr o p h yt o b e nt h os. E st u ar C o a st S h elf 

S ci 3 9: 5 6 5 – 5 8 2. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 2 7 2- 7 7 1 4( 0 6) 8 0 0 1 0- 7 

Z w art s L, Bl o m ert A M ( 1 9 9 2) W h y k n ot C ali dri s c a n ut us t a k e m e di u m-si z e d M a c o m a b alt hi c a  w h e n si x pr e y s p e ci es 

ar e a v ail a bl e. M ar E c ol Pr o g S er 8 3: 1 1 3 – 1 2 8. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 8 3 1 1 3 

 

  



  - 2 3 3 - 

C u r ri c ul u m vit e a 
 

N a m e: L u u k H e n dri k us v a n d er H eij d e n 

D at e of Birt h: 2 9. 0 8. 1 9 8 8 

Pl a c e of Birt h: H o o g e- e n L a g e Mi er d e, N et h erl a n ds 

E- m ail: l u u k. v a n _ d er _ h eij d e n @ u ni v-lr.fr 

 

A c a d e mi c e d u c ati o n: 

 

1 0/ 2 0 1 5 – 0 9/ 2 0 1 8     P h D t h esis, U ni v er sit of L a R o c h ell e, Fr a n c e a n d Alfr e d W e g e n er I nstit ut e 

H el m h olt z C e nt er f or P ol ar a n d M ari n e R es e ar c h, W a d d e n S e a St ati o n S ylt, G er m a n y 

T h esis:  D et er mi n ati o n of t h e f o o d s o ur c es a n d of t h e r ol e of m ei of a u n a i n s oft- b ott o m i nt erti d al h a bit at s of 

t h e M ar e n n es- Ol ér o n B a y, Fr a n c e, a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, G er m a n y. I m p ort a n c e of t h e mi cr o p h yt o b e nt h os-

m ei of a u n a p at h w a y, hi g hli g ht e d b y c o m m u nit y st r u ct ur e, t r o p hi c m ar k ers a n d li n e ar i n v ers e f o o d w e b m o d el s.  

 

0 2/ 2 0 1 2 – 0 8/ 2 0 1 4     M. S c., E n vir o n m e nt al Bi ol o g y, Utr e c ht U ni v er sit y, N et h erl a n ds  

Tr a c k: Bi o m ari n e S ci e n c e a n d P al a e o e c ol o g y 

 

0 9/ 2 0 0 7 - 1 1/ 2 0 1 1   B. S c., Bi ol o g y, Utr e c ht U ni v er sit y, N et h erl a n ds 

Tr a c k: M ari n e Bi ol o g y 

 

E x p e diti o ns:  

 

0 2/ 2 0 1 6 – 1 1/ 2 0 1 6  S a m pli n g f or P h D t h esis i n M ar e n n es- Ol ér o n B a y, Fr a n c e 

F o c us: F e e di n g e c ol o g y of m ei of a u n a i n s oft- b ott o m h a bit at s  

 

0 2/ 2 0 1 6 – 1 2/ 2 0 1 6   S a m pli n g f or P h D t h esis i n S ylt- R ø m ø Bi g ht, G er m a n y  

F o c us: F e e di n g e c ol o g y of m ei of a u n a i n s oft- b ott o m h a bit at s  

 

T e a c hi n g e x p e ri e n c e: 

 

1 0/ 2 0 1 6 – 1 0/ 2 0 1 8   T e a c hi n g p ositi o n at t h e U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e 

C o ur s es: “ A ni m al Bi ol o g y ”, “ E x p eri m e nt al bi ol o g y of s oft- b ott o m h a bit at s ”, 

“ O c e a n o gr a p h y ” 

 

W o r ks h o ps/ c o u rs es :  

 

0 9/ 2 0 1 7     E c ol o gi c al N et w or k A n al ys es w or ks h o p  

Alfr e d W e g e n er I nstit ut e, List a uf S ylt, G er m a n y   
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0 7/ 2 0 1 6    S u m m er s c h o ol i n m ei of a u n a, “ A di v e i n a mi cr os c o pi c w orl d ”.  

I nstit ut e U ni v er sit air e E ur o p é e n d e l a M er (I U E M), Br est, Fr a n c e 

 

0 1/ 2 0 1 6 C o ur s e i n St a bl e Is ot o p es Mi xi n g M o d els usi n g SI A R, SI B E R a n d Mi x SI A R ( SI M M). 

P R St atisti cs  

S c ottis h C e ntr e f or E c ol o g y a n d t h e N at ur al E n vir o n m e nt, L o c h L o m o n d, S c otl a n d 

 

P u bli c ati o ns: 

 

v a n d er H eij d e n, L. H., Ni q uil, N., As m us, R., H ar al dss o n, M., S ai nt- B é at, B., P a c ell a, S., Gr a e v e, M., R z e z ni k-

Ori g n a c, J., As m us, H., L e br et o n, B. I n pr e p ar ati o n of s u b mis si o n. I m p ort a n c e of mi cr o p h yt o b e nt h os-

m ei of a u n a p at h w a y i n s oft- b ott o m i nt erti d al f o o d w e b s l e a ds t o hi g h pr o d u cti o n a n d tr a nsf er effi ci e n c y of 

m ei of a u n a: A m ulti- h a bit at c o m p aris o n usi n g li n e ar i n v er s e f o o d w e b m o d eli n g.  

 

v a n d er H eij d e n, L. H., Gr a e v e, M ., As m us, R., R z e z ni k- Ori g n a c, J., Ni q uil, N., B er ni er, Q., G uill o u, G., 

As m us, H., L e br et o n, B.  U n d er r e vi e w i n M ari n e E n vi r o n m e nt al R es e ar c h. Tr o p hi c i m p ort a n c e of 

mi cr o p h yt o b e nt h os a n d b a ct eri a t o m ei of a u n a i n s oft- b ott o m i nt erti d al h a bit at s: a c o m bi n e d tr o p hi c m ar k er 

a p pr o a c h.  

