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Abstract

On the influence of food concentration and other factors on filtra-
tion rate and food utilization in the mussels Arctica islandica and
Modiolus modiolus

Filtration rates and the extent of phagocytosed food par-
ticles were determined in the offshore lamellibranchs Arctica
islandica and Modiolus modiolus in relation to particle concen-
tration, body size and temperature. Pure cultures of the algae
Chlamydomonas sp. and Dunalielle sp. were used as food.
A new method for determining filtration rates was developed
by modifying the classical indirect method. The concentration
of the experimental medium (1009,) was kept constant to
+19%,. Whenever the bivalves removed algae from the medium,
additional algae were added and the filtration rate of the
bivalves expressed in terms of percentage amount of algae
added per unit time. The concentration of the experimental
medium was measured continuously by a flow colorimeter.
By keeping the concentration constant, filtration rates could
be determined even in relation to different definite concentra-
tions and over long periods of time. The amount of phago-
cytosed food was measured by employing the biuret-method
(algae cells ingested minus algae cells in faeces). Filtration rates
vary continuously. As a rule, however, during a period of 24 h,
two phases of high food consumption alternate with two phases
of low food consumption during which the mussels’ activities
are almost exclusively occupied by food digestion. Filtration
rate and amount of phagocytosed algae increase with in-
creaging body size. Specimens of A. uslondica with a body
length of 33 to 83 mm filter between 0.7 to 71/h (30—280 mg
dry weight of algae/24 h) and phagocytose 21 to 122 mg dry
weight of algae during a period of 24 h. The extent of food
utilization declines from 75 to 439, with increasing body size.
In M. modiolus of 40 to 88 mm body length, the corresponding
values of filtration rate and amount of phagocytosed algae
range between 0.5 and 2.5 1/h (20—100 mg dry weight of algae)
and 17 to 90 mg dry weight of algae, respectively; the percent-
age of food utilization does not vary much and lies near 879%,.
Filtration rate and amount of phagocytosed algae follow the
allometric equation y = @ - 2% . In this equation, y represents
the filtration rate (or the amount of phagocytosed algae), a the
specific capacity of a mussel of 1 g soft parts (wet weight),
« the wet weight of the bivalves’ soft parts, and & the specific
form of relationship between body size and filtration rate (or
the amount of phagocytosed algae). The values obtained for b
lie within a range which indicates that the filtration rate (or the
amount of phagocytosed algae) is sometimes more or less pro-
portional to body surface area, sometimes to body weight.
Temperature coefficients for the filtration rate are in Arctica
islandica Qu (4°—14°C) = 2.05 and Q;, (10°—20 °C) = 1.23,
in. Modiolus modiolus Q,, (4°—14°C) = 2.33 and Q,, (10°—
20 °C) = 1.63. In A. islandica, temaperature coefficients for the
amount of phagocytosed algae amount to Qy, (4°—14°C) =
2.5 and Qy (10°—20 °C) = 1.55, }in M. modiolus to Qe (4°—
14°C) = 2.54 and Q4 (10°—20°C) = 1.92. Upon a tempera-
ture decrease from 12° to 4 °C, filtration rate and amount of
phagocytosed algae are reduced to 509%. At the increasing
coneentrations of 10 x 108, 20 X 10% and 40 x 10% cells of
Chlamydomonas/l offered, filtration rates of both mollusc species
decrease at the ratios 3:2:1. At 12 °C, pseudofaeces production
occurs in both species in a suspension of 40 X 108, at 20 °C in
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60 x 108 cells of Chlamydomonasfl. At 12 °C and 10—-20 x 108
cells of Chlamydomonas(l, the maximum amount of algae is
phagocytosed. At 40 X 10° cells/], the amount of phagocytosed
cells is reduced by 26%, as a consequence of low filtration rates
and intensive production of pseudofaeces. At 20°C and
20—-50 x 108 cells of Chiamydomonas/l, the maximum amount
of algae is sieved out and phagocytosed; the concentration of
10 X 10° cells/l is too low and cannot be compensated for by
increased activity of the molluscs. With increasing tempera-
tures, the amount of suspended matter, allowing higher rates
of filtration and food utilization, shifts toward higher particle
concentrations; but at each temperature a threshold exists,
above which increase in particle density is not followed by
increase-in the amount of partieles ingested. Based on theoret-
ical considerations and facts known from literature, 7 different
levels of food concentration are distinguishable. Experiments
with Chlamydomonas sp. and Dunaliella sp. used as food, reveal
the combined influence of particle concentration and particle
size on filtration rate. Supplementary experiments with
Mytilus edulis resulted in filtration rates similar to those
obtained for M. modiolus, whereas, experiments with Cardium
edule, Mya arenaria, Mya truncate and Venerupis pullastra
revealed low filtration rates. These species, inhabiting waters
with high seston contents, seem to be adapted to higher food
concentrations, and unable to compengate for low concentra-
tions by higher filtration activities. Adaptation to higher food
concentrations makes it possible to ingest large amounts of
particles even at low filtration rates. Suspension feeding bi-
valves are subdivided into four groups on the basis of their
different food filtration behaviour.

Einleitung

Im Rahmen der Fragenkomplexe ,,Stoffumsatz am
Meeresboden® und ,,Nahrungsketten im Meer komrat
filtrierenden Organismen eine betrichtliche Bedeutung
zu. Als Konsumenten von Plankton, Bakterien und
Defritus bilden sie ein wichtiges Anfangs- und Endglied
zahlreicher Nahrungsketten. Unter den filtrierenden
Organismen mul} den hoch entwickelten, suspensions-
filtrierenden Lamellibranchiern eine zentrale Stellung
eingerdumt werden: Sie sind weltweit verbreitet und
treten oft in hoher Besiedlungsdichte auf. Thre Filtrier-
mechanismen sind zu erstaunlicher Leistung befihigt,
so daB Muscheln als iiberwiegend sessile Bodentiere
durch ihre filtrierende Téatigkeit einen starken EinfluB
auf die Produktion im und auf dem Meeresboden und
im dariiber stehenden Wasser ausiiben. Erstens be-
reichern sie den Meeresboden mit hohen Betrigen an
Biomasse, indem sie ihren eigenen Weichkérper auf-
bauen. Dieser wiederum spielt in der Nahrungskette
zahlreicher Rauber eine erhebliche Rolle und gewinnt
nach seinem Absterben als Energiequelle fiir die im
Boden lebenden Organismen seine griBte Bedeutung.
Zweitens wird ein erheblicher Prozentsatz der aus dem
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freien Wasser herausfiltrierten Partikel nicht dem
eigenen Stoffhaushalt zugefiibrt, sondern verlifit als
Pseudofaeces oder iber die Kotballen neben den
eigentlichen, unverdaulichen Riickstinden wieder den
Korper. Die Pseudofaeces und Kotballen sammeln sich,
ihrem spezifischen Gewicht gemaB, auf dem Meeres-
boden und stehen hier weiteren Organismen als Nah-
rung zur Verfiigung.

Die vorliegende Arbeit ist ein Beitrag zu diesem
produktionsbiologischen Fragenkreis. An Hand von
Laborexperimenten wurden fiir Arctica islandica (L.)
(Syn. Cyprina islondica L.} uind Modiolus modiolus L.
in Abhingigkeit von der KorpergroBe, der Temperatur
und der Nahrungskonzentration die folgenden drei
GroBen bestimmt: (1) die herausfiltrierte Nahrungs-
menge; (2) die phagozytierte Nahrungsmenge; (3) die
iiber die Pseudofaeces und Faeces wieder abgegebene
Nahrungsmenge.

Fiir weitere Vergleiche wurden diese Parameter fiir
jeweils eine mittlere GroBenklasse von Mytilus edulis,
Cordium edule, Mya arenaria, Mya truncate und
Venerupis pullastra ermittelt.

Die bisher im marinen Bereich mit dieser Frage-
stellung durchgefiihrten Untersuchungen beschrinken
sich auf Venus strigtule und Mya arenaria (ALLEN,
1962) sowie auf Modiolus demissus (KUENZLER, 1961);
GroBen- und Temperaturabhingigkeiten wurden je-
doch nicht untersucht, und die Experimente zur Kon-
zentrationsabhingigkeit fithrbten aus methodischen
Griinden zu keinen signifikanten Brgebnissen. Zur Hr-
fassung der Konzentrationsabhingigkeit war es not-
wendig, die ,,klassische indirekte Methode* zu modi-
fizieren.

Der Filtriermechanismus der Lamellibranchier

Die Titigkeit der Lateralwimpern der Kiemenfila-
mente erzeugt einen Wasserstrom, der durch die Inges-
tions6ffnung der Muschel in die Mantelhdhle eintrits,
die Ostien der Kiemen durchstrémt und iiber den
Suprabranchialraum durch die Egestionsoffnung den
Korper verlifit. In diesem sténdigen Durchstrom sind
die Laterofrontalwimnpern mit der Funktion eines Sie-
bes zwischengeschaltet, indem sie sémtliche oder auch
nur einen gewissen Teil der in der durchstrémenden
‘Wassermenge enthaltenen Partikel auf den Kiemen-
flachen zuriickhalten.

Der Erzeugung eines Wasserstromes kommen zwei
verschiedene Aufgaben zu: Einmal bewerkstelligh er
den fiir die Atmung notwendigen Gasaustausch (Sauer-
stoffaufnahme und Kohlendioxydabgabe) und zum
anderen fihrt er in Form suspendierter Partikel dem
Organismus die notwendige Nahrung zu.

Fir stindig unter Wasserbedeckung lebende
Muscheln ist die Kiemencilienaktivitat weit grofier, als
es der Gasaustausch verlangt. Dies kommst in der ge-
ringen Sauerstoffausnutzung zum Ausdruck, die van
Dam (1935) und Hazeraorr (1938) fiir verschiedene
Lamellibranchier mit 0,5 bis 13%, angeben. Bei trocken-
fallenden Muscheln kann auf Grund einer Sauerstoff-
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schuld die Ausnutzung bis zu 35% (FrLUeEL und
SCHLIEPER, 1962) ansteigen. Bei den in Frage stehen-
den Lamellibranchiern ist die Kieme als Organ der
Nahrungsaufnahme hochgradig entwickelt und ihre
Leistungen sind dem Nahrungsbedarf angepalt; die
Durchfithrung des Gasaustausches erfolgt im wesent-
lichen beildufigl.

Mit Ausnahme der Lateralwimpern, die den Wasser-
transport durchfithren, steht die gesamte iibrige
Cilienausstattung des Kiemenepithels ausschlieBlich
im Dienste der Nahrungsaufnahme und Nahrungsaus-
lese. Auf die grofle Vielfalt der Bewimperung der Kiemen
mit ihren Abfang- und Auslesemechanismen, die mehr
6kologisch als systematisch zu erkliren sind, soll nicht
ndher eingegangen werden; es sei nur auf die wichtig-
sten Arbeiten verwiesen: ApLER und Haxcocg, 1851;
ArrEN, 19544, b, 1961; AnsELL, 1961; ATRINS, 1936,
1937a, b, 1938, 1943; CARTER, 1924; CLAUSEN, 1958;
Drart, 1967; Ersuy, 1935; Gramam, 1931, 1937 ; Gray,
1928; JorcrnsEw, 1955, 1959; Krrrogs, 1915;
Murarami, 1963; Nrrsow, 1923a, b, 1938, 1960;
OrpriELp, 1955, 1958, 1961; OrTow, 1913; OweN,
1953; PurcHON, 1941, 1954, 1955; RipEwooDp, 1903;
StasER, 1961; von StuDwiTZz, 1931; WALLENGREN,
1905a, b; Yowar, 1923, 1926, 1928a, b, 1936, 1946,
1948, 1949.

Der eigentliche Abfangmechanismus der Latero-
frontalwimpern ist von DraL (1967) in umfangreichen
Untersuchungen an jungen, 600 p. langen Miesmuscheln
(Mytilus edulis) erforscht worden. Nach seinen Beob-
achtungen beriihren sich in suspensionsarmem Meer-
wasser die Spitzen der Laterofrontalwimpern benach-
barter Filamente (Abb. 1), so dall das Ostinm vollig
von den Laterofrontalwimpern iiberdeckt wird. Sind
die Laterofrontalwimpern in Tétigkeit, so ist jeweils
eine von zwei benachbarten Wimpern frontalwirts ge-
kriimmt, die andere befindet sich in gestreckter Ruhe-
lage. Da der Abstand der Laterofrontalwimpern inner-
halb einer Reihe 2 bis 3 . betriagt, verdoppelt sich die
Porengréfie auf 5 bis 6 p. Ob Partikeln, groBer als 3
und kleiner als 6 y, eine Passage (bei geringer Konzen-
tration) moglich ist, hingt von der Schlagfrequenz der
Laterofrontalwimpern ab; diese kann durch die Late-
ralwimpern (DraL, 1967, p. 415) beeinflulit werden.

Da die Laterofrontalwimpern beim Filtrierproze
klebrig sind — wie schon WALLENGREN (1905a, b) be-
obachtete und wie von TamMmes und DRrAL (1955) er-
neut bestitigt wurde —, gentigt bereits eine schwache
Beriithrung, um die Partikel festzuhalten. Somit miissen
die Partikel betrichtlich kleiner als 6 p. sein, um in den
Suprabranchialraum einzudringen. Die Vorstellung
von der Kieme als Sieb ist also nicht gerechtfertigt;
es liegt vielmehr ein ,lime twig mechanism® (Drat,
1967) vor. Mit einem solchen Mechanismus lassen
sich die Befunde von JorGENSEN (1955) erkliren, daB

1 Nach den Ausfithrungen von Hamwr und Haskix (1969)
goll allerdings die Hohe der Pumprate durch den Sauerstoff-
bedarf reguliert werden.
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ndmlich sogar kolloides Graphit (2 bis 3 2 @) nahezu
vollstindig zuriickgehalten wird.

Nach den Befunden von LoosaNorr und ENGLE
(1947 a), Tamumes und Drar (zitiert nach Drax, 1967);
und Drar (1968) hilt Mytilus edulis bei hoher Partikel-
konzentration nur einen bestimmten Prozentsatz auf
ihren Kiemenflichen zuriick. Das Gleiche trifft zu,
wenn es sich um ungeeignete Partikel handelt. Es sind
verschiedene Reduktionen des Zuriickhaltungsgrades
bis zum volligen Stillstand des Wassertransportes und
zum Schalenschlull méglich. Fir die Herabsetzung des
Zuriickhaltungsgrades ist nach DraL {1967, 1968) das
Verhalten der Laterofrontalwimpern verantwortlich:
(1) Die Laterofrontalwimpern weisen keine klebrige
Beschaffenheit mehr auf. (2) Die Laterofrontalwimpern
geben ihre koordinierte Bewegungsweise auf, fiilhren
nur noch unregelmiBige Schlige aus und kénnen

MANTELHOHLE
(INFRABRANCHIALRAUM)

(SUPRABRANCHIALRAUM)

Abb. 1. Schema eines von zwei Kiemenfilamenten begrenzten

Kiemenostiums. Die Lateralwimpern befinden sich alternierend

in Schlag- und Ruhestellung. Die Pfeile geben die Richtung des

Wassertransportes an. F Frontalwimpern, L Lateralwimpern,

LF Laterofrontalwimpern, K Kiemenfilamente. (Nach DraL,
1967)

schlieBlich (3) ihre Bewegung ganz einstellen. Bei Still.
stand gehen sie entweder in ihre normale Ruhelage
zuriick oder sie bleiben stark frontalwirts gekriimmt
stehen; in letzterem Fall ist die Passage von Partikeln
stark erleichtert. Dieser Stillstand kann die gesamte
Kieme erfassen oder sich auf einige Filamente be-
schrianken. Als wirksamste MaBinahme kénnen schlieB-
lich (4) die Lateralwimpern den Wasserstrom bis zum
volligen Stillstand reduzieren.

Soll trotz hoher Konzentration eine Nahrungsauf-
nahme stattfinden, so kann die Filtrierleistung nach
Drar (1967, 1968) auBerdem durch ,,Spaltbildung®
reduziert werden. Mit ansteigender Konzentration ver-
lagern sich in immer stirker ausgeprigter Form die
Ruhelage sowie der Bewegungsradius der Laterofron-
talwimpern frontalwirts. Durch diese Lageverinde-
rung beriihren sich die Laterofrontalwimpern benach-
barter Filamente nicht mehr mit ihren Spitzen, so daB
zwischen den Filamenten ein ,freier Spalt” entsteht;
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dieser wichst mit zunehmender Partikelkonzentration
von 3 auf 14 y.

Als weitere Variationsmoglichkeit kommt ein Wei-
ten bzw. Verengen der Ostien durch Muskeltdtigkeit
in Frage. Nach den Angaben von Drar (1967, 1968)
kann durch eine Ostienerweiterung der Spalt maximal
um 3y, vergroBert werden.