 

v a n d er H eij d e n, L. H., R z e z ni k- Ori g n a c, J., As m us, R., Fi c h et, D., Br ér et, M., K a d el, P., B e a u g e ar d, L., 

As m us, H., L e br et o n, B., 2 0 1 8 . H o w d o f o o d s o ur c es dri v e m ei of a u n a c o m m u nit y str u ct ur e i n s oft- b ott o m 

c o a st al f o o d w e bs ? M ari n e Bi ol o g y , 1 6 5: 1 6 6. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 2 7- 0 1 8- 3 4 1 9- 7 

 

v a n d er H eij d e n, L. H. a n d K a m e n os, N. A., 2 0 1 5. R e vi e ws a n d S y nt h es es: C al c ul ati n g t h e gl o b al c o ntri b uti o n 

of c or alli n e al g a e t o t ot al c ar b o n b uri al, Bi o g e os ci e n c es , 1 2, 6 4 2 9- 6 4 4 1, d oi: 1 0. 5 1 9 4/ b g d- 1 2- 6 4 2 9- 2 0 1 5, 2 0 1 5.  

 

C o nf e r e n c e p r es e nt ati o n:  

 

v a n d er H eij d e n, L. H. , L e br et o n, B., As m us, H., As m us, R., R z e z ni k- Ori g n a c, J., Gr a e v e, M., Ni q uil, N., 

B er ni er, Q., Fi c h et, D., Br ér et, M., K a d el, P., B e a u g e ar d, L. H o w d o f o o d s o ur c es dri v e t h e m ei of a u n a 

c o m m u nit y str u ct ur e i n s oft- b ott o m c o a st al e c os yst e ms ? 2 4t h Bi e n ni al C o a st al Est u ari n e R es e ar c h F e d er ati o n 

C o nf er e n c e, N o v e m b er 2 0 1 7 
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St at e m e nt of o ri gi n alit y 

 

St at e m e nt 

I, L u u k H e n dri k us v a n d er H eij d e n, d e cl ar e t h at t h e r es e ar c h r e p ort e d i n t his t h esis is m y ori gi n al r es e ar c h. 

T his t h esis h a s b e e n p erf or m e d i n d e p e n d e ntl y wit h s u p p ort b y m y s u p er vis or s. It c o nt ai ns n o m at eri al t h at h a s 

b e e n a c c e pt e d f or t h e a w ar d of a d e gr e e i n t his or a n y ot h er u ni v er sit y. T o t h e b est of t h e c a n di d at e’s k n o wl e d g e 

a n d b eli ef, t his t h esis c o nt ai ns n o m at eri al pr e vi o usl y p u blis h e d or writt e n b y a n ot h er p er s o n e x c e pt w h er e d u e 

r ef er e n c e is m a d e i n t h e t e xt. T h e t h esis h a s b e e n pr e p ar e d s u bj e ct t o t h e R ul es of G o o d S ci e ntifi c Pr a cti c e of 

t h e G er m a n y R es e ar c h F o u n d ati o n. 

 

Er kl är u n g 

I c h, L u u k H e n dri k us v a n d er H eij d e n, er kl är e d a ss di e i n di es er Diss ert ati o n r ef eri ert e F or s c h u n g m ei n e ei g e n e 

F or s c h u n g ist. Hi er mit er kl är e i c h, d a ss i c h di e v orli e g e n d e Ar b eit s el bst ä n di g u n d o h n e fr e m d e Hilf e 

a n g ef erti gt u n d k ei n e a n d er e n als di e a n g e g e b e n e n Q u ell e n u n d Hilfs mitt el v er w e n d et h a b e. Di e ei n g er ei c ht e 

s c hriftli c h e F a ss u n g d er Ar b eit e nt s pri c ht d er a uf d e m el e ktr o nis c h e n S p ei c h er m e di u m. W eit er hi n v er si c h er e 

i c h, d a ss di es e Ar b eit n o c h ni c ht als A bs c hl uss ar b eit a n a n d er er St ell e v or g el e g e n h at. Di es e Diss ert ati o n w ur d e 

n a c h d e n „ R ul es of G o o d S ci e ntifi c Pr a cti c e of t h e G er m a n y R es e ar c h F o u n d ati o n “ er st ellt. 

 

 

D at e/ D at u m:      1 7/ 1 0/ 2 0 1 8 

Pl a c e/ Ort:       L a R o c h ell e, Fr a n c e 

 

Si g n at ur e/ U nt er s c hrift: 
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C o nt ri b uti o n b y a ut h o r 

 
I h er e b y c ertif y t h at t h e i nf or m ati o n pr o vi d e d a n d t h e c o ntri b uti o n t o t h e p u bli c ati o ns i n t his diss ert ati o n 

c orr es p o n ds t o t h e tr ut h. I r ef er t o t h e f oll o wi n g p u bli c ati o ns a n d m a n us cri pt s: 

 

H o w d o f o o d s o u r c es d ri v e m ei of a u n a c o m m u nit y st r u ct u r e i n s oft- b ott o m c o ast al f o o d w e bs ? 

L. H. v a n d er H eij d e n 1, 2 , J. R z e z ni k-Ori g n a c 3 , R. As m us2 , D. Fi c h et1 , M. Br ér et1 , P. K a d el2 , L. B e a u g e ar d1 , H. 

As m us 2 , B. L e br et o n1  

1 U M R 7 2 6 6 Litt or al, E n vir o n n e m e nt et S o ci ét és ( C N R S - U ni v er sit y of L a R o c h ell e), I nstit ut d u litt or al et d e l’ e n vir o n n e m e nt, 2 r u e 

Ol y m p e d e G o u g es, 1 7 0 0 0 L a R o c h ell e, Fr a n c e 
2 Alf r e d- W e g e n er-I nstit ut H el m h oltz- Z e nt r u m f ür P ol ar- u n d M e er esf ors c h u n g, W att e n m e er st ati o n S ylt,  H af e nst r ass e 4 3, 2 5 9 9 2 

Li st/ S ylt, G er m a n y 
3 S or b o n n e U ni v er sit és, U P M C U ni v P aris 0 6, C N R S, L a b or at oi r e d’ E c o g é o c hi mi e d es E n vi r o n n e m e nt s B e nt hi q u es ( L E C O B U M R 

8 2 2 2), O bs er v at oir e O c é a n ol o gi q u e, 6 6 6 5 0 B a n y uls/ m er, Fr a n c e 

C o nt ri b uti o n : 8 5 % 

 

T r o p hi c i m p o rt a n c e of mi c r o p h yt o b e nt h os a n d b a ct e ri a t o m ei of a u n a i n s oft- b ott o m i nt e rti d al 

h a bit ats: a c o m bi n e d t r o p hi c m a r k e r a p p r o a c h.  