Neben diesem von DraAL beschriebenen ,,Wimper-
Filtriermechanismus® existiert die Beobachtung eines
»»Schleim-Filtriermechanismus®. MacGiniTiE (1941,
1945) stellte mittels seiver ,,Fenstermethode® fest, da
Muscheln nur dann Nahrung aufnehmen, wenn die ge-
samte Kiemenfliche mit einem Schleimteppich iiber-
zogen ist; von diesem werden die Partikel abgefangen
und transportiert. Werden die Tiere jedoch gestort, so
wird sofort die Produktion des Sechleimteppichs und
damit auch die Nahrungsaufnahme eingestellt.

Die Schleimfilter-Theorie von MacGiNtTIE (1941,
1945) fand durch Drax (1967), der MaoGrwvrries Ver-
suche an Mytilus edulis wiederbolte, keine Bestitigung.
Drar konnte niemals einen kontinuierlichen Schleim-
teppich wihrend seiner Untersuchungen beobachten.
Auf den Stirnseiten der Filamente und entlang der
Nahrungstransportgrube spielt ein Schleimftransport
nach den Beobachtungen von DRAL nur eine gering-
fiigige Rolle.

JORGENSEN (1949b, 1955, 1966) setzt sich kritisch
mit den Beobachtungen und Folgerungen von Mac
Ginrrie (1941, 1945) auseinander. Er stellt zunichst
heraus, daB, wenn eine Nahrungsaufnahme nur in Ge-
genwart eines Schleimteppichs stattfindet, die nachge-
wiesenen Auslesevorrichtungen der Kiemen nicht als
wesgentliche Bestandteile des gewthnlich ablaufenden
Nahrungsaufnahmemechanismus zu betrachten sind,
da ein wirksames Eingreifen dieser Auslesemechanis-
men bei vollstindig mit Schleim bedeckter Kieme
nicht gut vorstellbar ist. JoreENSEN erachtet es aber
als unwahrscheinlich, daf die komplizierten Awuslese-
mechanismen keine Rolle bei der Nahrungsaufnahme
spielen sollten. JoRGENSEN versucht eine Synthese der
unterschiedlichen Auffassungen durch folgende theore-
tische Erorterung: Nahrungsaufnahme mittels eines
Schieimfilters ist die Folge sehr geringer Konzentra-
tionen (von Dratr, 1967, experimentell nicht besti-
tigt!). Der Einsatz der Auslesemechanismen erscheint
ttberfliissig, da eine Verstopfung nicht zu befiirchten
ist; es gilt vielmehr, eine moglichst quantitative Ab-
seihung zu erzielen. Durch die Ausbildung eines
Schleimfilters wird die abseihende Wirkung erhoht,
indem sogar sehr kleine Partikel als Nahrung genutzt
werden konnen.

Eine sehr elegante Deutung, die dem Wimperme-
chanismus auch bei der Ausbildung eines Schleimfilters
eine auslesende Wirkung zukommen 148+, gibt MorToN
(1958, p. 82), indem er die Vermutung duBert: , The
mucous sheet may be normally so fluid that the sorting
cilia can project through it, or manipulate particles
within it*. Diese Moglichkeit ist allerdings nach
MacGmviTie (1941) nicht gegeben.
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Nach YonagE (1926) fiihrt auch ein zu groBes Nah-
rungsangebot zu einer Schleimabsonderung, in der
samtliche Partikel eingebettet und als Pseudofaeces
ausgestoBen werden. Ebenso registrierten LoosaNorr
und ExgLE (1947a) bei sehr hoher Suspensionsdichte
eine Filtrierleistung, konnten aber im Magen keine
Nahrung nachweisen; simtliche Algen — sofern fil-
triert — miissen als Pseudofaeces den Kérper ver-
lagsen haben.

Zur nerviosen Beeinflussung des Kiemenfiltrier-
apparates haben die Untersuchungen von SETNA (1930)
und Luoas (1931a, b, 1932) ergeben, daB die Kieme
iiber zahlreiche streng lokalisierte nervise Elemente
verfiigt, die fiir eine Auslesetétigkeit, die lokal ein sehr
spezifisches und differenziertes Ansprechen erfordert,
von grofler Bedeutung sind. Auch die zahlreichen Ar-
beiten von ScHIIEPER und seiner Schule (z.B. FricrL
und SCHLIEPER, 1962) an isoliertem Kiemenepithel be-
stitigen die Angaben von SETNA und Lucas, dafl eine
unterschiedliche Cilienaktivitdt im wesentlichen auf
zelluldre Reaktionen zuriickzufithren ist.

Eine Stimulation des Mantel- bzw. des Kiemen-
nerven wird nach Smrwa (1930) mit einem sofortigen
Verkiirzen der Kiemen um ein Drittel ihrer urspriing-
lichen Léange beantwortet, woraufhin als Folgereaktion
unmittelbar die Kontraktion des Schliefmuskels er-
folgt. Dieser Kiemen-SchlieBmuskel-Zyklus spielt bei
der Nahrungsaufnahme, insbesondere beim Zuriick-
weisen groferer, ungeeigneter Partikel eine Rolle. Ein
sehr geringer Reiz geniigh bereits, um diesen Zyklus
auszuldsen. Die Arbeiten von Hoprins (1931, 1932a, b,
1933, 1935, 1936a, b), von Nersox (1938) und von
THEEDE (1963) weisen auf die Bedeutung hin, die der
Offnungsweite der Schalen und der Mantelrdnder auf
die Hohe der durchgeschleusten Wassermenge zukom-
men. Ein konstant weites Offnen der Schalenklappen
liegt nach FLUeEL und ScELIEPER (1962) nur bei unge-
reizten Tieren vor, die in filtriertem, langsam stromen-
den Wasser gehalten werden. Bei einer Zugabe von
Nahrungspartikeln wird der Offnungsgrad bereits stark
beeinfluflt.

Methode
Bestimmung der Filtrierrate
Einfihrung

Seit dem Beginn des 20. Jahrhunderts haben Oko-
logen und Physiologen immer wieder mit neuen oder
verbesserten Methoden versucht, die Leistungen der
Kiemenstrukturen quantitativ und qualitativ zu er-
fassen. Es sind zwei GréBen, die im Mittelpunkt der
Untersuchungen und Diskussionen standen: die stiind-
lich durchgeschleuste Wassermenge, d. h. die Pump-
rate, und die Wirksamkeit der Kieme als Partikel ab-
fangende Struktur, d. h. der Zuriickhaltungsgrad.
Aus dem vielschichtigen Zusammenspiel von Pumprate
und Zuriickhaltungsgrad resultiert eine tkologisch be-
deutsame GroBe: die Filtrierrate. Die Filtrierrate
stellt die stiindlich partikelfrei filtrierte Wassermenge
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dar. Je nach der Perfektion der Zuriickhaltung von
Partikeln auf den Kiemenflichen divergieren die Werte
fiir die Pumprate und die Filtrierrate mehr oder weni-
ger stark. Werden sémtliche Partikel zuriickgehalten,
so fallen beide GroBen zusammen; ist dies nicht der
Fall, so kann man den fiur die Filtrierrate erhaltenen
Wert lediglich als Mindestwert fiir die Pumprate an-
setzen.

Um die Pumprate quantitativ zu erfassen, sind ver-
schiedene direkte Methoden entwickelt worden. Die
direkten Methoden versuchen, das ein- bzw. ausstro-
mende Wasser direkt zu messen. Die Grofle, die mittels
der direkten Methoden gemessen wird, ist die Pump-
rate. Setzt man dem Versuchsmedium Partikel in
Suspension zu und bestimmt den Zuriickhaltungsgrad
durch Auszdhlung der im isoliert aufgefangenen Aus-
stromwasser enthaltenen Partikel, so 148t sich die Fil-
trierrate errechnen.

Im Rahmen der indirekten MeBmethoden
werden kolloide bzw. partikulire Substanzen ins Ver-
suchsmedium in suspendierter Form eingefithrt und
aus der zeitlich registrierten Konzentrationsabnahme
dieser Substanzen im freien Versuchsmedium die stiind-
lich klar filtrierte Wassermenge, die Filtrierrate, er-
rechnet.

Bisher angewandte Methoden

Die erste zuverlissige direkte MeBmethode durch
Isolation des die Ausstroméffnung verlassenden Was-
sers wurde von NELsox (1935, 1936) an Crassostrea
virginica (GMELIN) zur Bestimmung der Pumprate an-
gewandt. Nersons Methode vereinigte bereits zwei
wesentliche Elemente fritherer Versuche, nimlich zur
Isolierung des Ausstromes die bereits von MOORE
(1910) angewandte ,,apron method* und zum Nachflufl
des Versuchsmediums die von GALTsorr (1926, 1928a)
entwickelte ,,constant-level tank method. Modifika-
tionen dieser kombinierten Methode haben in der
Folgezeit GALTSOFF et al. (1947), LoosaNorr und
NomreIxo (1946), Loosaxorr und ExcLr (1947a, b),
Loosaxorr und TommERS (1948), Loosaxorr (1958,
1961) und CoLLIER et al. (1953) an Crassostrea virginice
mit Suspensionen von Flagellaten, Diatomeen, Hefe-
zellen und anorganischen Triibstoffen, wie feinem
Schlick, Kaolin, pulverisierter Kreide usw., angewandt.
Eine direkte Methode benutzten auch Tammes und
Drar (1955). Sie bedienten sich allerdings nicht der
,-apron method®, sondern fiithrten eine Réhre in den
nach auBen abgedichteten Ausstromraum ein, in der
sie das Ausstromwasser isoliert ableiteten. Sie arbeite-
ten mit Mytilus edulis unter Verwendung von Stérke,
Schlick, Milch, Blut, Lycopodium-Sporen, einzelligen
Algen und Bakterien als Suspension.

Auch DrRinNAN (1964) beschreibt ausfihrlich eine
Apparatur zur Bestimmung der Pumprate dber die
Isolation des Ausstromes und hat sie an Ostrea edulis
und an Mytilus edulis bereits erprobt. Mit gleicher
Methode fithrte auch Davips (1964) seine Unter-
suchungen an Mytilus edulis durch.
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Mittels der sogenannten Neufralrot-Methode be-
stimmten CorE und HErrEr (1954) Pumpraten an
Mytilus edulis, wihrend NAacABHUSHANAM (1956, 1961,
1963) die gleiche Methode bei Martesia striatn und bei
Modiolus demissus anwandte. Die Neutralrot-Methode
basiert darauf, daB in Seewasser gelostes Neutralrot
von dem Kiemengewebe absorbiert wird, und zwar soll
die Absorption in dem MafBle wachsen, in dem die
Pumprate zunimmt.

Eine ganz anders geartete direkte Methode wurde
von CoveHLAN und ANSELL (1964) fir Muscheln mit
langen, hochgradig empfindlichen Siphonen entwickelt.
Die Methode miBt die durch den Einstromsipho auf-
genommene Wassermenge. Das von der Muschel auf-
zunehmende Wasser ist angefirbt und somit vom um-
gebenden Versuchsmedium unterscheidbar. Es wird
gezielt, dem Aufnahmebedarf entsprechend, aus einer
diinnen Glasrbhre dem Einstromsipho zugetropft.
CouvgnLAN und ANSELL (1964) erprobten diese Methode
an Venus mercenario.

FroeEL und ScHLIEPER (1962) bestimmten die
Pumprate von Mytilus edulis mittels einer weiteren
direkten Methode, indem sie die Stromgeschwindigkeit
des die Bgestionsoiinung verlassenden Wassers maBen
und die zu den einzelnen Stromgeschwindigkeiten ge-
hérenden Stromvolumina mit der gleichen Versuchs-
anordnung experimentell ermittelten. Das Ausstrom-
wasser wird von einer trichterformig erweiterten Glas-
réhre aufgenommen und flieBt ins Versuchsmedium
zuriick. Die trichterformige Erweiterung wird direkt an
die Ausstromiffnung des Versuchstieres herangefihrt,
ohne jedoch diese zu berithren. Durch Zusatz von
Graphitsuspension in die den Ausstrom auffangende
Glasrohre wird die Stromgeschwindigkeit gemessen.

Eine entsprechende Methode hat bereits GALTSOFF
(1928b) angewandt. Er fithrte jedoch eine Glasrdhre
direkt in den Ausstrombereich von Crassostres virginica
ein und benutzte Karmink&rner als Strémungsanzeiger.

Eine Methode, die ebenfalls aus der Stromgeschwin-
digkeit des Ein- und Ausstromwassers die Pumprate
ermittelt, wurde von Hrrsu (1960) entwickelt. Er be-
nutzte Aluminiumstaub als Suspension und registrierte
die Stromgeschwindigkeit dieser kleinen Partikel dank
ihrer lichtreflektierenden KEigenschaft auf photogra-
phischem Wege. Da er sehr schmale Aquarien benutzte,
konnte er auf GlasrShren vollig verzichten. Er erprobte
diese Methode an Mya arenaria und Platyodon cancel-
latus.

Die indirekte Mefmethode wurde erstmals in exak-
ter Durchfiihrung von Fox et al. (1937) an Mytilus
californianus mit fein zerriebenem CaCQO, sowie mit
kalkhaltigem Schlick als Suspension angewandt. Mit
der gleichen Methode haben JoraENSEN (1943, 1949,
1952, 1960) und JoRGENSEN und GOLDBERG (1953) an
Mytilus edulis mit Flagellaten, Diatomeen und Gra-
phitsuspensionen gearbeitet. Ebenfalls mit Graphit-
suspensionen bestimmten Rao (1953, 1954), SEgAL et
al. (1953) und TEEEDE (1963) Filtrierraten an Mytilus
edulis bzw. an Mylilus californianus. WILLEMSEN
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(1952) ermittelbe fiir Cardium edule mit Nockiluca sp.
und fiir Mytilus edulis mit suspendiertem Schlick Fil-
trierraten. Durve (1963) fithrte Filtrierratenbestim-
mungen ain Meretriz casta durch. KRISENAMURTHEY und
Ravamurray (1968) machen Angaben zum Filtrier-
verhalten von Arca granosa. QUAYLE (in: JoRGENSEN,
1966) bestimmte mit Eisenoxid-Suspension die Filtrier-
rate bei Venerupis pullastra. BALLARTINE und MorTON
(1956) lieflen Laseea rubra in den verschiedensten
Rein- und Mischkulturen einzelliger Algen filtrieren.
Maurer (1967) beschrieb unter Verwendung von
Mileh, Indiatinte, Karmin und Kaolin die Filtriertatig-
keit von Tellina buttoni, Tellina salmonea, Mysella
tumido und Transennella tantilla.

Wihrend WirremsEx (1952) die Schlickabnahme
gravimetrisch und die Noctiluca-Abnahme durch Aus-
zihlung bestimmte und Fox et al. (1937) eine che-
mische Methode zur Erfassung der CaCO,-Abnahme
anwandten, bedienten sich die tibrigen Autoren photo-
metrischer Methoden. ’

In den letzten zwei Jahrzehnten wurden mit radio-
aktiven Substanzen markierte Algen als Suspension
geboten, und die Konzentrationsabnahme mit radio-
aktiven Bestimmungsmethoden gemessen. Mit derart
markierten Flagellaten und Diatomeen arbeiteten
JorGENSEN und GOLDBERG (1953) an Mytilus edulis,
Carpmax und Horrins (1954) an Pecten irradions,
Ricw und Swra (1958) sowie SmrrH (1958) an Venus
mercenaria, JORGENSEN (1960) an Pecten latiauratus,
Braks (1961) an Mya arenarie, KUENZLER (1961) an
Modiolus demissus, ALLEN (1962) an Mya arenaria,
Venus striatule und Ostrea edulis und MIRHEYEV und
SoroKIN (1966) an Dreissena polymorpha.

Diskussion der bisher angewandten Methoden

Nur mit einer direkten Methode kénnen die Pump-
rate und der Zuriickhaltungsgrad bestimmt werden,
wihrend die indirekte Methode ausschlieBlich die Fil-
trierrate erfaBls. Will man mibbtels der indirekten
Methode Aussagen tiber die Pumprate oder iiber den
Zuriickhaltungsgrad machen, so sind diese rein speku-
lativ. Will man mittels einer direkten Methode die
Filtrierrate ermitteln, so ist dies nur fiber die Isolation
des Ausstromes mit einer anschlieBenden Bestimmung
der Partikelkonzentration im Ausstrom méglich. Da
der Zuriickhaltungsgrad aber hiufig schwanks, ist die
praktische Ausfiihrung sowie die Berechnung viel zu
aufwendig, und einer indirekten Methode gehdrt da-
her der unbedingte Vorzug.

Wiahrend Physiologen auf spezifizierbe Angaben
iiber die H6he der Pumprate und iiber den Grad der
Zuriickhaltung Wert legen und sich demgemi$ einer
direkten Methode bedienen miissen, ist der Okologe,
Planktologe und Produktionsbiologe fast ausschlieBlich
an der biologisch bedeutsamen Filtrierrate interessiert.
So finden beide Bestimmungsweisen in ihrer unter-
schiedlichen Aussageméglichkeit ihre Rechtfertigung
und Anwendung.
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Direkte Methoden, die die Einfithrung einer Réhre
in den Ausstrom bzw. das Anlegen einer den Aus-
strom isolierenden, elastischen Manschette notwendig
machen, sind bisher bezeichnenderweise nur bei den
Gattungen Osirea, Crassostrea, Mytilus und Modiolus
benutzt worden: Die Manipulationen beeinflussen die
Versuchstiere ohne Zweifel erheblich und sind oft An-
l1aff zu scharfer Kritik gewesen. Insbesondere die Ein-
fihrung einer Rohre in den Ausstromraum ist ein
schwerwiegender Eingriff. Tammes und Dravn (1955,
p- 93), die die Isolation mittels einer Réhre durch-
filhrten, weisen auf die verinderten Druckverhiltnisse
hin, unter denen Tiere mit einer kiinstlichen Ausstrom-
réhre Wasser pumpen: ,, The quantities pumped by
such harnessed mussels are much smaller than those
pumped by normal animals owing to the resistance in
the tube®. NELsON (1935) weist auf den betrachtlichen
EinfluB hin, den das Einfiihren einer Rdhre auf das
Visceralganglion ausiiben kann. Auch Hersy (1960,
p. 79) duberte ernsthafte Bedenken: ,,Any cannulation
procedure involves continuous contact stimulation of
the animal, and the restricted bore of the cannula
creates a viscous resistance not experienced in nature*.
Der bestechende Vorteil dieser beiden Methoden ist die
tatsachliche Isolierung des Ausstromes und die leichte
Mbglichkeit zur Automatisierung fir langfristige Ver-
suche. Die Anwendung dieser Methoden bei Formen
mit; empfindlichen Siphonen ist jedoch nicht méglich.

Die direkten Methoden, die iber die Stromungs-
geschwindigkeit die Pumprate bestimmen, sind in ihrer
Anwendung universeller, aber schwerlich fir lang-
fristige Versuche automatisierbar. Das gleiche gilt fiir
die ,,Zutropfmethode von CovcHrAN und ANSELL
(1964).

Die Neutralrotmethode von CoreE und HEprzr
(1954) ist insofern eine ideale Methode, als sie die
Versuchstiere offensichtlich in keinerlei Weise beein-
fluBt. Die Basis dieser Methode jedoch ist die Relation
Pumprate/Neutralrot-Absorption und scheint mir nicht
ausreichend gesichert. In welcher Weise die Absorption
des Neutralrots von unterschiedlichen Temperaturen
und Salzgehalten abhingig ist, wurde experimentell
nicht gepriift. Eine Prifung dieser Fragen sowie eine
Eichung dieser Methode ist meines Erachtens auch nur
unter Anwendung siner der tibrigen Methoden méglich ;
bisher sind mit dieser Methode nur vergleichende, aber
keine absoluten Werte gewonnen worden. Zu verglei-
chenden Aussagen wurde diese Methode von SALANKI
und Lukacsovics (1967) auch im SuBwasserbereich
angewandt; wieweit die Kritik dieser Autoren fiir den
Salzwasserbereich gilt, miiBte untersucht werden.
Nach THEEDE (1963) nimmt die Absorption von Neu-
tralrot mit zunehmender Sittigung des Gewebes in
geringem MaBe ab.

Die indirekte Methode, wie sie bisher praktiziert
wurde, ist ebenfalls vielfach Gegenstand von Kritik
gewesen. Besinnt man sich, dafl mit der indirekten
Methode keine Pumpraten, sondern nur Filtrierraten
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zu bestimmen sind, so kann man die Kritik auf
4 Punkte konzentrieren:

(1) Da die Konzentrationsabnahme der Triibstoffe
in der Regel photometrisch oder mit guantitativ-che-
mischen oder gravimetrischen Methoden erfallt wurde,
multen die Anfangskonzentrationen derart hoch ge-
wahlt werden, daB natiirliche GroBenordnungen kanm
Beriicksichtigung fanden. Erst die Verfitterung von
radioaktiv markierten Algen ermoglichte die Anwen-
dung sehr geringer Konzentrationen.

(2) Da die Filtrierrate iiber die Konzentrationsab-
nahme bestimmt wird, ist in der Regel bereits nach
30 bis 60 min der groBte Teil der suspendierten Par-
tikel verbraucht und die Messung beendet. Eine konti-
nuierliche Messung iiber viele Stunden ist auf diese
Weise nicht moglich.

(3) Beitdem man aber erkannt hat, daf die Filtrier.
rate eine Abhingigkeit von der Konzentration der
suspendierten Partikel besitzt (Loosaxorr und Exeim,
1942, 1947 a; Loosanorr und Tommers, 1948; Loosa-
NOFF, 1961; Davips, 1964), ist es nicht zuldssig, die
Filtrierrate tber die Konzentrationsabnahme zu be-
stimmen, weil sich mit jeder Konzentrationsinderung
auch die Filtrierrate &ndern muB. Hersx (1960, p. 78)
war meines Wissens der erste, der dieses Problem der
Konzentrationsabhingigkeit deutlich aussprach: ,If
the animal can sense the change in particle concentra-
tion used to measure its pumping rate, it may alter
that rate during the course of the experiment to match
each new particle density”. Die bisher ermittelten
Filtrierraten sind also als Durchschnittswerte fiir einen
groBien Konzentrationsbereich aufzufassen.

(4) Die Berechnung der Filtrierrate, die iber die
Konzentrationsabnahme ermittelt wurde, darf eben-
falls nicht ohne Kritik hingenommen werden. Die bis-
her durchgefiihrten Berechnungen (bei CoUGHLAN,
1969, zusammengestellt und fiir sechs Publikationen
als identisch aufgezeigt) setzen eine konstante Pump-
rate und einen konstanten Zurtckhaltungsgrad voraus,
aber sowohl die Pumprate als auch der Zuriackhaltungs-
grad sind erheblichen Schwankungen unterworfen. Der
wesentliche Unterschied zwischen durchgeschleuster
Wassermenge (Pumprate) und optisch klar filtrierter
Wassermenge (Filtrierrate) ist ja gerade auf einen
untersehiedlich hohen und zudem noch schwankenden
Zuriickhaltungsgrad zuriickzufithren.

Eigene Methode zur Bestimmung der Filtrierrate

Prinzip und Vorteile der Methode: In der
vorliegenden Arbeit wurden ausschlieBlich Filtrier-
raten bestimmt, da &kologische Gesichtspunkte im
Vordergrund standen. Die zur Bestimmung der Fil-
trierrate herangezogene Methode stellt eine Modifika-
tion der bisher angewendeten dar. Auch sie bestimmt
die Filtrierrate iiber die Konzentrationsabnahme, sorgt
aber dafiir, daB durch eine kontinuierliche, dem Ver-
brauch angepaBte Zugabe von Triibungssubstanz die
Konzentration stindig auf +19%, konstant gehalten
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Abb. 2. Versuchsanordnung

wird. Aus den definierten und zeitlich registrierten
Triitbungszugaben 148t sich die Filtrierrate ermitteln.

Zunéchst einmal genie3t diese Methode den groflen
Vorteil der indirekten Bestimmungsmethoden, daB die
Versuchstiere ohne jegliche Manipulationen vollig un-
gestort ihre Filtrierleistung vollziehen konnen. Die
neue Methode hat weiter den groBen Vorteil, daB iiber
einen beliebig langen Zeitraum die Konzentration
standig konstant gehalten wird, die Versuchsdauer
praktisch keine Begrenzung findet und die Versuchs-
tiere sich auf eine bestimmte Konzentration einstellen
konnen; erst dadurch wird ein statistisch-gesetzmaBi-
ges Verhalten gewihrleistetund erkennbar. Eine exakte
Bestimmung der Filtrierrate in Abhingigkeit von der
Konzentration ist iiberhaupt erst mit dieser Methode
méglich. Da ein DurchfluBphotometer zur Bestimmung
der Konzentration benutzt wird, kann fiir kleinste Zeit-
rdume der Verlauf der Filtrierrate registriert werden.
Da auBlerdem das Photometer eine Kavette von 52 ecm
optischer Schichtlinge besitzt, kann die Konzentra-
tion der Tribungssubstanz den natirlichen Verhils.
nissen (0,84 bis 3,35 mg Algentrockensubstanz pro
Liter) im Meerwasser entsprechend gewihlt werden.
Durch die kontinuierlichen Algenzugaben lieBen sich
die hohen Anfangskonzentrationen und deren Einwir-
kungen auf die Filtrierleistung ausschalten.

Ein groBler Vorteil dieser neuen Methode liegt
weiterhin in der einfachen Berechnung der Filtrierrate
(vgl. p. 94), in der weder eine konstante Pumprate noch
ein konstanter Zuriickhaltungsgrad vorausgesetzt
werden.

Beschreibung der Versuchsanordnung: Die
Versuche wurden in Vollglasaquarien mit 5 ! Versuchs-
medium durchgefiithrt. Das Versuchsmedium wurde zur
Tritbungsmessung stindig durch das DurchfiuB-Lang-

robr-Kolorimeter der Firma Dr. Bruno Lange, Berlin,
gepumpt (Abb. 2). Die Tritbung wird bei durchfallen-
dem Licht in einer 52 cm langen Kiivette als Licht-
absorption gemessen. Zur Erreichung einer konstanten
Stromversorgung fir die Lichtquelle des Photometers
wurde ein Spannungsgleichhalter (I) Typ EMKYV der
Firma Siemens und ein Spannungsgleichbalter (IT) mit
Potentiometer Typ V 1701 W der Firma Dr. Bruno
Lange, Berlin, vorgeschaltet. Als Anzeigegerdt (Volt-
messer) des Tribungsgrades wurde das Universal-
MeBinstrument P 817 00/02 der Firma Philips benutzt.
Zur Konstanthaltung der Versuchstemperatur wurden
die Versuchsbecken in ein Wasserbad gestellt, dessen
Temperatur mit dem Colora-Tauchkiihler TK 64 und
dem Einhidngethermostat Thermomix II der Firma
B. Braun, Melsungen, als Gegenheizung iiberwacht
wurde.

Einstellen der Futterkultur und die Uber-
wachung der Konzentration: Als Triibungssub-
stanz wurden ausschlieBlich lebende, einzellige Algen
benutzt. Nach Zentrifugieren und erneutem Saspen-
dieren in filtriertem Meerwasser wurde die Zelldichte
der ,,Futter-Rohkultur mittels einer Blutkérperchen-
Zahlkammer nach Taoma (0,1 mm Tiefe) der Firma
Leitz, Wetzlar, bestimmt und durch Verdimnung mit
filtriertem Meerwasser auf die gewiinschte Zelldichte
eingestellt. Die so gewonnene ,,Futterkultur” wurde zu
Versuchsbeginn in der gewiinschten Menge mit einer
Pipette dem filtrierten Meerwasser im Versuchsbecken
zur Herstellung des ,,Versuchsmediums® zugegeben.

Nach erfolgter Durchmischung wurde die Licht-
quelle des Photometers iiber das Potentiometer derart
reguliert, dal der Zeiger des Voltmessers sich im Be-
reich grofiter MeBgenauigkeit einstellte. Der so einge-
stellte Meflwert wurde durch stindige Zugabe von
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Suspension mittels einer 1-ml-Pipette konstant ge-
halten. Der Zeitpunkt sowie die Menge der Algenzu-
gaben wurden fortlaufend notiert. Die Mefgenauigkeit
ist relativ groB, da lediglich ein einziger Extinktions-
wert gemessen wird und somit eine unterschiedliche
Empfindlichkeit des MeBgerates fiir verschiedene Ex-
tinktionsbereiche ohne Einfluf} bleibt.

Berechnung der Filtrierrate: Die Berechnung
der Filtrierrate ist einfach und tibersichtlich. Sind
50 ml eingestellter Futterkultur zur Herstellung von
51 Versuchsmedium notwendig (1 ml Futterkultur
tritbt also 100 ml Versuchsmedium), so sind nach jeder
erforderlich gewordenen, erneuten Zugabe von 1 ml
Futterkultur 100 ml Versuchsmedium optisch klar
filtriert worden. Die Zugabe von 1 ml entspricht in
diesem Beispiel 29, der anfinglich zugegebenen Hutter-
kultur. Da der gewiinschte Extinktionswert bei jeder
Zngabe mit 0,5 ml iiberschritten wird und die nichste
Zugabe erst nach einem Defizit von 0,5 ml Futter-
kultur erfolgt, wird die gewiinschte Konzentration mit
=4 1%iger Genauigkeit konstant gehalten. Nach einer
Zugabe von 100 mi Futterkultur ist 1 ml zusétzlich als
Korrektur zuzugeben, da das Versuchsmedivm um
100 m] zugenommen hat; diese Korrektur kann auch
iiber den betreffenden Zeitraum verteilt werden.

Versuchsstandardbedingungen: Es wurde
grofte Sorgfalt darauf verwandt, die Versuchstiere
20 bis 40 Tage, bevor sie zu einem Versuch herange-
zogen wurden, den Laboratoriumsbedingungen und der
Temperatur anzupassen. Wahrend dieser Zeit wurde
das Wasser stindig gewechselt. Die Versuchstiere wur-
den mit den gleichen Algen, die auch wihrend des Ver-
suches als Nahrung angeboten wurden, gefittert.

Die Versuchstiere wurden in kleine Plastikgefifie
derart eingesetzt, daB sie auch im Aquarium ihre natiir-
liche Lage einnehmen konnten. Modiolus modiolus
spann sich in diesen GefiBen innerhalb kurzer Zeit fest
und wurde wihrend der gesamten Laboratoriumszeit
in dieser festgesponnenen Weise gehalten, was nach
TaEEDE (1963) insofern bedeutungsvoll ist, als Mies-
muscheln das Loslosen der Byssusfiden mit hdheren
Filtrierraten (iiber mehrere Stunden) beantworten. Die
GroBe der GefiBe wurde so gewahlt, daf die Versuchs.-
tiere vollstindig mit ihrem In- und Egestionsbereich
ins freie Wasser des grofien Beckens ragten.

In den Versuchsbecken wurden die Tiere derart an-
geordnet, daB sie sich nicht gegenseitig durch ihren
Ein- und Ausstrom irrvitierten. Insbesondere wurde
darauf geachtet, daB kein Tier das Ausstromwasser des
anderen unmittelbar erneut aufnahm. Die iber den
Tieren stehende Wassersdule war in allen Féllen
konstant.

Die Strémungen im Versuchsbecken wurden eben-
falls gleichmiBig gehalten. Sie werden einmal durch
den Durchflu durch das Photometer, zum anderen
durch die Pumptitigkeit der Versuchstiere selber und
durch die Beliftung erzeugt. Dall die Stromungs-
geschwindigkeit des Auflenmediums einen Einflufl auf
die Pumprate auvsiiben kann, geht aus der Arbeit von
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Frteern und ScErierEr (1962) und THEEDE (1963)
hervor. Zum Wohlbefinden der Versuchstiere ist eine
gewisse Stromung auBerordentlich wichtig. THORSON
(1951) und ScHLIEPER et al. (1958) weisen darauf hin,
daBl Modiolus modiolus eine stirkere Stromung am
Standort bevorzugt. Da die Stérke der Stromungen am
natiirlichen Standort der Versuchstiere unbekannt ist,
kann es nur entscheidend sein, eine konstante Grofie
einzuhalten, um durch Strémungen bedingte Abhin-
gigkeiten bei vergleichenden Versuchen auszuschalten.

Auch die Beliiftung wurde withrend der Hélterung
und der Versuchsserien anndhernd konstant gehalten.
Es wurde darauf geachtet, daB fern von den Versuchs-
tieren grofere Luftblischen langsam ins Wasser ein-
treten, weil dadurch die Tiere am wenigsten beeinflullt
werden und die photometrische Messung nicht gesttrt
wird, wie dies bei einer sehr feinen Verteilung der zu-
gefiihrten Luft der Fall wire. Wie wichtig eine kon-
stante Beliiftung ist, geht aus der Arbeit von THEEDE
(1963) hervor. In unbeliifteten Aquarien ist die Filtrier-
rate als Folge von Sauerstoffmangel stark reduziert;
erneutes Beliiften fihrt zu einer Steigerung der Fil-
trierrate, deren Hohe nicht allein als die Folge eines
rein mechanischen Reizes zu erkliren ist. Nach THEEDE
(1963) erreichen Miesmuscheln in stdndig beliftetem
Seewasser ihre maximale Filtrationsrate und ihren
maximalen Offnungsgrad.

Samtliche Versuche wurden in verdunkelten Aqua-
rien durchgefiihrt. Da die Versuchstiere des Helgo-
linder Raumes aus 24 bis 50 m und die der AuBen-
weser mit hoher Tritbung aus 16 bis 18 m Tiefe stam-
men, entspricht die véllige Dunkelheit durchaus den
natiirlichen Verhiltnissen.