L. H. v a n d er H eij d e n 1, 2 , M. Gr a e v e3 , R. M. As m us2 , J. R z e z ni k- Ori g n a c4 , N. Ni q uil5 , Q. B er ni er1 , G. G uill o u1 , 

H. As m us 2 , B. L e br et o n1  

1 LI E N Ss, U M R 7 2 6 6 U ni v ersit y of L a R o c h ell e, C N R S, 2 r u e Ol y m p e d e G o u g es, 1 7 0 0 0 L a R o c h ell e, Fr a n c e 
2 Alf r e d W e g e n er I nstit ut e H el m h olt z C e ntr e f or P ol ar- a n d M ari n e R es e ar c h, W att e n m e er st ati o n S ylt, 2 5 9 9 2 Li st, S ylt, G er m a n y 
3 Alf r e d W e g e n er I nstit ut H el m h olt z C e nt r e f or P ol ar- a n d M ari n e R es e ar c h, Br e m er h a v e n, G er m a n y 
4 L a b or at oir e d’ E c o g é o c hi mi e d es E n vi r o n n e m e nt s B e nt hi q u es, L E C O B, S or b o n n e U ni v er sit é, C N R S, B a n y ul s- s ur- M er, Fr a n c e  
5 U nit é Bi ol o gi e d es Or g a ni s m es et E c os yst è m es A q u ati q u es ( B O R E A), M N H N, C N R S, I R D, S or b o n n e U ni v er sit é, U ni v er sit é d e C a e n 

N or m a n di e, U ni v er sit é d es A ntill es, C S 1 4 0 3 2, 1 4 0 0 0 C A E N, Fr a n c e  

 

C o nt ri b uti o n : 9 0 % 

 

I m p o rt a n c e of mi c r o p h yt o b e nt h os- m ei of a u n a p at h w a y i n s oft- b ott o m i nt e rti d al f o o d w e bs l e a ds t o hi g h 

p r o d u cti o n a n d t r a nsf e r effi ci e n c y of m ei of a u n a: A m ulti- h a bit at c o m p a ris o n usi n g li n e a r i n v e rs e f o o d 

w e b m o d eli n g. 

L. H. v a n d er H eij d e n 1, 2, *, N. Ni q uil 3 , R. As m us2 , M. H ar al dss o n3, 4 , B. S ai nt- B é at5 , S. P a c ell a6 , M. Gr a e v e7 , J. 

R z e z ni k- Ori g n a c 8 , H. As m us2 , B. L e br et o n1 

 

1 U M R 7 2 6 6 Litt or al, E n vir o n n e m e nt et S o ci ét és ( C N R S - U ni v er sit y of L a R o c h ell e), I nstit ut d u litt or al et d e l’ e n vir o n n e m e nt, 2 r u e 

Ol y m p e d e G o u g es, 1 7 0 0 0 L a R o c h ell e, Fr a n c e 
2 Alf r e d- W e g e n er-I nstit ut H el m h oltz- Z e nt r u m f ür P ol ar- u n d M e er esf ors c h u n g, W att e n m e er st ati o n S ylt,  H af e nst r as s e 4 3, 2 5 9 9 2 

Li st/ S ylt, G er m a n y 
3 C e nt r e N ati o n al d e l a R e c h er c h e S ci e ntifi q u e ( C N R S)/ U ni v er sit y of C a e n N or m a n d y, B O R E A, C a e n, Fr a n c e 
4 S or b o n n e U ni v er sit é, U ni v er sit é P aris Est Cr ét eil, U ni v er sit é P aris Di d er ot, C N R S, I N R A, I R D, I nstit ut e of E c ol o g y a n d 

E n vir o n m e nt al s ci e n c es - P ari s, I E E S- P aris, 7 5 0 0 5 P aris, Fr a n c e 
5 Q u é b e c- O c é a n a n d T a k u vi k, D é p art e m e nt d e Bi ol o gi e, U ni v er sit é L a v al, Q u é b e c Cit y, Q C, C a n a d a 
6 C oll e g e of E art h, O c e a n, a n d At m os p h eri c S ci e n c es, Or e g o n St at e U ni v er sit y, 1 0 4 Wil ki ns o n H all, C or v alli s, O R 9 7 3 3 1, U S A   

7 Alf r e d W e g e n er I nstit ut H el m h olt z C e nt r e f or P ol ar- a n d M ari n e R es e ar c h, Br e m er h a v e n, G er m a n y 
8 U nit é Bi ol o gi e d es Or g a ni s m es et E c os yst è m es A q u ati q u es ( B O R E A), M N H N, C N R S, I R D, S or b o n n e U ni v er sit é, U ni v er sit é d e C a e n 

N or m a n di e, U ni v er sit é d es A ntill es, C S 1 4 0 3 2, 1 4 0 0 0 C A E N, Fr a n c e  

 

C o nt ri b uti o n : 8 0 % 



  



D et e r mi n ati o n of t h e f o o d s o u r c e s a n d of t h e r ol e of m ei of a u n a i n s oft- b ott o m i nt e rti d al h a bit ats of t h e M a r e n n e s- Ol é r o n 
B a y, F r a n c e, a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, G e r m a n y. 

I m p o rt a n c e of t h e mi c r o p h yt o b e nt h os- m ei of a u n a p at h w a y, hi g hli g ht e d b y c o m m u nit y st r u ct u r e, t r o p hi c m a r k e r s a n d 
li n e a r i n v e r s e f o o d w e b m o d el s. 

M ei of a u n a pl a y a n i m p ort a nt r ol e i n e c os yst e m pr o c es s es i n s oft -b ott o m b e nt hi c h a bit ats, e. g. f o o d w e b d y n a mi cs, r el at e d t o t h eir hi g h 
pr o d u cti o n, t h eir i nt er m e di at e tr o p hi c p ositi o n a n d t h e e n er g y t h e y tr a nsf er t o w ar ds hi g h er tr o p hi c l e v el s. T h e tr o p hi c li n k a g es a n d fl o ws of 
or g a ni c m att er r el at e d t o t h e m ei of a u n a r e m ai n p o orl y k n o w n or t a k e n i nt o a c c o u nt. T o b ett er ass ess t h e r ol e of m ei of a u n a, t h e c o m m u nit y 
str u ct ur e a n d tr o p hi c r el ati o ns hi ps b et w e e n f o o d s o ur c es a n d m ei of a u n a w er e d et er mi n e d i n fi v e i nt erti d al s oft -b ott o m h a bit at s (i. e., m u dfl at, 
s e a gr as s b e d, s a n dfl at) of t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y, Fr a n c e, a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht, G er m a n y, t a ki n g t e m p or al v ari ati o ns i nt o a c c o u nt.  