SchlieBlich wurde gréBter Wert darauf gelegt, dafl
das Meerwasser von einer bestimmten Station (3 sm
NW Tonne Nathurn bei Helgoland) méglichst zur Flut
fiir alle Versuche entnommen wurde. Wie wichtig eine
einheitliche Zusammensetzung des Wassers ist bzw.
wie bereits geringe Zusitze im Wasser die Pumprate
und die Filtrierrate maBgeblich beeinflussen kénnen,
geht aus den Arbeiten von ScHLIEPER und seiner
Schule hervor (ScELIEPER und KowaLskr, 1956, 1957,
19584a, b; SCHLIEPER et al., 1958 ; THEEDE, 1963). Auch
der Salzgehalt tibt einen Einflu} auf die Filtrierrate aus
(Turepe, 1963, 1965; TurEpe und Lassic, 1967;
ErmawN, 1961; VERNBERG et al., 1963) und wurde bei
allen Versuchen konstant gehalten: fiir Arctica islan-
dica, und Modiolus modiolus 32%, S, fir die ibrigen
Arten siehe Tabelle 16.

Versuchsablauf: (1) 24stindige Vorver-
suchszeit. 24 Std vor Versuchsbeginn wurden die
Tiere nicht mehr gefiittert. Zum Auskoten wurden sie
fiir 12 Std in filtriertes Meerwasser umgesetzt und
daraufhin bereits ins Versuchsbecken tiberfithrt. Die
wihrend der 12 Std vor dem Fitterungsbeginn ins
Versuchsbecken noch abgegebenen Kotballen wurden
mit einer Pipette aufgesammelt, so dafi zo Beginn des
Versuches keine Kotballen vorlagen. Aus den Ver-
suchen von FrijeeL und ScELIEPER (1962) und THEEDE
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(1963) geht hervor, daf das Umsetzen in das Versuchs-
becken viele Stunden vor Versuchsbeginn erfolgen
muB, da Miesmuscheln auf einen so starken mecha-
nischen Reiz mit einer viel héheren Pumprate und
Filtrierrate oft itber mehrere Stunden reagieren.

(2) 24stiindige Fitterungszeit. Die Fiitte-
rung mit konstantem Nahrungsangebot erfolgte in
samtlichen vergleichenden Experimenten iiber 24 Std.
Die Faeces und Pseudofaeces sammeln sich gemif
ihrem geringfiigig hoheren spezifischen Gewicht auf
dem Boden des Versuchsbeckens. Nach AbschluB der
Fiitterungszeit wurde das Versuchsmedium fiber den
durch das MeBgerit kontrollierten Ausstrom des Durch-
fluBphotometers ohne Faecesverlust auf 2 1 reduziert.
Die Versuchstiere wurden dem verbleibenden Ver-
suchsmedium entnommen und zum Auskoten in filtrier-
tes Meerwasser iiberfithrt. Die im restlichen Versuchs-
medium enthaltenen Faeces, Pseudofaeces und suspen-
dierten Algen wurden durch Zentrifugieren quantitativ
gesammelt. Ein Abspiilen der Faeces, das stets mit
hohen Verlusten verbunden ist, eritbrigt sich.: dank der
konstanten Konzentration ist die Anzahl der suspen-
dierten Algen in den restlichen Litern Versuchsmedium
bekannt und kann bei allen Berechnungen berticksich-
tigt werden.

(3) 24stiindige Auskotzeit. Nach Beendigung
der 24stiindigen Auskotzeit wurde ein Teil des filtrier-
ten Meerwassers dekantiert, die Tiere von anbaftenden
Faeces gesdubert und aus dem Versuchsbecken ent-
fernt. Das Restwasser enthdlt simtliche Faeces der
Auskotperiode und wurde zentrifugiert. Eine Auskot-
zeit von 24 Std reicht zur Ermittlung der phagozytier-
ten Algenmenge aus, da 24 Std nach erfolgter Fiitte-
rung nur noch Driisenkot abgegeben wird.

Da nach den Angaben von NEwEsLL (1965) und
Jomaxnes und Saromr (1966) die Faeces bereits inner-
halb kurzer Zeitraume starken Verdnderungen in ihrer
Zusammensetzung durch Bakterien und durch die
Entwicklung von nicht-photosynthetisch tatigen Mi-
kroorganismen unterworfen sind, ist es notwendig, die
Faeces und Pseudofaeces unmittelbar nach Versuchs-
ende zu zentrifugieren und zu trocknen.

Bestimmung der phagozytir aufgenommenen Algen
Problemstellung

In den vorliegenden Experimenten wurden aus-
schlieBlich einzellige Algen verfiittert; ein groBer Teil
dieser Algen wird nach Passage des Magens im Darm
durch Einschleimen zu Kotballen verdichtet und ver-
148t in einem unversehrten und enzymatisch unange-
griffenen, lebenden Zustand den Korper. Da die Nah-
rungsaufnahme im Magen bei den untersuchten, sus-
pensionsfiltrierenden Muscheln praktisch ausschlief-
lich iiber den Weg der Phagozytose erfolgt, 146t sich
das Problem wie folgend formulieren: Wie hoch ist der
Prozentsatz der (a) phagozytir genutzten und der
(b) iiber den Kot wieder ausgeschiedenen Algen, be-
zogen auf die insgesamt in den Darmtrakt aufgenom-
mene Algenmenge ?

13 Marine Biology, Vol. 4
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Um diesen Prozentsatz zu bestimmen, ist die
Kenntnis zweier Gréflen notwendig: (1) die heraus-
filtrierte und (2) die im Kot befindliche Algenmenge.
Die dritte GroB3e, die phagozytér genutzte Algenmenge,
ergibt sich aus der Differenz. Um das langwierige Aus-
zéhlen der im Kot befindlichen, nicht phagozytir ge-
nutzten Algen zu vermeiden, wurde die mittels der
Biuretmethode (KrREY et al., 1957; Bosx, 1966) erfal-
bare EiweiBmenge der herausfiltrierten und der im Kot
befindlichen Algen bestimmt.

Bestimmungsablauf

Im Rahmen der Filtrierratenbestimmung wurde die
aufgenommene Nahrungsmenge, was die Anzahl der
filtrierten Algen betrifft, genau registriert. Eine adé-
quate Algenmenge bzw. ein Teil derselben wurde der
verwendeten Futterkultur entnommen und als Algen-
trockengewicht und chemisch mittels der Biuret-
methode erfaBt. Da das mittels der Biuretmethode er-
mittelte Biweill tiber einen Zeitraum von 24 Std ge-
ringen Schwankungen unterworfen ist, wurde alle
6 Std erneut ein entsprechender Anteil der Futter-
kultur der Biuretmethode unterzogen.

Die wihrend der 48 Std angefallenen Kotballen
wurden ebenfalls als Trockengewicht bestimmt und der
Biuretmethode unterworfen.

Methodische Einzelheiten

(1) Gravimetrische Bestimmung der Algen-
futterkultur: Mittels einer Pipette wurde eine abge-
messene Menge eingestellter Futterkulturen auf bereits
hydrierten und gewogenen Filtern (Schleicher & Schiill
Nr. 1575 4,6 cm @) abfiltriert. Der Algenriickstand
wurde zweimal mit bidestillierbtem Wasser sorgféltig
gewaschen. Die Filter mit dem Algenriickstand wurden
sofort im Trockenschrank bei 95 °C 3 Std getrocknet
und im Exsikkator 24 Std tber Silikagel aufbewahrt
und anschlieBend gewogen (Waage: Sartorius 200 g/
0,1 mg). Fiinf Vergleichsfilter wurden fir jede MeB-
reihe ebenso behandelt, um den Korrekturfaktor zu
bestimmen.

(2) AnschlieBende Eiweilbestimmung der
Futterkultur: Die zur Trockengewichtsbestimmung
verwendeten Filter wurden anschlielend der Biuret-
methode unterzogen. Der Aufschiufl mit NaOH er-
folgte in vorschriftsmiflig gereinigten Zentrifugen-
glasern, da das sich bildende Algenhydrolysat an-
schlieBend fiir die photometrische Messung zentrifa-
giert wurde. Von dem zentrifugierten Algenhydrolysat
wurde nur ein bestimmter Anteil mittels einer Pipette
zur EiweiBbestimmung entnommen.

(3) Biuretmethode: Die Bestimmung wurde
streng nach der sehr ausfiihrlichen Arbeitsvorschrift
von KRrEY et al. (1957) und Bose (1966) durchgefiihrt.
Die Messungen erfolgten mit dem elektrischen Photo-
meter Elko II von Zeiss unter Verwendung der
Filter S,; und 8,;. Abweichend von der Arbeitsvor-
schrift wurde die Extinktion in Kiivetten von 5 cm
Schichtlinge und einem Volumen von 25 ml (zuziiglich
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der 1,25 ml Cu-Reagenz) gemessen. Die Messungen
wurden bei 20 °C und 30 Min nach Reagenzzugabe vor-
genommen. Blindwerte wurden am Anfang und am
Ende jeder Mefireihe bestimmt. Das Algenhydrolysat
wurde vor der Messung mit der Laborzentrifuge Uni-
versal Junior IT von Christ bei 5000 Umdrehungen/min
20 Min lang zentrifugiert. Die Reaktion wurde mit
biquarzdestilliertem Wasser durchgefiihrt. Die Gefdlle
wurden laut Vorschrift mit starker HCl gereinigt. Die
im Rahmen der Methode benutzten Papierfilter
(Schleicher & Schiill Nr. 1575) wurden 12 Std in 0,5 n
NaOH vorbehandelt und anschlieBend mit bidestil-
liertem Wasser in einer grolen Filternutsche mitb
Papierfiltereinlage durchspiilt.

(4) Gravimetrische Bestimmung der Kot-
ballen: Die wihrend der 48 Std angefallenen Kot-
ballen sowie die mitunter auftretenden Pseudofaeces
(einschlieBlich der in 2 1 Versuchsmedium enthaltenen
Algen, siehe Seite 95) wurden zentrifugiert und zwei-
mal mit bidestilliertem Wasser gewaschen. Da die ab-
zentrifugierten Kotballen einen schleimigen Riickstand
darstellen, ist es nicht moglich, die gesamte Menge auf

ein Hilter zu konzentrieren. Aus diesem Grunde wurden-

mit einem feinen Spatel etwa 959, des Riickstandes auf
ein Deckglischen (21 X 26 mm, Firma Menzel) iiber-
tragen, das zuvor mit NaOH — wie unter (3) fiir die
verwendeten Papierfilter beschrieben —— vorbehandelt
und zusammen mit einem Filter gewogen wurde. Das
Spiilwasser vom Reinigen des Spatels und des Zentri-
fugenglases wurden anschlieend durch das zum Deck-
gldschen gehdorige Papierfilter gegeben. Das Deckglés-
chen wurde mit der beschichteten Seite auf das Filter
gedriickt und beides zusammen, wie unter (1) beschrie-
ben, zur Trockengewichtsbestimmung weiter behan-
delt, Da die getrocknete Kotballenmasse leicht vom
Deckglischen abspringt, wurden Filter und zugehdriges
Deckglischen in einer Petrischale im Exsikkator auf-
bewahrt.

Die anschlieBende Eiweilbestimmung erfolgte wie
unter (2) und (3) beschriesben. Das Deckglédschen wurde
mit einem kleinen Spatel im Zentrifugenglas zerbro-
chen. Die Bestimmung des Blindwertes erfolgte in
gleicher Weise.

Diskussion der eigenen Methode

(1) Erfassungsbereich der Biuretmethode:
Die Biuretreaktion spricht ausschliefilich auf gréfere
Spaltprodukte des Eiweiles von den Tripeptiden an
aufwirts an (Krey, 1951). Sie erfaBt ausschlieflich
relativ groffe Eiweilbausteine, wie sie nur in der leben-
den Substanz vorkommen. Niedere Eiweilbausteine,
wie sie im Laufe des Stoffwechsels auftreten (z.B.
Aminosiuren), werden nicht erfalt (Krry, 1951). Auf
das EiweiB abgestorbener, wenig zersetzter Plankton-
organismen spricht die Biuretreaktion jedoch noch an,
so daB einzellige Algen, so lange sie noch so gut erhalten
sind, daB sie bei der Zdhlung erfat werden, auch zum
Albuminwert beitragen (Bosr, 1965, 1966).
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(2) Reproduzierbarkeit der EiweiBbestim-
mung: Zur Uberprifung der angewandten RiweiB-
Bestimmungsmethode wurden 150 ml Dunaliella-Fut-
terkultur in sechs 25-ml-Proben aufgeteilt. Diese wur-
den zentrifugiert, zweimal gewaschen, anschlieBend 3
Std bei 95°C getrocknetund in der bereits beschriebenen
Weise der Biuretmethode unterworfen. Die Resultate
ergaben eine gute Ubereinstimmung, was fiir die Ge-
nauigkeit der Biuretmethode, fiir die Homogenitit der
Futtersuspension und fiir ein gleichméBiges, quanti-
tatives Abzentrifugieren der Algen aus der Suspension
spricht. Der Schwankungsbereich betrug 1,46 bis
1,565 mg, der Mittelwert 1,52 mg/25 ml Futterkultur.

(3) Differenzbildung: Will man aus der Diffe-
renz der unterschiedlichen RiweiBgehalte der heraus-
filtrierten Algen und der Kothballen auf den assimilier-
ten Betrag schlieBen, so miissen folgende Voraussetzun-
gen erfiillt sein:

(a) Fiir die Nahrungsaufnahme und fiir den Weiter-
transport der Nahrung in den Magen werden bei
suspensionsfiltrierenden Muscheln nur Cilien benutzt,
d. h. ein Einsatz von Muskulatur, von Reibflichen oder
von anderen mechanischen Zerkleinerungsvorrichtun-
gen fehlt vollkommen, so dal die aufgenommene Nah-
rung ohne irgendeinen Verlust an organischer Substanz
vollig intalkt, vom Schleim schiitzend umgeben, in den
Magen gelangt.

(b) Der Kot besteht zu einem wesentlichen Teil aus
Schleim, der im gesamten Darmtrakt gebildet wird.
Dieser Schleim gibt eine negative Biuretreaktion (Ver-
fiitterung von Graphit 16t eine starke Schleimbildung
aus, diese Graphiteinschleimung wurde mit negativem
Befund der Biuretmethode unterworfen) und verfilscht
insofern nicht das Ergebnis.

(¢) Die Kotballen besitzen in der Regel eine relativ
haltbare Konsistenz, so daf3 auch nach der Kotballen-
abgabe kaum eine bedeutungsvolle Auslaugung statt-
finden diirfte. Dieser Fragenkomplex wurde von
ALLEN (1962) ndher untersucht. AvLEN, der Venus
striatula und Mya arenaria mit radioaktiv markierten
Algen fitterte, iberfithrte die abgeschiedenen Kot-
ballen in filtriertes Meerwasser und konnte selbst nach
48 Std keinen 32P in geldster Form im Wasser nach-
weisen. Dieser Befund. darf jedoch nicht ohne weiteres
verallgemeinert werden, bei da den verschiedenen
Arten die Konsistenz der Kotballen sehr variabel aus-
fallen kann.

(d) Loosaworr und ENGLE (1947a) untersuchten
die Kotballen von mit Chlorella und Nitzschia gefiitter-
ten Austern (Crassostrea virginico) und konnten bei den
darin befindlichen Algen mikroskopisch in Farbe und
Struktur keinerlei Unterschisde zu den Futterkulturen
feststellen. Viele Zellen waren sogar in reger Zellteilung
begriffen und wuchsen, in Nahrlosung tiberfithrt, in
gleichem Malle wie entsprechende Vergleichsansitze,
so dal auch keine erst spéter wirksam werdenden
Schidigungen zu bemerken waren. Die Fiitterungs-
experimente von DINAMANI (1969) an Mytilus edulis
und Cardium sp. bestétigen diese Befunde insofern, als
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Tabelle 1. Vergleich des Eiweifigehalts gleicher Algenmengen von Futterkultur und Faeces. 16 Exemplare von Arctica islandica ver-
schiedener Grofenklassen wurden 12 Std bei 12 °C mit Chlamydomonas sp. (20 X 10° Zellen|l) gefiitiert

Datum Futterkultur Suspendierte Faeces
Konzentration Menge Albumin- Konzentration Menge Albumin- Abweichung
1966 Zellen[0,1 mm? dquivalente Zellen/0,1 mm? dquivalente
(ml) (mg) (ml) (mg) (mg)
8. Dezember 400 100 2,80 400 100 2,75 - 0,05
400 100 2,80 400 100 2,95 + 0,15
12. Dezember 400 100 3,20 400 100 3,30 40,10
400 100 3,30 400 100 3,30 + 0,00
400 100 3,30 400 100 3,20 - 0,10
400 100 3,30 400 100 3,25 - 0,05
16. Dezember 400 100 2,75 400 100 2,75 + 0,00
400 100 2,80 400 100 2,75 - 0,05
400 100 2,85 400 100 2,90 -+ 0,05
27,10 27,05

auch DinaAmANI unmittelbar nach Fiitterungsbeginn
nur lebende Algen in den ersten auftretenden Kotballen
finden konnte. :

Um diese Beobachtungen und Befunde qualitativ
und quantitativ auch hinsichtlich der Anwendung der
Biuretmethode abzusichern, wurde folgende Versuchs-
serie durchgefiithrt: nach 12stiindiger Fatterung von
Arctica islandica mit Chlamydomonas sp. wurden die
innerhalb der néchsten 12 Std gebildeten Kotballen
erneut in einem bestimmten Volumen Meerwasser
suspendiert und die wieder frei gewordenen Algenzellen
in einer Blutkoérperchenzédhlkammer nach THoMA aus-
gezahlt. Parallel wurden einmal eine bestimmte Menge
dieser aus den Kotballen gewonnenen Algensuspension
und zum anderen eine entsprechende Menge Futter-
kultur von gleicher Dichte der Biuretmethode unter-
zogen (Tabelle 1). Es ergab sich im Mittel eine villige
Ubereinstimmung. Der Schwankungsbereich liegt mit
+49, im Bereich der Reproduzierbarkeit der ange-
wandten EiweiBbestimmung (8. 96). Aus dieser Uber-
einstimmung 1464 sich ableiten, daB sich die benutzten
Algen in ihrer stofflichen Zusammensetzung wihrend
der Passage durch den Darmtrakt nicht verindern und
daB der Driisenkot eine negative Biuretreaktion
ergibt.