M ei of a u n a c o m m u niti es w er e d o mi n at e d b y n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds. Bi o m as s of mi cr o p h yt o b e nt h os a n d of s e di m e nt 
or g a ni c m att er w er e t w o of t h e m aj or dri v er s of c o m m u nit y str u ct ur e. T h e c o m bi n ati o n of tr o p hi c m ar k er s (i. e., st a bl e i s ot o p es, f att y a ci ds) 
d e m o nstr at e d t h at mi cr o p h yt o b e nt h os a n d b a ct eri a w er e t h e m aj or f o o d s o ur c es of m ei of a u n a i n t h e fi v e h a bit at s. I nf or m ati o n f r o m 
c o m m u nit y str u ct ur e as s ess m e nt s a n d tr o p hi c m ar k er a n al ys es w er e i m pl e m e nt e d i n f o o d w e b m o d els. I n all h a bit ats, t h es e m o d el s 
d e m o nstr at e d t h at t h e m ai n fl o w of c ar b o n t o m ei of a u n a ori gi n at e d fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os, hi g hli g hti n g n e gli gi bl e c h a n g es i n m ei of a u n a 
f e e di n g b e h a vi or b esi d es t h e l ar g e diff er e n c es i n a v ail a bilit y a n d p r o d u cti vit y of f o o d s o ur c es b et w e e n t h es e h a bit ats. All tr o p hi c gr o u ps of 
n e m at o d es, e x c e pt f or s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, w er e hi g hl y s el e cti v e a n d m ai nl y f e d o n mi cr o p h yt o b e nt h os, r es ulti n g i n a hi g h 
pr o d u cti o n a n d a s h ort t ur n -o v er ti m e of m ei of a u n a. I n c o n cl usi o n, t hi s t h esi s d e m o nstr at e d t h e i m p ort a nt r ol e of m ei of a u n a i n s oft -b ott o m 
h a bit at s as w ell as t h e i m p ort a n c e of t h e tr o p hi c p at h w a y fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os t o m ei of a u n a i n t h e f u n cti o ni n g of t h es e f o o d w e bs.  

 

K e y w o r ds:  fr e e-li vi n g m ari n e n e m at o d es, b e nt hi c c o p e p o ds, mi cr o p h yt o b e nt h os, c o m m u nit y str u ct ur e, st a bl e i s ot o p es, f att y a ci ds, 
c o m p o u n d -s p e cifi c i s ot o p e a n al ys es, e c ol o gi c al f o o d w e b m o d el, s e a gr as s b e ds, m u dfl at s, s a n dfl at s  

 
D ét e r mi n ati o n d e s s o u r c e s t r o p hi q u e s et d u r ôl e d e l a m éi of a u n e d a ns l e s h a bit ats i nt e rti d a u x à s u b st r at m e u bl e d e l a b ai e 

d e M a r e n n e s- Ol é r o n, F r a n c e, et d e l a b ai e d e S ylt- R ø m ø, All e m a g n e. 
Mi s e e n é vi d e n c e d e l’i m p o rt a n c e d e l a v oi e t r o p hi q u e mi c r o p h yt o b e nt h os- m éi of a u n e p a r d ét e r mi n ati o n d e l a st r u ct u r e d e s 

c o m m u n a ut é s, l’ utili s ati o n d e s t r a c e u r s d e l a m ati è r e et l e s m o d èl e s d e r é s e a u x t r o p hi q u e s b as é s s u r l’ a n al ys e i n v e r s e. 
L a m éi of a u n e j o u e u n r ôl e i m p ort a nt d a ns l e f o n cti o n n e m e nt d es h a bit ats b e nt hi q u es à s u bstr at m e u bl e ( e x. fl u x d e m ati èr e) e n  r el ati o n 

a v e c s a pr o d u cti o n él e v é e, s a p ositi o n tr o p hi q u e i nt er m é di air e et l es i m p ort a nts tr a nsf ert s d’ é n er gi e v er s l es ni v e a u x tr o p hi q u es s u p éri e ur s q ui y 
s o nt li é. L es r el ati o ns tr o p hi q u es et l es fl u x d e m ati èr e or g a ni q u e li és à l a m éi of a u n e r est e nt n é a n m oi ns m al c o n n us o u p e u p ri s e n c o m pt e. Afi n 
d e mi e u x a p pr é h e n d er l e r ôl e d e l a m éi of a u n e, l a str u ct ur e d es c o m m u n a ut és et l es r el ati o ns tr o p hi q u es e ntr e l es s o ur c es d e n o urrit ur e et c es 
c o ns o m m at e urs o nt ét é d ét er mi n é es d a ns ci n q h a bit ats à s u bstr at m e u bl e (i. e., v asi èr e n u e, h er bi er, z o n e à s a bl es) d e l a b ai e  d e M ar e n n es -Ol ér o n, 
Fr a n c e, et d e l a b ai e d e S ylt -R ø m ø, All e m a g n e, e n t e n a nt c o m pt e d es v ari ati o ns t e m p or ell es.  