Da Schleim und Driisenkot eine negative Biuret-
reaktion ergeben und die im Kot enthaltene Algen-
menge iibereinstimmende EiweiBwerte mit einer ent-
sprechenden Menge an frischer Nabrungskultur liefert,
scheint mir die Anwendung der Biuretmethode speziell
fiir suspensionsfiltrierende Muscheln gerechtfertigt. Die
angewandte Methode 146t eine schliissige Aussage iiber
die Menge der phagozytierben Algen zu; diese phago-
zytierte Algenmenge wird zumindestens soweit ausge-
nutzt, dafl in dem Driisenkot mit der Biuretreaktion
kein EiweiB mehr erfalt wird. Was der Driisenkot an
sonstigen organischen Substanzen enthilt, wurde nicht
untersucht.

In der vorliegenden Arbeit ist unter dem Begriff
»ausgenutzter Nahrung® der Wert fiir die phagozy-
tierte Algenmenge zu verstehen. Die Nahrungsaus-
nutzung wird in Prozenten der insgesamt heraus-

13*

filtrierten Algenmenge und die ausgenutzte Nahrung
als Algentrockengewicht in mg angegeben.

Material

Versuchstiere
Okologische Daten

Die Serienversuche wurden mit Arctica islandica
(L.) und mit Modiolus modiolus (L.) durchgefithrt. Um
eine weitere Vergleichs- und Diskussionsbasis zu ge-
winnen, wurden einerseits Venerupis pullastra Mox-
TAGU und Mya truncate L. und andererseits Mytilus
edulis L., Cardium edule L. und Mya arenaria L. zu
Versuchszwecken unter Standardbedingungen heran-
gezogen.

Modiolus modiolus und Arctica islandica wurden
it der Dredge in unmittelbarer Nahe Helgolands ge-
fangen. Modiolus modiolus stammt aus der Helgoldnder
Tiefen Rinne, wo sie anf Schill in 40 bis 55 m Tiefe
vorkommt. Arctica islandica wurde bei der HSG Tonne
und 5 sm NW Tonne Nathurn in 26 bis 44 m Tiefe in
reinem bis sandigem Schlick gefunden. Der Salzgehalt
dieses Gebietes betrigt im Jahresmittel etwa 329%,;
insbesondere in der Tiefen Rinne kann er am Boden
bis auf 34%,, ansteigen. Nach Tomozax und GOEDECKE
(1962) betrigt im Helgolinder Raum in 20 m Tiefe
(Angaben von 1902 bis 1954, Bulletin Hydrographique)
die durchschnittliche Jahrestemperatur des Wassers
8,7 °C; der Schwankungsbereich der monatlichen Mit-
telwerte liegt zwischen 3,3° und 16,5 °C. Angaben zum
Sestongehalt des Helgolinder Raumes s. S. 112. Die
Stromungsverhiltnisse der Helgoldnder Tiefen Rinne
wurden von CASPERS (1939) beschrieben. Der Gezeiten-
strom erreicht in tieferen Schichten 40 cm/sec, kann
jedoch auch die doppelte Geschwindigkeit haben.

Venerupis pullastra und Mya truncate wurden mit
Dredge und Bodengreifer in der AuBenweser bei
Tonne K aus 16 bis 18 m Tiefe geborgen. Sie leben dort
in schlickigem Boden zwischen einem dichten Bestand
von Lanice conchilega (Parras). Der Schwankungs-
bereich der Temperatur liegt hier zwischen 2,3° bis
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17,3 °C (monatliche Mittel), die durchschnittliche Jah-
restemperatur betragt 9,6 °C2. Der Salzgehalt schwankt
zwischen 25 und 309%,,. Die Stromgeschwindigkeit wird
von LUNEBURG (1955) mit 1 m/sec angegeben (Ebb-
tide). Der Seston- und Eiweillgehalt dieses Gebietes des
Weserdstuars kann in Bodenndhe mit ungefihr 30 mgj/l
Seston und mit 0,5 bis 1,0 mg/l Eiweill (Albuminéqui-
valente, Biuretmethode) angegeben werden3. Durch
starke Stromungen ist also der mineralische Anteil des
Seston (aufgewirbeltes Sediment) sehr hoch. Uber die
mikroklimatischen Stromungsverhiltnisse, wie sie fiir
Venerupis pullastra und Mya truncate im dichten
Lanice-Bestand gegeben sind, existieren keine An-
gaben.

Mytilus edulis, Cardium edule und Mya arenaria
stammten ebenfalls aus der AuBenweser, und zwar von
der regelmilBlig trockenfallenden Sandbank ,Ever-

2 Die Angaben stammen von dem Feuerschiff ,,Bremen‘
(DrurscEEr WETTERDIENST 1957—1965. Meteorologische Be-
obachtungen von deutschen Feuerschiffen der Nord- und Ost-
see) aus den Jahren 1952—1961. Extreme Monatsmittel:
~0,9° bis +17,4°C, extreme Hinzelmessungen: -1,9° bis
+20,4 °C,

3 Die Werte fiir den Seston- und Eiweiigehalt verdanke ich
Herrn Dr. Stefan WELLERSHAUS, Bremerhaven, (unpublizierte
Mitteilungen), der im Untersuchsgebiet an den folgenden
3 Tagen Proben aus den verschiedensten Wassertiefen nahm:
19. Augnst 1964, 28. August 1964 und 10. September 1964. Die
angegebenen Werte reprisentieren die Verhiltnisse in Boden-
nihe. — Der Sestongehalt wurde nach Krey (1950) auf Blau-
bandfiltern (Schleicher & Schill Nr. 589/3) angereichert und
auf 1/100 mg genau gewogen. Die Eiweilwerte wurden nach
der Methode von KREY et al. (1957) mittels der Biuretmethode
gewonnen. Die Zahl der Proben ist sehr gering, so daB die an-
gegebenen Werte nur eine grobe Vorstellung vom Sestonreich-
tum vermitteln kdnnen. Die Angabe von 30 mg Seston/] im
TUntersuchungsgebiet deckt sich mit den von LiNzpUra (1955)
gemessenen Werten.
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sand“, wo die Tiere iiberwiegend in schlickigem Fein-
sand bzw. auf Mya-Schill leben. Wahrend Cardium
etwa 1 bis 2 em tief im Sediment, und zwar ausschlie3-
lich in der oxydierten Zone (vgl. HEcHT und MATERN,
1930) vorkommt, wurden die Exemplare von Mya
arenarig dem schlickigen Feinsand aufliegend, unter
dem Schutz jeweils einer viel groBeren, leeren Schalen-
halfte von Mya arenaria gefunden. Diese Tiere schienen
als Versuchstiere besonders geeignet, da sie den Druck
des Sediments lingere Zeit nicht gewohnt und somit
fiir ein Aquarienleben ohne Bodengrund bereits ange-
palt waren.

Korrelation der Korperdaten

Will man die Leistung eines Tieres erfassen, so ist
es notwendig, einen Kérperbezug zu wahlen, der wenig
variiert, moglichst eine lineare Abhingigkeit zu den
leicht abmefBbaren Schalenléngen aufweist und einen
sinnvollen Bezug zur betrachteten Leistung besitzt.

Die Versuchstiere wurden in ihrer Linge, Dicke und
Hohe gemessen, und zwar bei eingezogenem Sipho.
Da Mya truncate den Sipho nicht ganz einzieht, wurde
die Lénge einschlieflich des maximal eingezogenen
Siphos gemessen.

Das Verdringungsvolumen wurde als Wasserver-
dringung des gesamten Tieres bei eingezogenen Sipho-
nen und bei mit Wasser geftillter Mantelh6hle gemessen.

Weiterhin wurden das Schalengewicht und das Ge-
wicht des Weichkdrpers als Nafgewicht (mit FlieB-
papier getrocknet) und das Trockengewicht (nach 6 Std
im Trockenschrank bei 100 °C, vgl. Bosm, 1965) be-
stimmt (Tabelle 2, Abb. 3 und 4).

CoverraN und ANSELL (1964) heben als Besonder-
heit fiir Muscheln hervor, dal eine sehr wenig variie-

Tabelle 2. Kirperdimensionen, Qewicht und Wassergehalt (Kérperdaten) von Modiolus modiolus und Arctica islandica. Das Ver-
driingungsvolumen wurde als Wasserverdringung des gesamten Tieres (mit wassergefillter Mantelhohle) gemessen bzw. nach der im
Text genannten Formel berechnet

Linge Dicke Hohe L+D+H Verdringungsvolumen Weichkérper
L) ®) (H) 3 (cm?) NaB- Trocken- Schalen- Wasser-
gemessen errechnet gewicht gewicht Gewicht gehalt
(@m)  (mm) (mm)  (em) () %) ® %)
Modiolus modiolus von der Helgolander Tiefen Rinne (Helgoland), 40 bis 55 m Wassertiefe
40 16 21 2,6 5,5 5,6 1,56 0,43 2,31 72,4
51 20 27 3,8 10,5 12 3,09 0,84 4,49 72,8
64 26 35 4,2 21,0 24 5,42 1,63 9,50 69,8
76 30 40 4,9 32,5 38 8,76 2,31 13,48 73,6
81 33 43 5,2 42,0 48 11,57 3,10 18,60 73,1
88 37 46 5,7 63,0 62 15,40 3,95 38,78 74,4
Arctica islandica von der HSG-Tonne (Helgoland) und 5 sm NW Nathurn (Helgoland), 26 bis 44 m Wassertiefe
33 16 27 2,6 6,5 6,6 2,08 0,28 4,91 86,5
39 20 33 3.1 10,5 10 2,34 0,46 7,40 80,4
44 22 38 3,4 13,0 13 2,53 0,68 11,12 731
49 25 40 3,8 21,0 18 4,53 0,92 15,73 79,7
58 32 51 4,7 34,0 35 5,77 1,45 29,34 75,0
it 35 63 5,6 64,0 60 10,30 2,85 44,92 72,8
76 37 67 6,0 74,0 72 13,82 4,40 76,85 68,1
79 47 72 6,6 100,0 96 21,46 6,28 89,31 70,7
83 54 79 7,2 140,0 124 24,80 10,00 123,50 59,7
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rende Schale einen stark variierenden Weichkérper und
demgemiB ein entsprechenden Schwankungen unter-
worfenes Volumen an Mantelhthlenwasser einschlieft.
So setzen CougHLAN und ANSELL (1964) — wie iiber-
haupt die meisten Autoren — die Pumprate und die
Filtrierrate in Bezug zur Schalenlinge. Es will mir
sinnvoller erscheinen, sidmtliche Dimensionen der
Schale zu beriicksichtigen, indem man das Verdrin-
gungsvolumen als Bezugsgrofle wihlt.

Das Verdringungsvolumen besitzt eine Relation
zur Schalenlidnge, und zwar ergibt diese Relation eine
lineare Fonktion bei logarithmischer Auftragung (siehe
Abb. 3). Diese Relation wurde von ANsELL (1964) fiir
Venus mercenaria aufgestellt und konnte fir Arctica
islandica und fir Modiolus modiolus bestatigh werden.

AuBerdem ergibt sich fiir Aretica islandica, Modi-
olus modiolus, Venerupis pullastra, Mya truncata und
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NaBgewicht bei Arctica islandica (durchgezogene Kurve) und

Modiolus modiolus (gestrichelte Kurve). Die eingetragenen
Werte sind Tabelle 2 entnommen
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Macoma baltica eine weitere Relation zwischen Lénge
-+ Dicke -+ Héhe der Schale und dem Verdringungs-
volumen:

Verdringungsvolumen (in cm3) =
1 (Lé’mge + Dicke + Hohe in cm>3

3 3

Aus Abb. 5 geht hervor, wieweit Einzelmessungen die
Funktion y = 1/3 x® befolgen, wobei x =
(Léinge + Dicke + Héhe)
3

ist.

Ein Bezug zum Fleischgewicht ist problematisch,
da dieses Gewicht gréferen Schwankungen unter-
worfen ist (vgl. Coverrax und AxsErn, 1964). Ein
unterschiedlicher Reifezustand der Gonaden und ein
Abbau bzw. eine Speicherung von Reservestoffen kon-
nen das Fleischgewicht stark beeinflussen. Da nun aber
weder der Reifezustand der Gonaden noch das Depot
an Reservestoffen den Kiemenbereich in seinen Lei-
stungen beeinflussen diirften, sind Fleischgewichtsan-
gaben ungeeignete Vergleichsgrofen. Man kommt aber
ohne sie nicht aus, da man z. B. das phagozytierte
Algentrockengewicht sinmvollerweise auf das Weich-
koérper-Trockengewicht bezieht.

Betrachtet man das Schalengewicht in Relation
zum Weichkorper-Nafgewicht, so ergibt sich fiir Tiere
eines bestimmten Standortes eine lineare Abhéingigkeit
(Abb. 4). Rao (1953) hat diesen Sachverhalt an Mytilus
californianus niher untersucht und fand ebenfalls diese
lineare Abhangigkeit. Dariiber hinaus konnte er aber
zeigen, daB weit auseinanderliegende Populationen eine
verschiedene lineare Abhéingigkeit besitzen. Mit zuneh-
mender Polndhe bzw. mit abnehmender durchschnitit-
licher Jahrestemperatur nimmt das Weichkdrper-Na§-
gewicht prozentual zum Gesamtgewicht der Muschel
immer mehr ab, d.h., der Schale kommt ein immer
groflerer Gewichtsanteil am Gesamtgewicht zu. Fol-
gende Aufstellung, deren Werte der graphischen Dar-
stellung von Rao (1953, Fig. 1) entnommen sind, de-
monstrieren das erhebliche Ausmall des geschilderten
Sachverhaltes:

Fundort Breiten- Schalengewichte zu
grad folgenden Weichkorper-
Nalgewichten
20g 40 g 60 g
Los Angeles 34°00' N 26 g 53 g 9g
Fort Ross 38°31' N 43¢ 84 g 120 g
Friday Harbor  48°27' N 60g 116 g 165 g

Diese Untersuchungen von Rao (1953; vgl. auch BoJz,
1964, 1965) geben Einblick in die groBe Variations-
breite einer Art und lassen nur mit Einschrinkung
Vergleiche zwischen Ergebnissen an verschiedenen
Populationen zu.

JoRGENSEN (1949Db) bat die Filtrierrate nicht in
Relation zu einer Gewichts- oder Lingeneinheit ge-
setzt, sondern er hat den NH,-N-Gehalt der Versuchs-
tiere bestimmt, in der Annahme, auf diese Weise eine



100 J. E. WinTER: Filtrierleistung und Nahrungsausnutzung bei Muscheln Mar. Biol.
em?
cm? MODIOLUS
o | . 0  mobiows
ARCTICA MACOMA
ISLANDICA 3 40 *
— cm BALTICA 4
w 3+
% (]
2+ 20 F
S 100
s 1k é
" "
(D 1 L3 I 1} 1
Z 8o} 1 2cm 2 4 6cm
o]
;3 cm? cm?
& sof 0 Mya VENERUPIS
o
G TRUNCATA o5 PULLASTRA .
40 20 2C |
15h
20 - 10 10 -
sk
1. 1 1 1 1 1
1 2 3 4 5 6 7cm 2 3 4 cm 1 2 3 4cm

1/3 { LANGE » DICKE+HOHE)
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BezugsgroBe zu erhalten, die dem physiologischen Vor-
gang addquater ist. Aber auch dieser Wert wird durch
den unterschiedlichen Reifezustand der Gonaden stark
variiert, so da8 diese Bezugsgrofe in der Folgezeit
nicht wieder angewandt wurde.