L e p e u pl e m e nt d e m éi of a u n e s’ est tr o u v é êtr e d o mi n é p ar l es n é m at o d es et l es c o p é p o d es b e nt hi q u es. L es bi o m ass es d e 
mi cr o p h yt o b e nt h os et d e m ati èr e or g a ni q u e d u s é di m e nt s o nt a p p ar u es c o m m e ét a nt d e u x f a ct e ur s str u ct ur a nt s p o ur l es c o m m u n a ut és. 
L’ utilis ati o n c o m bi n é e d e diff ér e nts tr a c e ur s d e l a m ati èr e (i. e., i s ot o p es st a bl es, a ci d es gr as) a d é m o ntr é q u e l e mi cr o p h yt o b e nt h os et l es b a ct éri es 
ét ai e nt l es r es s o ur c es tr o p hi q u es m aj e ur es d e l a m éi of a u n e d a ns l es ci n q h a b it ats ét u di és. L es m es ur es r é ali s é es s ur l a str u ct ur e d es c o m m u n a ut és 
et l es d o n n é es is s u es d es tr a c e ur s d e l a m ati èr e o nt ét é i m pl é m e nt é es d a ns d es m o d èl es d e r és e a u x tr o p hi q u es. D a ns t o us l es h a bit at s, c es m o d èl es 
o nt mis e n é vi d e n c e q u e l e fl u x d e c ar b o n e d o mi n a nt ét ait i s s u d u mi cr o p h yt o b e nt h os, c e ci d é m o ntr a nt l es tr ès f ai bl es c h a n g e m e nts d e 
c o m p ort e m e nts ali m e nt air es m al gr é l es i m p ort a nt es diff ér e n c es d e s o ur c es tr o p hi q u es e n t er m es d e di s p o ni bilit é et d e pr o d u cti o n d es s o ur c es d e 
n o urrit ur e e ntr e c es  diff ér e nt s h a bit at s. T o us l es gr o u p es tr o p hi q u es d e n é m at o d es, à l’ e x c e pti o n d es d é p osi v or es s él e ctifs, ét ai e nt 
p arti c uli èr e m e nt s él e ctifs et s’ ali m e nt ai e nt m aj orit air e m e nt à p artir d e mi cr o p h yt o b e nt h os, c e ci ét a nt à l’ ori gi n e d’ u n e f ort e pr o d u cti o n et d’ u n 
c o urt t e m ps d e r e n o u v ell e m e nt d e l a m éi of a u n e. E n c o n cl usi o n, c ett e t h ès e d é m o ntr e l e r ôl e i m p ort a nt d e l a m éi of a u n e d a ns l es  h a bit ats à s u bstr at 
m e u bl e ai nsi q u e l’i m p ort a n c e d e l a r el ati o n tr o p hi q u e e ntr e l e mi cr o p h yt o b e nt h os et l a m éi of a u n e d a ns l e f o n cti o n n e m e nt d e c es r és e a u x 
tr o p hi q u es. 

 

M ot s cl és:  n é m at o d es m ari ns li br es, c o p é p o d es b e nt hi q u es, mi cr o p h yt o b e nt h os, str u ct ur e d e c o m m u n a ut és, is ot o p es st a bl es, a ci d es gr as, 
a n al ys es is ot o pi q u es d e c o m p os és s p é cifi q u es, m o d èl e d e r és e a u tr o p hi q u e, h er bi er s, v asi èr es, z o n es à s a bl es.  

 
R oll e d e r M ei of a u n a u n d i h r e N a h r u n gs q u ell e n i n i nt e rti d al e n H a bit at e n d e r M a r e n n e s- Ol é r o n B u c ht, F r a n k r ei c h, u n d 

d e r S ylt- R ø m ø B u c ht, D e uts c hl a n d. 
B e d e ut u n g d e r Mi k r o p h yt o b e nt h os- M ei of a u n a- N a h r u n gs k ett e, d a r g e st ellt a m B ei s pi el d e r G e m ei ns c h aftsst r u kt u r, d e r 

t r o p hi s c h e n M a r k e r u n d li n e a r e r i n v e r s e r N a h r u n gs n et z m o d ell e. 
M ei of a u n a s pi elt f ür ö k os yst e m ar e Pr o z es s e, wi e d er D y n a mi k d es N a hr u n gs n et z es, i n W ei c h b o d e n -H a bit at e n ei n e wi c hti g e R oll e 

d ur c h ei n e h o h e Pr o d u kti o n, ei n e mittl er e tr o p his c h e P ositi o n, u n d d e n E n er gi e -Tr a nsf er z u h ö h er e n tr o p hi s c h e n Ni v e a us. Di e tr o p his c h e n 
V er k n ü pf u n g e n mit d er M ei of a u n a u n d di e d a mit v er b u n d e n e n Fl üss e d es or g a nis c h e n M at eri al s si n d n ur u n g e n ü g e n d b e k a n nt o d er 
b er ü c ksi c hti gt. U m di e R oll e d er M ei of a u n a b ess er a bs c h ät z e n z u k ö n n e n, w ur d e n di e G e m ei ns c h afts str u kt ur u n d di e tr o p his c h e n 
V er h ält nis s e z wi s c h e n d er M ei of a u n a u n d i hr e n N a hr u n gs q u ell e n i n f ü nf H a bit at e n d es G e z eit e n b er ei c hs (i. e., S c hli c k w att e n, S e e gr as wi es e n 
u n d S a n d w att e n) d e r M ar e n n es-Ol ér o n B u c ht, Fr a n kr ei c h, u n d d er S ylt -R ø m ø B u c ht, D e ut s c hl a n d, u nt er s u c ht u nt er B er ü c ksi c hti g u n g  
z eitli c h er V er ä n d er u n g e n.  

N e m at o d e n u n d b e nt his c h e C o p e p o d e n st ellt e n di e H a u pt gr u p p e n d er u nt ers u c ht e n M ei of a u n a - G e m ei ns c h aft e n d ar. Di e Bi o m as s e 
d es Mi kr o p h yt o b e nt h os u n d d as or g a ni s c h e M at eri al d es S e di m e nt es w ar e n z w ei d er H a u ptf a kt or e n, di e di e Str u kt ur d er G e m ei ns c h aft 
b e ei nfl us st e n. Di e K o m bi n ati o n d er tr o p hi s c h e n M ar k er (i. e., st a bil e C u n d N -Is ot o p e n, F etts ä ur e n) b est äti gt e, d ass Mikr o p h yt o b e nt h os u n d 
B a kt eri e n di e H a u pt n a hr u n gs q u ell e n i n d e n f ü nf u nt er s u c ht e n H a bit at e n d arst ellt e n. Di e I nf or m ati o n a us A bs c h ät z u n g e n d er 
G e m ei ns c h aft sstr u kt ur u n d d e n A n al ys e n d er tr o p his c h e n M ar k er w ur d e z ur K o nstr u kti o n v o n N a hr u n gs n et z m o d ell e n a n g e w a n dt. Di es e 
M o d ell e z ei g e n f ür all e H a bit at e, d ass d er H a u pt k o hl e nst offfl us s z ur M ei of a u n a a us d e m Mi kr o p h yt o b e nt h os st a m mt, u n d u nt erstr ei c h e n, d as s 
U nt er s c hi e d e i m Fr ess v er h alt e n d er M ei of a u n a z wi s c h e n d e n L e b e nsr ä u m e n v er n a c hl ässi g b ar g eri n g si n d i m V er gl ei c h z u d e n gr o ß e n 
U nt er s c hi e d e n, di e d ort i n d er V erf ü g b ar k eit u n d Pr o d u kti vit ät d er N a hr u n gs q u ell e h err s c h e n. All e tr o p his c h e n Gr u p p e n d er N e m at o d e n 
a us s er d e n D e p ositfr es s er n w ar e n s el e kti v i n d er N a hr u n gs w a hl u n d er n ä hrt e n si c h h a u pt s ä c hli c h v o n Mi kr o p h yt o b e nt h os, w o d ur c h ei n e h o h e 
Pr o d u kti o n u n d ei n r as c h er T ur n o v er d er M ei of a u n a er m ö gli c ht w ur d e n. I n d er v or g el e gt e n Dis s ert ati o n wir d d a h er g e z ei gt, d as s  di e 
M ei of a u n a ei n e wi c hti g e R oll e f ür di e F u n kti o n d er u nt er s u c ht e n N a hr u n gs n et z e s pi elt i ns b es o n d er e d ur c h di e tr o p hi s c h e I nt er a kti o n 
z wi s c h e n Mi kr o p h yt o b e nt h os u n d M ei of a u n a.  