In Tabelle 2 ist der Wassergehalt des Weichkdrpers
in Abhéngigkeit von der KorpergréBe eingetragen.
Wahrend er fiir Modiolus modiolus simtlicher GréGen
bei 72,59, im Durchschnitt liegt, zeigt er fiir Arctica
islandica eine deutliche Abhéngigkeit von der Korper-
grifBe; mit zunehmender Grofe nimmt der Wasser-
gehalt von 86,5%, auf 609, ab. JoRGENSEN (1960) gibt
den Wassergehalt des Weichkdrpers von Mytilus edulis
(3 bis 4 cm lang) mit 799 an. Sein Wert stimmt mit
den Befunden an Arctica islandice fur die entspre-
chende Gréfenklasse tiberein.

Algenkulturen

Fiir die Fitterungsversuche wurden bakterienfreie
Reinkulturen von Chlamydomonas sp. und Dunaliella
spec. verwandt. Die Chlamydomonas-Kultur wurde mir
unter der Nr. 11-34 aus der Géttinger Algensammlung
(Pflanzenphysiologisches Institut) zur Verfiigung ge-
stellt. Die Dunaliella-Kultur stammt aus der Biolo-
gischen Anstalt Helgoland, Meeresstation Helgoland?.
Der Wahl einer Alge mit Zellulosemembran (Chlamydo-
monas sp.) und einer Alge ochne Zellulosemembran
(Dunaliella spec.) wurde hinsichtlich der Nahrungsaus-
nutzung eine begondere Bedeutung zugemessen.

Zuchtbedingungen
Das benutzte Kulturmedium entspricht in seiner
Reichhaltigkeit an Salzen am ehesten der als A-Z-
Losung bekannt gewordenen Losung nach HoacrawD,

¢ Ich danke beiden Institutionen fiir die freundliche Zur-
verfiigungstellung des Algenmaiterials.

allerdings auf Meerwasserbasis umgestellt. Es wurden
vier Stammlosungen hergestellt; von jeder Stamm-
16sung wurde jeweils 4 ml zu dem Gemisch von 500 m]l
Meerwasser (32%, S) und 500 ml destilliertem Wasser
hinzugefigt. Die vier Stammlosungen enthielten auf
jeweils 100 ml destilliertem Wasser folgende Salze:

Stammlosung I Stammlosung IT

NaNO; ........ i0g Na,EDTA...... 4 mg
Na,HPO, ...... 2g PeSOq cvvvnnnt 40 mg
Stammsung 11T Stammlosung IV
KBr .......... 22¢g HBO; ........ 200 mg
K. 2 mg Na,MoOy....... 20 mg
Li,80, ......... 0,6 mg ZnS0, v.iiia... 230 mg
SrCly, ool 380 mg MnSO;......... 65 mg
AlCL, ...l 3 mg Co(NOyg)y «vvn.. 0,6 mg
CuSOy ......... 0,1 mg

Die auf diese Weise angesetzte Nahrlosung wurde
30 min bei 415° bis 120°C und 1 Atm. autoklaviert
und nach Sedimentation der ausgefallenen Verbindun-
gen filtriert (Filter von Schleicher & Schiill, Nr. 587 E).
Die filtrierte Nahrlosung wurde auf die Zuchtgefilie
abgefiillt und erneut autoklaviert. Als ZuchtgefiBe
wurden 300 ml und 1000 m! Erlenmeyer-Kolben (eng-
halsig) aus Jenaer Glas, G 20, benutzt; diese Glas-
qualitit erwies sich fiir die Zucht von Chlamydomonas
und Dunaliclla als sehr giinstig. Die Gefifle wurden
mit 150 ml bzw. 400 ml Nahrlésung gefillt und mit
selbstgewickelten Stopfen aus Zellstoff verschlossen.

Die Erlenmeyer-Kolben wurden je nach Bedarf mit
den bakterienfreien Reinkulturen beimpft.

Die Algen wurden aus einem Abstand von 80 cm
mit einer 250 Watt Quecksilberdampfhochdrucklampe
HRL der Firma Radium 15 Std pro Tag bestrahlt
(9 Std Dunkelheit). Die Lichtausnutzung wurde durch
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Breitstrahl-Reflektoren Nr. 266-46 aus Reinstalumi-
nium (99,999%,), geglinzt und eloxiert, der Firma E.
Rademacher GmbH., Diisseldorf, verbessert.

Die Kulturen wurden téglich einmal handgeschiit-
telt und konnten bei einer Temperatur von 23 °C bei
Lichteinwirkung und von 18°C bei Dunkelheit nach
12-tagigem Wachstum geerntet werden. Es wurde
grofite Sorgfalt darauf verwandt, daf3 die Kulturen in
ihrer logarithmischen Wachstumsphase verfiittert
wurden, um eine moglichst einheitliche Zusammen-
setzung des Algenmaterials zu erhalten.

Herstellung der Futter-Rohkultur

Die Futter-Rohkultur wurde durch Zentrifugieren
der Algen von ihrer Nahrlosung und durch mehrfaches
Waschen des Algenriickstandes mit filtriertem Meer-
wasser gewonnen. Diese Prozedur wurde stets 12 Std
vor Versuchsbeginn durchgefiihrt. Unmittelbar vor
Versuchsbeginn wurden die Algen nochmals zentrifu-
giert und erneut in frisch filtriertern Meerwasser suspen-
diert. Dieser nochmalige Wechsel des Meerwassers ist
unbedingt notwendig, um Stoffwechselprodukte der
Algen und letzte Uberreste der Nihrlosung zu ent-
fernen. Stoffwechselprodukte sowie geringe Mengen an
aus der Nahrlosung stammenden Salzen konnen das
Verhalten der Versuchstiere stark beeinflussen (vgl.
ScarizPER und seine Schule: ScrriEPER und Ko-
WwALSKI, 1956, 1957, 1958a, b; Tarepxr, 1963, 1965;
vgl. weiterhin Loosanorr und ExeLE, 1947 a; NELSON,
1960; Davips, 1964).

Die Zelldichte der Futter-Rohkultur wurde mit der
Zahlkammer bestimmt und anschlieBend auf die ge-
wiinschte Dichte verdiinnt. Die so entstandene Futter-
kultur besitzt in der Regel die 100-fache Dichte des
Versuchsmediums,

Auszdhlungen der Futterkultur wurden in Test-
serien iiber 36 Std in 3-stiindigem Abstand durchge-
fithrt. Es zeigte sich, dafl in dem filtrierten Meerwasser
bei so hoher Zelldichte und vélliger Dunkelheit wih-
rend der tberpriiften Zeit keine meBbare Vermehrung
stattfindet. Die Vermehrung der verwendeten Algen
erfolgt relativ langsam, da nur Zweiteilungen vorkom-
men. Die langsame Vermehrung bedeutet fiir die Bil-
dung von Massenkulturen einen groBen Nachteil,
wahrend sie fiir eine konstante Dichte der Futterkultur
ein ganz entscheidender Vorteil ist.

Ein Beliften der Futterkultur wurde als sehr
wesentlich erachtet; dadurch wird vermieden, daB
sauerstoffarmes Wasser dem Versuchsmedium zuge-
fithrt wird ; auBerdem werden durch starke Beliiftung
gasférmige Stoffwechselprodukte mitgerissen und so-
mit weitgehend aus dem Kulturmedium entfernt.

Versuchsprotokoll

In den vorliegenden Versuchsprotokollen sind die
gemessenen Daten der ausgewerteten Versuche aufge-
fithrt.

In allen Versuchen wurde folgender Durchschnitts-
wert fiir das Trockengewicht von Chlamydomonas- und
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Dunaliella-Zellen verwendet:

20 x 10¢ Chlamydomonas-Zellen wiegen 1,675 mg,

20 x 10% Dunaliella-Zellen wiegen 1,110 mg.

Aus den angegebenen Daten lassen sich séimtliche
Werte, die in den Tabellen 3, 4, 6, 9, 11, 12, 14 und 16
aufgefiihrt sind, errechnen.

Zu Versuch Nr. 50 und 51 ist zu bemerken, daB
wahrend der 36-stiindigen Versuchszeit nur in der
1. bis 12. und in der 25. bis 36. Versuchsstunde gefiit-
tert wurde; in der 13. bis 24. Versuchsstunde wurde die
Fiitterung unterbrochen. Die insgesamt 24-stiindige
Fiitterungszeit wurde im ganzen ausgewertet.

Pseudofaeces wurden nur in den Versuchen Nr. 41
und 42 beobachtet. In erginzenden Versuchen zur
Pseudofaecesbildung in Abhingigkeit von der Algen-
konzentration wurden ebenfalls Pseudofaeces beob-
achtet (Versuchsprotokoll IT, Nr. 54 bis 56, 60 bis 62
und 69 bis 71); nach visuellen Beobachtungen war das
AusmaB der Pseudofaecesbildung in den aufgezahlten
Versuchen (einschlieBlich Versuchs-Nr.41 und 42)
etwa gleich hoch.

Filtrierleistung
Filtrierleistung in Abhdangigkeit von der Zeit

Wie aus den Abb. 6, 7, 10, 12 und 17 hervorgeht,
ist die Filtrierrate von Stunde zu Stunde erheblichen
Schwankungen unterworfen; die Filtrierrate ist bei
gleichbleibenden Versuchsbedingungen, d. h. auch bei
gleichbleibendem Nahrungsangebot keineswegs eine
konstante GroBe (vgl. hierzu auch TrEEDE, 1963 Fil-
trierrate fiir Mytilus edulis von 0,21 bis 1,21 I/h oder
LoosaNorr und Excre, 1947a: Pumprate fir Oras-
sostrea virginica von 1,027 bis 21,200 1/h).

Im Rahmen des 24-stiindigen Filtrierverlaufes tre-
ten in der Regel zwei Maxima auf, wobei das erste
geringfiigig hoher ist als das zweite. Je ausgeprigter
die Maximal- und Minimalwerte fiir die Filtrierrate
ausfielen, desto deutlicher konnten Phasen hoher Fil-
triertitigkeit von Phasen starker Kotballenabgabe
durch visuelle Beobachtungen unterschieden werden;
der zeitliche Ablauf der Kotballenabgabe wurde nicht
quantitativ erfafit. Phasen hoher Filtriertétigkeit sind
gekennzeichnet durch weit ge6ffnete Schalen und Si-
phonen und relativ geringe Kotballenabgabe, wahrend
bei geringer Tiltriertatigkeit die Schalen weniger weit
gedffnet sind, die Einstroméffnung verengt, jedoch
nicht geschiossen ist und eine gesteigerte Kotballen-
abgabe stattfindet. Aus den vorliegenden Filtrierraten-
messungen und aus visuellen Beobachtungen wird er-
sichtlich, daf wohl Nahrungsaufnahme und Nahrungs-
verarbeitung (kenntlich an der Kotballenabgabe) ne-
beneinander herlaufen, aber bald die eine, bald die
andere Tétigkeit dominiert.

Wenn bisher in der Literatur erhebliche Differenzen
hinsichtlich der Héhe der Filtrierraten aufgetreten
sind, dann haben diese in erster Linie ihren Ursprung
in einer zu kurz gewéahlten Versuchsdauer. In Abb. 6
ist der Filtrierablauf von drei Versuchen bei gleichen
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Versuchsprotokoll 1. Chlam.: Chlamydomonas sp.; Dun.: Dunaliella sp.
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(°C) {(mm)| (em®) ) (9] (X10%/1)| (mgfh) () (mi/b) | (mg) (mg)
1| 3. 8. Modiolus 8 |12 | 40 55| 1,66 | 043 Chlam.| 20 |0,170 24| 483 4,86 | 0,21
21 10. 8. | modiolus 8 |12 | 40 551 1,56 043 | Chlam.| 20 |0,172 24| 467 4,62 | 0,17
3| 10. 8. 4|12 | 51 10,51 3,09| 0,84 | Chlam.| 20 |0,72 24| 792 7,50 | 0,36
4] 3. 8. 5112 | 51 10,5| 3,09| 0,84 | Chlam.| 20 |0,170 24 930 780 | 0,37
5125 T. 3112 | 64 21,01 542| 1,63 | Chlam.{ 20 |0,145 2411345 | 11,83 | 0,75
6| 5. 6. 4 |12 | 76 32,5| 8,776 2,31 | Chlam.| 20 0,164 24| 1321 | 19,00 1,52
71 8. 6. 4 112 | 76 | 82,5| 8,76 2,31 Chlam.| 20 |0,154 2412192 | 17,70 | 1,45
8 20. 6. 4|12 | 76 32,5 876 2,31 | Chlam.| 20 0,151 241 1746 | 12,40 | 0,79
9]12. 8. 1112 | 81 | 42,0 11,57 3,0} Ohlam.| 20 {0,166 24| 2183 | 2940 | 1,51
10| 28. 7. 1112 | 81 42,01 11,57 3,10 ] Chlam.| 20 {0,160 24.| 2067 | 20,50 | 1,08
111 28. 7. 11|12 | 88 63,01 1540 3,95 Chlam.| 20 10,160 24| 2483 | 26,60 | 1,44
121 12. 8. 1112 | 88 63,0 1540 3,95 Chlam.| 20 |0,165 24.| 2600 | 24,04 | 1,54
13| 24. 6. 4112 |1 76 32,57 876! 2,31 Dun. 20 10,114 24| 1370 7,97 | 0,40
14| 13. 6. 4112 | 76 32,51 8,76 2,31 Dun. 20 (0,114 24 | 1400 8,35 | 0,54
15| 10. 6. 4 112 | 76 32,51 876! 2,31 Dun. 20 |0,114 24| 1592 1 1248 [ 0,73
16| 30. 4. 4 4| 76 32,5 8,76 2,311 Chlam.| 20 |0,221 24| 825 13,35 0,96
17| 26. 4. 4 4 | 76 32,5 876, 231} Chlam.| 20 |0,157 24| 842 | 18,40 | 0,73
18| 18. 1. 4120 | 76| 325| 876 2,31 |Chlam.| 20 [0,152 24| 2533 | 15,75 | 0,94
19| 22. 7. 4 120 | 76 32,5| 8,76 | 2,31 | Chlam.| 20 |0,155 24| 2521 | 14,92 0,40
20| 31. 7. 4120|776 32,5| 8,76| 231 | Chlam.| 10 |0,071 24 | 3092 7,90 [ 0,38
21 17. 8. 4 |20 | 76 32,5| 876 2,3¢|Chlam.| 10 |0,085 24| 3883 | 13,45 0,90
221 3. 9. 4207 ; 325| 876 231|Chlam.| 40 |0,366 24| 1465 | 14,91 | 0,75
23| 23. 8. 412076 32,5| 876| 2,31 | Chlam.| 40 |0,341 24| 1120 | 11,68 | 0,89
24 | 30. 1. Arctica 6|12 | 33 6,5| 2,08| 0,28 Chlam.| 20 [0,173 24| 704! 10,7 0,69
251 30. 1. | islandica 6|12 | 33 6,5| 2,08 0,28 Chlam.| 20 |0,173 241 T2 124 0,80
26| 11. 3. 4112 |49 | 21,0| 4,53 0,92 Chlam.| 20 |0,145 24 | 1500 | 30,3 1,74
271 16. 3. 4|12 | 49 21,01 4,53 0,92 | Chlam.| 20 |0,154 2411392 | 24,6 1,50
281 5. 2. 1112 176 74,0 | 18,82 | 4,40 | Chlam.| 20 |0,165 24.1 3850 | 83,66 | 6,26
291 27. 1. 1112 |76 74,0 | 13,82 | 4,40 | Chlam.| 20 |0,165 24| 4178 | 68,95 | 4,15
301 9. 2. 112 | 79 | 100,0| 21,46 | 6,28 | Chlam.| 20 |0,153 12| 7666 | 119,60 | 8,33
311 8. 2. 1112 | 79 | 100,0| 21,46 | 6,28 | Chlam. | 20 |0,143 1214733 | 57,36 | 3,33
32 8 2. 1|12 | 83 | 140,0 | 24,80 | 10,00 | Chlam.| 20 |0,143 12| 7666 | 118,60 | 17,70
33| 9. 2. 1|12 | 83 | 140,0| 24,80 | 10,00 | Chlam. | 20 |0,153 12| 6400 | 97,40 | 6,48
34| 26. 5. 1 4|76 74,01 1882 | 4,40 | Chlam.| 20 |0,155 2411925 | 33,00 | 2,14
35| 1. 6. 1 4 | 76 74,0 | 18,82 | 4,40 ! Chlam.| 20 |0,169 241 2089 | 38,60 | 3,05
36| 23. 8. 112076 74,01 13,821 4,40 | Chlam.| 20 |0,173 24| 4358 | 39,83 | 2,56
37| 18. 7. 112076 74,0 | 13,82 4,40 | Chlam.| 20 |0,153 24| 4133 | 42,20 | 2,83
38| 17. 8. 1120 | 76 74,0 | 13,82 | 4,40 | Chlam. | 20 — 24 | 4400 — —
39| 5. T. 1112 | 76 74,0 | 13,82 | 4,40 | Chlam.| 10 |0,081 241 6225 | 35,6 1,587
40 8. 6. 1|12 |76 | 74,0| 18,82 | 4,40 | Chlam.| 10 |0,078 24| 5600 | 25,0 1,14
41| 20. 6. 1112 | 76 74,0 | 13,82 | 4,40 | Chlam.| 40 0,302 24| 1550 | 56,61 | 3,84
42| 16. 6. 1112 | 76 74,0 13,82 | 4,40 | Chlam.| 40 |0,341 24| 1582 | 70,59 | 540
431 16. 1. 1112 | 76 74,01 13,82 4,40 Dun. 20 {0,110 24| 5500 | 73,801 4,79
44 | 18.12. 112 | 76 74,01 13,82 4,40 | Dun. 20 {0,091 2415073 714 3,70
45| 20. 3. | Venerupis 4 |12 | 51 17,0 | 9,72 | 2,39 | Dun. 80 {0,288 | 1.—12. 552 | 19,0 1,11
bis pullastra 4112 | 51 17,01 9,72} 2,39 | Dun. 80 0,288 |13.—24. 581 | 23,3 1,05

21. 3. 4112 | 51 17,0 9,72 2,39 | Dun. 80 | 0,288 |25.—36. 650 | 21,8 1,15

461 20. 3. | Mya 4112 | 53 23,0| 8,62 2,02} Dun. 80 10,288 | 1.—12. 799 | 16,6 0,94
bis truncata 4|12 | 53 23,0| 8,62| 2,02| Dun. 80 (0,288 |13.—24. 673 | 21,5 0,94

21. 3. 4 | 12 | 53 23,0| 8,62| 2,02 | Dun. 80 | 0,288 |25.—36. 669 | 18,2 0,90

47| 27. 1. 4 112 | 53 23,01 8,62| 2,02|Chlam.| 20 |0,165| 1.—12. 921 8,3 0,44
4 {12 | 53 23,0 8,62 2,02 Chlam.| 20 |0,165[13.—24. 767 7.5 0,46

48| 28. 5. Mya 8 |12 | 41 80| 245 0,74 Chlom.| 40 |0,320 24| 280 7,3 0,30
49| 1. 6. | arenaria 8112 | 41 80| 245 0,74 | Chlam.| 40 |0,304 241 350 8,9 0,57
50| 26. bis | Cardium 10 |12 | 31 12,5 3,42| 0,95 | Chlam.| 20 {0,186 12| 310% — —
27. 7. edule 10 | 12 | 31 12,51 3,42| 0,95| Chlam.| 20 |0,186 412 530 8,1 0,48

51| 26. bis 9 12 | 31 12,5| 38,42| 0,95| Chlam.| 20 |0,178 12| 285% — —
27. 1. 9112 | 31 12,51 3842| 0,95 Chlam.| 20 |0,178 +12| 326 6,0 0,21

52| 18.12. | Mytilus 10 | 12 | 49 10,01 2,95 0,88 | Dun. 20 10,091 12| 1568 9,2 0,54
53 | 16. 1. | edulis 10 | 12 | 49 10,01 2,95| 0,88 | Dun. 20 10,110 12| 1520 8,6 0,50
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Versuchsprotokoll IT. Erginzende Versuche zur Pseudofaecesbildung in Abhdngigkeit von der Algenkonzentration. Versuchsdauer:
3 Std. Chlam.: Chlamydomonas sp.; Dun.: Dunaliella sp.

Versuchs- Datum  Spezies Temperatur  Anzahl Durchschnittliches  Futter Konzentration  Pseudo-
Nr. (1967) (°C) der Verdringungs- (X 108 Zellen/l) faeces-
Individuen volumen bildung
(om?)

54 17. 6. Modiolus 12 4 32,5 Chlam. 40 -+

55 18. 6. modiolus 12 4 32,5 Chlam. 40 +

56 19. 6. 12 4 32,5 Chlam. 40 +

57 25. 8. 20 4 32,5 Chlam. 50 -

58 28. 8. 20 4 32,5 Chlam. 50 -

59 30. 8. 20 4 32,5 Chlam. 50 ~

60 26. 8. 20 4 32,5 Chlam. 60 +

61 27. 8. 20 4 32,5 Chlam. 60 +

62 29. 8. 20 4 32,5 Chlam. 60 +

63 31. 8. 20 4 32,5 Dun. 60 -

64 1.9. 20 4 32,5 Dun. 60 -

65 2.9. 20 4 32,5 Dun. 60 -

66 25. 8. Arctica 20 1 74,0 Chlam. 50 -

67 28. 8. islandica 20 1 74,0 Chlam. 50 —

68 30. 8. 20 1 74,0 Chlam. 50 -

69 26. 8. 20 1 74,0 Chlam. 60 4+

70 27. 8. 20 1 74,0 Chlam. 60 +

(it 29. 8. 20 1 74,0 Chlam. 80 +

72 31.8. 20 1 74,0 Dun. 60 -

73 1.9. 20 1 74,0 Dun. 60 -

74 2.9. 20 1 74,0 Dun. 60 -

Bedingungen mit denselben Versuchstieren wiederge-
geben. Die Parallelversuche fallen in einen relativ
kurzen Zeitraum, so dal ebwa vorhandene jahreszeit-
liche Schwankungen eliminiert werden. Der Filtrier-
ablauf ist stark voneinander verschieden und fiihrt
doch tiber einen Zeitraum von 24 Std zu Mittelwerten,
die relativ dicht beieinander liegen. Das Filtrierge-
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Abb. 6. Versuche zur Variation von Filtrierverlauf und stiind-
licher Filtrierleistung bei Modiolus modiolus (32,5 cm3® Ver-
drangungsvolumen). Trotz stark variierender Filtrierabliufe
liegen die Mittelwerte in einem engen Schwankungsbereich.
Die waagerechten Geraden geben die durchschnittliche, stiind-
liche Filtrierleistung der 24-stiindigen Versuche wieder; die
stark ausgezogene Gerade stellt den aus den drei Versuchen ge-
bildeten Mittelwert dar. Die Versuche wurden bei 12 °C mit
iiber einen Monat an diese Temperatur angepafiten Tieren aus-
gefiihrt; es wurden stets dieselben Tiere (4 Exemplare) benutzt.
Als Futter dienten Chlamydomonas-Kulturen (20 x 106 Zel-
lenfl). Versuch Nr. 6 (5. Juni 1967 punktierte Kurve), Nr. 8
(20. Juni 1967 durchgezogene Kurve) und Nr. 14 (13. Juni
1967 gestrichelte Kurve)
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schehen ergibt also nur bei lingerer Versuchsdauer gut
iibereinstimmende Werte. Deshalb wurde fiir simtliche
vergleichenden Versuche die Versuchszeit auf 24 Std
festgelegt.

Gezeitenabhingigkeit

Die beiden Maxima liegen 10 bis 14 Std auseinander.
Ob der Filtrierverlauf eine Gezeitenabhingigkeit auf-
weist, 148t sich an Hand der vorliegenden Versuche
nicht entscheiden. Die Versuchsergebnisse sind fiir eine
derartige Aussage zahlenmiBig zu gering, und die Ver-
suchsdauer zu kurz. Da es sich um sehr empfindliche
Versuchstiere handelt und da bereits geringste, schwer
kontrollierbare Einfliisse ein rhythmisches Verhalten
bis zur Unkenntlichkeit verdndern oder iiberlagern
komnen, ist allerdings bereits das hiufige Auftreten
12 bis 13 Std auseinanderliegender Maxima als Hin-
weis auf eine eventuell in Frage kommende Gezeiten-
rhythmik zu betrachten.

Diskussion tiber die Zeitabhingigkeit
der Filfrierleistung

NacABHUSHANAM (1963) wies fiir Modiolus demissus
mittels der Neutralrot-Methode (aus einem Gebiet mit
etwa 60 cm Tidenhub) mit den Gezeiten korrelierte
Aktivitdtsphasen (Pumprate als Kriterium) nach. Die
Versuchsdauer betrug 72 Std; in 2-stiindigen Abstén-
den erfolgte eine Messung. Derartige Versuche wurden
in Absténden von 3 Tagen iiber 4 Wochen wiederholt.

Auch Rao (1954) konnte fiir Mytilus californianus
und Mytilus edulis hinsichtlich der Filtrierrate (mit
Graphit als Suspension) einen Gezeitenrhythmus nach-
weisen. Die Versuchstiere stammten aus verschiedenen
Hohen des Gezeitenbereiches (Tidenhub 240 ¢m) und
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aus etwa 9 m Tiefe auflerhalb des Kiistenbereiches.
Mytilus edulis wurde von Pfihlen und von der Unter-
gseite schwimmender Bauten (Dunkelheit, stets gleich
hohe Wasserbedeckung) gesammelt. Die Tiere simt-
licher Lokalititen zeigten einen Gezeitenrhythmus,
synchronisiert mit den Gezeiten des Sammelortes, un-
abhangig von der Temperatur (9° bis 20 °C), anab-
hiingig von der Hohe und Dauer der Wasserbedeckung,
unabhingig vom Tag-Nacht-Lichtrhythmus und unab-
hiingig von Dauerbelichtung oder stindiger Dunkel-
heit. Mytilus edulis von einem Fundort etwa 5000 km
westlich des Experimentierortes zeigte hinsichtlich der
Filtrierrate einen dem Fundort entsprechenden Gezei-
tenthythmus, der zum Gezeitenrhythmus des Experi-
mentierortes um 614 Std verschoben war. Nach ein-
wochiger Aussetzung im Gezeitenbereich des Experi-
mentierortes fand eine Angleichung an den &6rtlichen
Gezeitenrhythmus statt, der iiber 3 Wochen im Labor
nachgewiesen wurde. JORGENSEN (1960) und THEEDE
(1963) konnten hingegen fiir Mytilus edulis keinen Ge-
zeitenthythmus nachweisen. JORGENSEN (1960) nimmb
an, daf die im Durchschnitt geringen Filtrierraten in
Raos Experimenten auf gestorte Tiere schliefen lassen
und daB die registrierten rhythmischen Erscheinungen
durch Laboreinfliisse kiinstlich hervorgerufen seien.

Die Schwierigkeit, einen Gezeitenrhythmus nach-
zuweisen, liegt in der kontinuierlichen Durchfihrung
der Filtrierratenversuche iiber einen sehr langen Zeit-
raum bei vollig unverdnderten Versauchsbedingungen;
hierzu gehort vor allen Dingen auch ein konstantes
Nahrungsangebot und eine konstante Inanspruch-
nahme (Belastung) der Kiemenstrukturen; denn jede
Konzentrationsabnahme hat eine Erhshung der Fil-
trierrate zur Folge und jede neue Suspensionszugabe
groBeren Umfanges muB einen Reiz auf die Tiere
ausiiben.

Wie die erneute Suspensionszugabe erfolgte und
somit die Kontinuitit des Versuchsablaufes erreicht
wurde, ist den Arbeiten der angefithrten Autoren nur
andeutungsweise zu entnehmen. THEEDE (1963) fithrte
Einzelmessungen iiber einen Zeitraum von 10 bis
15 min in bestimmten Abstinden durch, wobei fiir jede
Einzelmessung ein erneutes Hinzufiigen von Suspen-
sion notwendig war. Auch JorGENSEN (1960) fihrte
nur sebr kurze, wiederholte Einzelmessungen durch,
wobei es unklar bleibt, ob er aufeinanderfolgende Ein-
zelmessungen mit den gleichen Versuchstieren im glei-
chen Versuchsbecken durchfiihrte. Ein jeweils erfolgter
Aquarienwechsel wiirde auf die Versuchstiere einen
derart starken mechanischen Einflul ausiiben und sich
derart prigend auf die Hohe der Filtrierrate auswirken,
daB ein etwa vorhandener rhythmischer Ablauf des
Tiltriergeschehens vollig unkenntlich wird. Bei der
Versuchsanordnung von JeReENSEN wird bereits — wie
seiner graphischen Darstellung (1960, Abb. 2) zu ent-
nehmen ist — innerhalb von 5 min die anféingliche
Konzentration von 7 mg Graphit auf 3 mg und inner-
halb von 15 min von 7 mg auf 1,3 mg herabgesetzt, so
daB die mogliche Versuchszeit bei stark variierenden
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Bedingungen kaum 20 min tGberschreitet. Eine hiufige
Wiederholung dieser kurziristigen Versuche kann das
Problem nicht lésen; so erwecken die Versuchsergeb-
nisse von JoRGENSEN den Hindruck, als ob bei jeder
Messung nach erfolgter Suspensionszugabe erneut An-
fangsbedingungen (Wasserwechsel, sauerstoffreicheres
‘Wasser, hohes Suspensionsangebot nach Partikel-
armut) geboten wurden, die sich in der Regel in hohen
Filtrierraten dulern.

Die Versuchstiere von THEEDE (1963) erreichten
nach 1- bis 2-stiindiger Uberfithrung ins Versuchs-
becken ihre maximale Offnungsweite und maximale
Filtrierrate, die wihrend der Ebbeperiode stetig abfiel,
aber zur Flutzeit nicht wieder erneut anstieg. THEEDE
erklirte den stetigen Abfall und das Ausbleiben erneu-
ter Aktivitit mit der Feststellung (THEEDE, 1963,
p. 38): ,,Allein durch das Vorhandensein filtrierbarer
Partikel ohne Nahrungswert im Meerwasser wird keine
Steigerung der Filtrationsrate verursacht. Auch
JoRGENSEN (19491, Fiitterungsversuche an Mytilus
edulis mit Graphit als Suspension) berichtet, daB
wihrend einer viel kiirzeren Versuchszeit die Filtrier-
rate bis zum Versuchsende auf durchschnittlich 309,
abnimmt. Er fihrte die Abnahme der Filtrierrate auf
das bevorzugte anfangliche Herausfiltrieren der grofe-
ren Partikel und auf eine allmahlich einsetzende Re-
duktion der Pumprate sowie des Zuriickhaltungsgrades
zurlick. Wurden Flagellaten und Diatomeen gleicher
GroBe verfitttert, so lag die Filtrierrate héher und stieg
im Laufe des Versuches in der Regel erheblich an. Dar-
aus 148t sich in Ubereinstimmung mit TaprpE schlie-
fen, daB die Versuchstiere den fehlenden Nihrwert
einer Graphitsuspension registrieren (vgl. aberS.123/4).

Die gewihlte Methode sowie die als Suspension ver-
wendeten Partikel erscheinen mir zur Klirung einer
Gezeitenkorrelation ungeeignet; die Ergebnisse sind
nicht als Argumente gegen das eventuelle Vorbanden- .
sein einer Rhythmik heranzuziehen. Wie Rao (1954)
seine Versuche (ebenfalls Graphit als Suspension) im
einzelnen durchfithrte, ist seinen Arbeiten nicht zu ent-
nehmen, so dafl eine Bewertung nicht mbglich ist.
NacaBHUSHANAM (1963), der fir Modiolus demissus
mit den Gezeiten korrelierte Aktivitdtsphasen nach-
wies, benutzte keinerlei Suspension, sondern eine Lo-
sung von Neutralrot in Meerwasser.

Es liegen zwei weitere bedentungsvolle Arbeiten
zur Klirung einer rhythmischen Aktivitit vor.
Baxxurr (1954) registrierte fiir Venus mercenaria
durch kontinuierliche Messung mittels eines Kymo-
graphen das Offnen und Schliefen der Schalen; ent-
sprechende Versuche fithrte SavAnxt (19664, b) fiir die
beiden mediterranen Lamellibranchier Pecien jacobaeus
und Lithophaga lithophaga durch. Da nach THEEDE
(1963) der Grad der Schalensfinung die Héhe der Fil-
trierrate beeinfluft, ist die Offnungsweite der Schalen
als Kriterium der Aktivitét fir das anstehende Pro-
blem verwendbar. Withrend beide Autoren einen Tag-
Nacht-Rhythmus feststellten, konnte dariiber hinaus
BexNETrT eine Korrelation zu den Gezeiten nachweisen.
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Ein abschlieBendes Urteil scheint mir iiber die Aus-
pragung einer Gezeitenkorrelation des Filtrierverlaufes
nochnicht miglich. Die Versuche von JoRGENSEN (1960)
und TaEEDE (1963) kénnen nicht als Gegenargu-
ment herangezogen werden. Die eigenen Versuche sind
nicht umfangreich genug, um eine gesicherte Aussage
zu liefern.

Filtrierleistung in Abhdngigkeit von der Korpergrofe

Die Filtrierleistung in Abhéngigkeit von der Kor-
pergroBe wurde bei Arclica islandica und Modiolus
modiolus fiir jeweils 5 bis 6 verschiedene GréBenklassen
untersucht (Versuchsprotokoll, Versuchs-Nr. 1 bis 12
und 24 bis 33). Die Versuche wurden bei 12 °C und einer
Zelldichte von 20 x 108 Zellen/l iiber einen Zeitraum
von 24 Std ausgefithrt. Als Futter diente Chlamydo-
monas. Wie aus dem Versuchsprotokoll zu entnehmen
ist, fielen die Versuche mit Arcfica in die Monate
Februar und Mérz und mit Modiolus in die Monate
Juni bis August.