 

S c hl üs s el w ö rt e r:  Fr ei -l e b e n d e m ari n e N e m at o d e n, b e nt his c h e C o p e p o d e n, Mi cr o p h yt o b e nt h os, G e m ei ns c h afts str u kt ur, St a bil e Is ot o p e n, 
F ett s ä ur e n, K o m p o n e nt e n -s p e zifis c h e Is ot o p e n a n al ys e, Ö k ol o gi s c h es N a hr u n gs n et z m o d ell, S e e gr as wi es e n, S c hli c k w att e n, S a n d w att e n  

 

 

U ni v er sit é  d e  L a R o c h ell e , 23 A v e n u e Al b ert Ei nst ei n , 1 7 0 0 0 L a R o c h ell e, Fr a n c e 
C hristi a n -Al br e c ht s -U ni v er sit ät , C hri sti a n -Al br e c hts -Pl at z 4, 2 4 1 1 8 , Ki el, G er m a n y  

Alfr e d W e g e n er I nstit ut e, H af e nstr a ß e 4 3, 2 5 9 9 2, Li st/ S ylt, G er m a n y  
 



D et e r mi n ati o n of t h e f o o d s o u r c e s a n d of t h e r ol e of m ei of a u n a i n s oft- b ott o m i nt e rti d al h a bit ats of t h e M a r e n n e s- Ol é r o n 
B a y, F r a n c e, a n d t h e S ylt- R ø m ø Bi g ht, G e r m a n y. 

I m p o rt a n c e of t h e mi c r o p h yt o b e nt h os- m ei of a u n a p at h w a y, hi g hli g ht e d b y c o m m u nit y st r u ct u r e, t r o p hi c m a r k e r s a n d 
li n e a r i n v e r s e f o o d w e b m o d el s. 

M ei of a u n a pl a y a n i m p ort a nt r ol e i n e c os yst e m pr o c es s es i n s oft -b ott o m b e nt hi c h a bit ats, e. g. f o o d w e b d y n a mi cs, r el at e d t o t h eir hi g h 
pr o d u cti o n, t h eir i nt er m e di at e tr o p hi c p ositi o n a n d t h e e n er g y t h e y tr a nsf er t o w ar ds hi g h er tr o p hi c l e v el s. T h e tr o p hi c li n k a g es a n d fl o ws of 
or g a ni c m att er r el at e d t o t h e m ei of a u n a r e m ai n p o orl y k n o w n or t a k e n i nt o a c c o u nt. T o b ett er ass ess t h e r ol e of m ei of a u n a, t h e c o m m u nit y 
str u ct ur e a n d tr o p hi c r el ati o ns hi ps b et w e e n f o o d s o ur c es a n d m ei of a u n a w er e d et er mi n e d i n fi v e i nt erti d al s oft -b ott o m h a bit at s (i. e., m u dfl at, 
s e a gr as s b e d, s a n dfl at) of t h e M ar e n n es -Ol ér o n B a y, Fr a n c e, a n d t h e S ylt -R ø m ø Bi g ht, G er m a n y, t a ki n g t e m p or al v ari ati o ns i nt o a c c o u nt.  

M ei of a u n a c o m m u niti es w er e d o mi n at e d b y n e m at o d es a n d b e nt hi c c o p e p o ds. Bi o m as s of mi cr o p h yt o b e nt h os a n d of s e di m e nt 
or g a ni c m att er w er e t w o of t h e m aj or dri v er s of c o m m u nit y str u ct ur e. T h e c o m bi n ati o n of tr o p hi c m ar k er s (i. e., st a bl e i s ot o p es, f att y a ci ds) 
d e m o nstr at e d t h at mi cr o p h yt o b e nt h os a n d b a ct eri a w er e t h e m aj or f o o d s o ur c es of m ei of a u n a i n t h e fi v e h a bit at s. I nf or m ati o n f r o m 
c o m m u nit y str u ct ur e as s ess m e nt s a n d tr o p hi c m ar k er a n al ys es w er e i m pl e m e nt e d i n f o o d w e b m o d els. I n all h a bit ats, t h es e m o d el s 
d e m o nstr at e d t h at t h e m ai n fl o w of c ar b o n t o m ei of a u n a ori gi n at e d fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os, hi g hli g hti n g n e gli gi bl e c h a n g es i n m ei of a u n a 
f e e di n g b e h a vi or b esi d es t h e l ar g e diff er e n c es i n a v ail a bilit y a n d p r o d u cti vit y of f o o d s o ur c es b et w e e n t h es e h a bit ats. All tr o p hi c gr o u ps of 
n e m at o d es, e x c e pt f or s el e cti v e d e p osit f e e di n g n e m at o d es, w er e hi g hl y s el e cti v e a n d m ai nl y f e d o n mi cr o p h yt o b e nt h os, r es ulti n g i n a hi g h 
pr o d u cti o n a n d a s h ort t ur n -o v er ti m e of m ei of a u n a. I n c o n cl usi o n, t hi s t h esi s d e m o nstr at e d t h e i m p ort a nt r ol e of m ei of a u n a i n s oft -b ott o m 
h a bit at s as w ell as t h e i m p ort a n c e of t h e tr o p hi c p at h w a y fr o m mi cr o p h yt o b e nt h os t o m ei of a u n a i n t h e f u n cti o ni n g of t h es e f o o d w e bs.  

 

K e y w o r ds:  fr e e-li vi n g m ari n e n e m at o d es, b e nt hi c c o p e p o ds, mi cr o p h yt o b e nt h os, c o m m u nit y str u ct ur e, st a bl e i s ot o p es, f att y a ci ds, 
c o m p o u n d -s p e cifi c i s ot o p e a n al ys es, e c ol o gi c al f o o d w e b m o d el, s e a gr as s b e ds, m u dfl at s, s a n dfl at s  

 
D ét e r mi n ati o n d e s s o u r c e s t r o p hi q u e s et d u r ôl e d e l a m éi of a u n e d a ns l e s h a bit ats i nt e rti d a u x à s u b st r at m e u bl e d e l a b ai e 

d e M a r e n n e s- Ol é r o n, F r a n c e, et d e l a b ai e d e S ylt- R ø m ø, All e m a g n e. 
Mi s e e n é vi d e n c e d e l’i m p o rt a n c e d e l a v oi e t r o p hi q u e mi c r o p h yt o b e nt h os- m éi of a u n e p a r d ét e r mi n ati o n d e l a st r u ct u r e d e s 

c o m m u n a ut é s, l’ utili s ati o n d e s t r a c e u r s d e l a m ati è r e et l e s m o d èl e s d e r é s e a u x t r o p hi q u e s b as é s s u r l’ a n al ys e i n v e r s e. 
L a m éi of a u n e j o u e u n r ôl e i m p ort a nt d a ns l e f o n cti o n n e m e nt d es h a bit ats b e nt hi q u es à s u bstr at m e u bl e ( e x. fl u x d e m ati èr e) e n  r el ati o n 

a v e c s a pr o d u cti o n él e v é e, s a p ositi o n tr o p hi q u e i nt er m é di air e et l es i m p ort a nts tr a nsf ert s d’ é n er gi e v er s l es ni v e a u x tr o p hi q u es s u p éri e ur s q ui y 
s o nt li é. L es r el ati o ns tr o p hi q u es et l es fl u x d e m ati èr e or g a ni q u e li és à l a m éi of a u n e r est e nt n é a n m oi ns m al c o n n us o u p e u p ri s e n c o m pt e. Afi n 
d e mi e u x a p pr é h e n d er l e r ôl e d e l a m éi of a u n e, l a str u ct ur e d es c o m m u n a ut és et l es r el ati o ns tr o p hi q u es e ntr e l es s o ur c es d e n o urrit ur e et c es 
c o ns o m m at e urs o nt ét é d ét er mi n é es d a ns ci n q h a bit ats à s u bstr at m e u bl e (i. e., v asi èr e n u e, h er bi er, z o n e à s a bl es) d e l a b ai e  d e M ar e n n es -Ol ér o n, 
Fr a n c e, et d e l a b ai e d e S ylt -R ø m ø, All e m a g n e, e n t e n a nt c o m pt e d es v ari ati o ns t e m p or ell es.  

L e  p e u pl e m e nt  d e  m éi of a u n e  s’ est  tr o u v é  êtr e  d o mi n é  p ar  l es  n é m at o d es  et  l es  c o p é p o d es  b e nt hi q u es.  L es  bi o m ass es  d e 
mi cr o p h yt o b e nt h os  et  d e  m ati èr e  or g a ni q u e  d u  s é di m e nt  s o nt  a p p ar u es  c o m m e  ét a nt  d e u x  f a ct e ur s  str u ct ur a nt s  p o ur  l es  c o m m u n a ut és. 
L’ utilis ati o n c o m bi n é e d e diff ér e nts tr a c e ur s d e l a m ati èr e (i. e., i s ot o p es st a bl es, a ci d es gr as) a d é m o ntr é q u e l e mi cr o p h yt o b e nt h os et l es b a ct éri es 
ét ai e nt l es r es s o ur c es tr o p hi q u es m aj e ur es d e l a m éi of a u n e d a ns l es ci n q h a b it ats ét u di és. L es m es ur es r é ali s é es s ur l a str u ct ur e d es c o m m u n a ut és 
et l es d o n n é es is s u es d es tr a c e ur s d e l a m ati èr e o nt ét é i m pl é m e nt é es d a ns d es m o d èl es d e r és e a u x tr o p hi q u es. D a ns t o us l es h a bit at s, c es m o d èl es 
o nt  mis  e n  é vi d e n c e  q u e  l e  fl u x  d e  c ar b o n e  d o mi n a nt  ét ait  i s s u  d u  mi cr o p h yt o b e nt h os,  c e ci  d é m o ntr a nt  l es  tr ès  f ai bl es  c h a n g e m e nts  d e 
c o m p ort e m e nts ali m e nt air es m al gr é l es i m p ort a nt es diff ér e n c es d e s o ur c es tr o p hi q u es e n t er m es d e di s p o ni bilit é et d e pr o d u cti o n d es s o ur c es d e 
n o urrit ur e  e ntr e  c es  diff ér e nt s  h a bit at s.  T o us  l es  gr o u p es  tr o p hi q u es  d e  n é m at o d es,  à  l’ e x c e pti o n  d es  d é p osi v or es  s él e ctifs,  ét ai e nt 
p arti c uli èr e m e nt s él e ctifs et s’ ali m e nt ai e nt m aj orit air e m e nt à p artir d e mi cr o p h yt o b e nt h os, c e ci ét a nt à l’ ori gi n e d’ u n e f ort e pr o d u cti o n et d’ u n 
c o urt t e m ps d e r e n o u v ell e m e nt d e l a m éi of a u n e. E n c o n cl usi o n, c ett e t h ès e d é m o ntr e l e r ôl e i m p ort a nt d e l a m éi of a u n e d a ns l es h a bit ats à s u bstr at 
m e u bl e  ai nsi  q u e  l’i m p ort a n c e  d e  l a  r el ati o n  tr o p hi q u e  e ntr e  l e  mi cr o p h yt o b e nt h os  et  l a  m éi of a u n e  d a ns  l e  f o n cti o n n e m e nt  d e  c es  r és e a u x 
tr o p hi q u es. 

 

M ot s cl é s:  n é m at o d es m ari ns li br es, c o p é p o d es b e nt hi q u es, mi cr o p h yt o b e nt h os, str u ct ur e d e c o m m u n a ut és, is ot o p es st a bl es, a ci d es gr as, 
a n al ys es is ot o pi q u es d e c o m p os és s p é cifi q u es, m o d èl e d e r és e a u tr o p hi q u e, h er bi er s, v asi èr es, z o n es à s a bl es.  

 
R oll e d e r M ei of a u n a u n d i h r e N a h r u n gs q u ell e n i n i nt e rti d al e n H a bit at e n d e r M a r e n n e s- Ol é r o n B u c ht, F r a n k r ei c h, u n d 

d e r S ylt- R ø m ø B u c ht, D e uts c hl a n d. 
B e d e ut u n g d e r Mi k r o p h yt o b e nt h os- M ei of a u n a- N a h r u n gs k ett e, d a r g e st ellt a m B ei s pi el d e r G e m ei ns c h aftsst r u kt u r, d e r 

t r o p hi s c h e n M a r k e r u n d li n e a r e r i n v e r s e r N a h r u n gs n et z m o d ell e. 
M ei of a u n a s pi elt f ür ö k os yst e m ar e Pr o z es s e, wi e d er D y n a mi k d es N a hr u n gs n et z es, i n W ei c h b o d e n -H a bit at e n ei n e wi c hti g e R oll e 

d ur c h ei n e h o h e Pr o d u kti o n, ei n e mittl er e tr o p his c h e P ositi o n, u n d d e n E n er gi e -Tr a nsf er z u h ö h er e n tr o p hi s c h e n Ni v e a us. Di e tr o p his c h e n 
V er k n ü pf u n g e n mit d er M ei of a u n a u n d di e d a mit v er b u n d e n e n Fl üss e d es or g a nis c h e n M at eri al s si n d n ur u n g e n ü g e n d b e k a n nt o d er 
b er ü c ksi c hti gt. U m di e R oll e d er M ei of a u n a b ess er a bs c h ät z e n z u k ö n n e n, w ur d e n di e G e m ei ns c h afts str u kt ur u n d di e tr o p his c h e n 
V er h ält nis s e z wi s c h e n d er M ei of a u n a u n d i hr e n N a hr u n gs q u ell e n i n f ü nf H a bit at e n d es G e z eit e n b er ei c hs (i. e., S c hli c k w att e n, S e e gr as wi es e n 
u n d S a n d w att e n) d e r M ar e n n es-Ol ér o n B u c ht, Fr a n kr ei c h, u n d d er S ylt -R ø m ø B u c ht, D e ut s c hl a n d, u nt er s u c ht u nt er B er ü c ksi c hti g u n g  
z eitli c h er V er ä n d er u n g e n.  

N e m at o d e n u n d b e nt his c h e C o p e p o d e n st ellt e n di e H a u pt gr u p p e n d er u nt ers u c ht e n M ei of a u n a - G e m ei ns c h aft e n d ar. Di e Bi o m as s e 
d es Mi kr o p h yt o b e nt h os u n d d as or g a ni s c h e M at eri al d es S e di m e nt es w ar e n z w ei d er H a u ptf a kt or e n, di e di e Str u kt ur d er G e m ei ns c h aft 
b e ei nfl us st e n. Di e K o m bi n ati o n d er tr o p hi s c h e n M ar k er (i. e., st a bil e C u n d N -Is ot o p e n, F etts ä ur e n) b est äti gt e, d ass Mikr o p h yt o b e nt h os u n d 
B a kt eri e n di e H a u pt n a hr u n gs q u ell e n i n d e n f ü nf u nt er s u c ht e n H a bit at e n d arst ellt e n. Di e I nf or m ati o n a us A bs c h ät z u n g e n d er 
G e m ei ns c h aft sstr u kt ur u n d d e n A n al ys e n d er tr o p his c h e n M ar k er w ur d e z ur K o nstr u kti o n v o n N a hr u n gs n et z m o d ell e n a n g e w a n dt. Di es e 
M o d ell e z ei g e n f ür all e H a bit at e, d ass d er H a u pt k o hl e nst offfl us s z ur M ei of a u n a a us d e m Mi kr o p h yt o b e nt h os st a m mt, u n d u nt erstr ei c h e n, d as s 
U nt er s c hi e d e i m Fr ess v er h alt e n d er M ei of a u n a z wi s c h e n d e n L e b e nsr ä u m e n v er n a c hl ässi g b ar g eri n g si n d i m V er gl ei c h z u d e n gr o ß e n 
U nt er s c hi e d e n, di e d ort i n d er V erf ü g b ar k eit u n d Pr o d u kti vit ät d er N a hr u n gs q u ell e h err s c h e n. All e tr o p his c h e n Gr u p p e n d er N e m at o d e n 
a us s er d e n D e p ositfr es s er n w ar e n s el e kti v i n d er N a hr u n gs w a hl u n d er n ä hrt e n si c h h a u pt s ä c hli c h v o n Mi kr o p h yt o b e nt h os, w o d ur c h ei n e h o h e 
Pr o d u kti o n u n d ei n r as c h er T ur n o v er d er M ei of a u n a er m ö gli c ht w ur d e n. I n d er v or g el e gt e n Dis s ert ati o n wir d d a h er g e z ei gt, d as s  di e 
M ei of a u n a ei n e wi c hti g e R oll e f ür di e F u n kti o n d er u nt er s u c ht e n N a hr u n gs n et z e s pi elt i ns b es o n d er e d ur c h di e tr o p hi s c h e I nt er a kti o n 
z wi s c h e n Mi kr o p h yt o b e nt h os u n d M ei of a u n a.  

 

S c hl üs s el w ö rt e r:  Fr ei -l e b e n d e m ari n e N e m at o d e n, b e nt his c h e C o p e p o d e n, Mi cr o p h yt o b e nt h os, G e m ei ns c h afts str u kt ur, St a bil e Is ot o p e n, 
F ett s ä ur e n, K o m p o n e nt e n -s p e zifis c h e Is ot o p e n a n al ys e, Ö k ol o gi s c h es N a hr u n gs n et z m o d ell, S e e gr as wi es e n, S c hli c k w att e n, S a n d w att e n  

 

 

U ni v er sit é  d e  L a R o c h ell e , 23 A v e n u e Al b ert Ei nst ei n , 1 7 0 0 0 L a R o c h ell e, Fr a n c e 
C hristi a n -Al br e c ht s -U ni v er sit ät , C hri sti a n -Al br e c hts -Pl at z 4, 2 4 1 1 8 , Ki el, G er m a n y  
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