Filtrierverlauf

Der Filtrierverlauf (Abb. 7) ist fiir sdmtliche Kor-
pergréBen in dhnlicher Weise ausgeprégt. Im fibrigen
gilt das im vorigen Kapitel Gesagte.

Hohe der Filtrierrate

Die Filtrierleistung ist als stiindlich filtrierte Was-
sermenge (bezogen auf das Verdringungsvolumen und
auf das Weichkorper-Naflgewicht) und als stiindlich
filtrierte Algenmenge zahlen- und gewichtsmaBig in
Tabelle 3 zusammengestellt. Aus dieser Tabelle ist
deutlich zu erkennen, dafl (innerhalb des untersuchten
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GroBenbereichs) mit zunehmender KorpergroBe die
Filtrierrate zunimmt und dafl andererseifs die pro cm?
Verdringungsvolumen bzw. pro g Weichkérper-NaB-
gewicht erreichte Filtrierleistung mit zunehmender
Korpergroie abnimmt.

Tragt man die erhaltenen Werte fiir die Filtrier-
raten in ein doppelt logarithmisch unterteiltes Koordi-
natensystem ein (Abb. 8), so lassen sich die erhaltenen
Punkte anndhernd durch Geraden verbinden. Den im
doppelt logarithmisch unterteilten Koordinatensystem
erhaltenen Geraden liegt folgende Gleichung zugrunde:

logy =loga + b-logx
wobei ,,y** die Filtrierrate, ,,x* der KirpergroBenbezug

Iih VERDRANGUNGSYOLUMEN: ——e——55 cm?
5 | e 105 cm3
———e-=—210 cm?®

———— 420 cm?

K X00xe00x 630 cm?

FILTRIERRATE

'
22

20
VERSUCHSSTUNDEN

Abb. 7. Filtrierverlauf wihrend 24 Std in Abhingigkeit von

der KorpergroBe bei Modiolus modiolus. Die Versuche wurden

bei 12 °C mit iiber einen Monat an diese Versuchstemperatur

angepaften Tieren ausgefithrt. Als Futter dienten Chlamydo-

monas-Kulturen (20 X 10% Zellenfl). Versuche Nr. 1, 3, 5, 9
und 12

Tabelle 3. Filtrierleistung in Abhingigkeit von der Korpergrofe bei Modiolus modiolus und Arctica islandica

Versuchs- Verdrangungs- Weichkorper- Filtrierleistung
gﬂ (Slihe volumen Nafigewicht Filtrierte Wassermenge Filtrierte Algen
:;Sgﬁoﬁ') (cm?) (g) (ml/h)  Verdr.vol. NaBgewicht (Anzahl x 10%) Trockengewicht
P (mlfhfem®)  (ml/h/g) (mg/24 h)
Modiolus modiolus, 12 °C, gefiittert mit Chlamydomonas, 20 X 10° Zellen/l
1,2 5,5 1,56 475 86,4 305 9,5 19,10
3,4 10,5 3,09 861 82,0 279 17.2 34,56
5 21,0 5,42 1345 64,1 248 26,9 54,07
6,7, 8 32,5 8,76 1753 53,9 200 356, 70,42
9, 10 42,0 11,57 2125 50,6 184 42,5 85,42
11,12 63,0 15,40 2542 40,3 165 50,8 102,19
HModiolus modiolus, 12 °C, gefiittert mit Dunaliella, 20 x 108 Zellen/1
13, 14, 15 32,5 8,76 1454 448 166 29,1 38,74
Arctica islandica, 12 °C, gefiittert mit Chlamydomonas, 20 X 108 Zellen/1
24, 25 6,5 2,08 708 108,9 340 14,2 28,50
26, 27 21,0 4,53 1446 69,0 319 28,9 58,08
28, 29 74,0 13,82 4014 54,0 290 80,3 161,28
30, 31 100,0 21,46 6200 62,0 288 124.,0 249,24
32, 33 140,0 24,80 7033 50,2 284 140,7 282,72
Aretica islandica, 12 °C, gefiittert mit Dunaliella, 20 x 108 Zellen/
43, 44 74,0 13,82 5287 71,4 383 105,7 140,83

14*

.
24
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und ,,a* und ,,b* Konstanten darstellen, die fiir die
einzelnen Arten bzw. Populationen spezifisch sind®.
Da das Weichkorper-Nafigewicht am ehesten die
am . Stoffumsatz beteiligte lebende Substanz angibt,
soll die Filtrierrate in Abhéngigkeit von dieser Korper-
grofe besonders hervorgehoben werden. Die graphische
Darstellung (Abb. 8 D) zeigt' deutlich, daBl die fur
Arctica islandica, und zwar in den Monaten Februar
und Mérz (1967) gemessenen Filtrierraten gréfBer sind

l/hl IIh

FILTRIERRATE
Nw o N
T T

FILTRIERRATE

-
T

L tad : ‘o1 ey Tt
o5 1 .2 5 10 g 30
WEICHKORPER-TROCKENGEWICHT

50

FILTRIERRATE
»
T
FILTRIERRATE
»
T

O5 | « O5F . o

[

J. E. Winter: Filtrierleistung und Nahrungsausnutzung bei Muscheln

-
T
\

Mar. Biol.

Filtrierrate und Weichkérper-Nafigewicht an. Die Ver-
suchsergebnisse fiir Modiolus modiolus ergeben eine
Ausgleichsgerade mit einer Steigung von 36°; es liegt
also in diesem Fall eine sehr stark gendherte Ober-
flachenproportionalitdt vor. Was fiir die absolute Hohe
der Filtrierrate (GroBe a) zutrifft, gilt auch fir die
spezielle Form der Zunabhme der Filtrierrate (GrofBe b)
mit zunehmender Kérpergréfle: artspezifische wie jah-
reszeitliche Unterschiede kommen fiir diese differieren-
den Befunde in Betracht (vgl. Kri-
GER, 1960; THEEDE, 1963: Sauer-
stoffverbrauch von Mytilus edulis).
Betrachtet man die Filtrierlei-
stung eines Kubikzentimeters Ver-
dringungsvolumen  bzw. eines
Gramms Weichkdrper-Nafigewicht,
so fallt die Leistung mit zunebmen-
der KorpergroBe (Grofe als Weich-
korper-Nafgewicht: Abb.9)starkab.
Die bedeutend hohere Filtrierrate
kleinerer Tiere a6t sich mit dem Nah-
v rungsbedarf erkliren (vgl. THEEDE,
1963), der mit den erhthten Forde-
rungen seitens des Baustoffwechsels
kleinerer Individuen in Einklang

steht.

100 mm
SCHALENLANGE

Diskussion iiber die K&rpergrofien-
abhingigkeit der Filtrierleistung

.
-

,
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Abb. 8. Filtrierrate in Abhingigkeit von verschiedenen KorpergroBen bei Arctica
islandica (durchgezogene Kurve) und Modiolus modiolus (gestrichelte Kurve) im
doppelt logarithmisch unterteilten Koordinatensystem. A Filtrierrate in Ab-
hingigkeit vom Weichkérper-Trockengewicht, B von der Schalenlinge, C vom
Verdringungsvolumen, D vom Weichkorper-NaBgewicht. Die Versuche wurden
bei 12 °C und einer Konzentration von 20 x 108 Chlamydomonaszellen/l durchge-
fithrt. Die eingetragenen Werte und die Versuchs-Nr. sind Tabelle 3 zu entnehmen

als die fiir Modiolus modiolus in den Monaten Juli bis
August. Fir diese Differenz sind wohl in erster Linie
artspezifische Faktoren verantwortlich; aber auch
jahreszeitliche Schwankungen kénnten einen Einflull
haben. Von besonderem Interesse sind die erhaltenen
Steigungswinkel der Ausgleichsgeraden. Der Steigungs-
winkel der Ausgleichsgeraden fiir die Werte von Arctica
islandica betragt 43° und zeigt somit eine sehr stark
gendherte einfache Gewichtsproportionalitat zwischen

5 Die GroBe ,,b* ist fiir den Steigungswinkel der erhaltenen
Ausgleichsgeraden verantwortlich. Hat die Gerade einen Stei-
gungswinkel von 45°, d. h. ist b =1, so liegt bei einer Auf-
tragung des Kérpergewichtes als GroBenbezug eine einfache
Gewichtsproportionalitit vor, die im cartesischen Koordinaten-
system ebenfalls eine Gerade ergibt. Der Steigungswinkel von
34° 40 (b = 2/3) ist insofern bedeutungsvoll, als er bei Ver-
wendung des Korpergewichtes als GroBenbezug eine Ober-
flachenproportionalitit anzeigt, da die Oberfliche dhnlicher
Korper proportional der 2/3-Potenz des Gewichtes zunimmt.
Die GroBe ,,a%, die stark temperaturabhingig ist, bestimmt die
Hohe der Filtrierrate eines Tieres von der gewahlten Gewichts-
einheit (von 1g Weichkorper-NaBgewicht), wihrend die
GroBe ,,b* die spezielle Form der Grofenabhingigkeit angibt.

R 5
EICHKORPER-NASSGEWICHT

Nach den Ausfiihrungen von
Drar (1967, Untersuchungen an
Mytilus edulis) verdndern sich mit
zunehmender KorpergroBe weder die
Bauelemente der Kieme noch die fir
den Filtrationsvorgang wichtigen
Abmessungen : Weite der Ostien, Ab-
stinde und Dichte der Bewimperung
und Linge der Wimpern. Weiterhin
sind die Versuche von ScHLIEPER et al. (1958) zu nen-
nen, die die Transportgeschwindigkeit (Cilienaktivitét)
eines kleinen Staniolplittchens auf isolierten Kiemen-
gewebstiicken von Mytilus edulis und Modiolus mo-
diolus untersuchten. Zum Thema GrofSenabhingigkeit
stellten sie fest, daB mit zunehmender GréBe der Tiere
die Cilienaktivitit (Frontalwimpern) und damit die
Transportgeschwindigkeit abnimmt.
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WEICHKORPER ~NASSGEWICHT
Abb. 9. Filtrierleistung von 1 g Weichkérper-Nafigewicht in
Abhingigkeit von der Korpergrofle bei Arciica islandica (durch-
gezogene Kurve) und Modiolus modiolus (gestrichelte Kurve).
(Vgl. Legende zu Abb. 8)
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Die Abhingigkeit der Filtrierrate von der Kérper-
groBe ist von mehreren Autoren bereits untersucht
worden. JoRGENSEN (1943, Tabelle 5; 1949a, b) stellte
als erster die starke Abnahme der Filtrierrate pro
GroBeneinheit mit zunehmender KorpergroBe fest, wo-
bei er sogar Larven der Gattung Ostrea (200 . Jang)
mit einbezog, ohne jedoch eine artspezifische Gesetz-
mibigkeit herauszustellen. In einer graphischen Dar-
stellung falite JorReENSEN die bis 1960 versffentlichten
Versuchsergebnisse zusammen (JorouNSEN, 1960,
Abb. 11). Auch diese Darstellung liBt die Tendenz
einer Abnahme erkennen, obgleich JoraENSEN Ver-
suchsergebnisse zusammenstellt, die mit sehr unter-
schiedlichen Versuchsbedingungen und MeBmethoden
gewonnen wurden (Pumpraten und Filtrierraten;
unterschiedliche Temperaturen und verschiedene Kon-
zentrationen von sehr unterschiedlichem Suspensions-
material).

Triagt man die von CEIPMAN und Hopxrins (1954,
Tabelle 1) fiir Pecten irradians gewonnenen Werte
ebenfalls in ein doppelt logarithmisch unterteiltes Ko-
ordinatensystem ein, so erhdlt man bei Verwendung
der Schalenlinge und des Weichkorper-NaBgewichtes
als Gréllenbezug eine Gerade. Zu dem gleichen Ergeb-
nis kamen SEeaL et al. (1953, Abb.2) fir Mytilus
californionus bei Bezug auf das Weichkorper-NaB-
gewicht, und zwar gilt der geradlinige Verlauf etwa bis
zu einem Weichkorper-NaBgewicht von 15 g. THEEDE
(1963, Abb. 5a) erhilt bei logarithmischer Auftragung
der Filtrierrate gegen das Weichkdrper-Trockenge-
wicht fir Mytilus edulis ebenfalls eine Gerade. Nach
Couvauran und ANsserL (1964, Abb.4) ergeben die
Werte von Rick und Smita (1958) fiir Venus mercenaria
fir die Abhidngigkeit der Filtrierrate vom Weichkér-
per-NaBlgewicht bei logarithmischer Auftragung auch
eine Gerade, so daB in Ubereinstimmung mit meinen
eigenen Versuchsergebnissen der geradlinige Verlauf
der betrachteten Relationen einer allgemeinen Gesetz-
lichkeit zu entsprechen scheint. Durch eine graphische
Darstellung der Abhiéingigkeit von Filtrierrate und
Korpergrofie im doppelt logarithmisch unterteilten
Koordinatensystem bzw. durch Berechnung von ,,a
und ,,b* lassen sich die Leistungen der einzelnen Arten
vergleichend betrachten, scfern eine einheitliche Unter-
suchungsmethode bei gleichen Versuchsbedingungen
gewahlt wird.

Die von CoueHLAN und ANSELL (1964) fir Venus
mercenarig gemessenen Pumpraten ergeben im doppelt
logarithmisch unterteilten Koordinatensystem in Rela-
tion zum Gesamtgewicht, zur Schalenlinge und zum
Weichkorper-Nafigewicht ebenfalls Geraden, so daB
bereits die Pumprate der gleichen Gesetzlichkeit zu
gehorchen scheint.

TrEEDE (1963) fithrte seine Bestimmungen der Fil-
trierrate in Abhingigkeit von der Kérpergrofe sowohl
fiir frisch gefangene als auch fiir 5 Tage unter Grund-
umsatzbedingungen gehaltene Miesmuscheln (Mytilus
edulis) durch und erhielt in beiden Fillen fiir die ge-
messenen Werte im doppelt logarithmisch unterteilten
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Koordinatensystem Geraden; bei den unter Grundum-
satzbedingungen gehaltenen Tieren besitzt die Aus-
gleichsgerade fiir ,,a und ,,b* einen kleineren Wert.

TeEEDE (1963) fithrte Filtrationsversuche mit der
gleichen Art (Mytilus edulis) im Mérz und in den Mo-
naten Juni bis August durch und konnte geringfiigige
Unterschiede feststellen; bei kleinen Individuen war
jedoch kein deutlicher Unterschied feststellbar. Auf
den jahreszeitlich unterschiedlich hohen Sauerstoffver-
brauch (KRUGER, 1960: Mytilus edulis) wird im Rah-
men der Nahrungsausnutzung eingegangen.

Die aufgezeigten Relationen gelten fiir den von mir
untersuchten Gréfenbereich; die jeweils grofiten von
mir untersuchten Tiere waren die gréBiten Exemplare,
die auf den zahlreichen Kutterfahrten des Instituts fiir
Meeresforschung (Bremerhaven) im siidostlichen Teil
der Deutschen Bucht in den letzten 3 Jahren gefunden
wurden, so daf} die in diesem Gebiet vorkommenden,
reprasentativen Grofenklassen nach obenhin erfalt
sein diirften. Es muf} jedoch damit gerechnet werden,
daB fir noch gréBere Exemplare der Zuwachs der
Filtrierrate geringer wird und daB schlieBlich von einer
bestimmten GroBenklasse an die Filtrierrate fiir einen
weiten Gréfenbereich stagniert und fiir noch gréBere
Exemplare sogar geringer wird, als es fiir kleinere
Exemplare der Fall ist.

Ein solches Filtrierverhalten besonders grofier
Exemplare geht aus den Untersuchungen von Rao
(1953) und von SEcAvL et al. (1853) an Mytilus califor-
ntanus und aus den Sauerstoffverbrauchsmessungen
von ZEUTHEN (1947) und KRUcER (1960) an Mytilus
edulis hervor. Die Sauerstoffverbrauchsmessungen er-
gaben fir Exemplare iiber 10 g Weichkérper-NaBge-
wicht einen geringeren Zuwachs. Es sei hier vorwegge-
nommen, daB auch der Betrag der pro Tag phago-
zytierten Algenmenge (siche Abb. 15 A, Versuche mit
Arctica islandica) oberhalb von 15 g Weichkorper-NaB-
gewicht mit weiter zunehmender KérpergroBe kaum
noch eine Steigerung zeigt.

SEGAL et al. (1953) konnten dariiber hinaus nach-
weisen, daB sich auch Tiere aus verschiedenen Tiefen-
regionen eines Fundortes in der GroBenabhingigkeit
der Filtrierrate unterscheiden. Alle Untersuchungen
iber die KorpergréBenabhingigkeit der Filtrierrate
sind daher nur mit Vorsicht zu vergleichen.

Filtrierleistung in Abhdingigkeit von der Temperatur
Versuchsbedingungen

Die Filtrierleistung in Abhéngigkeit von der Tem-
peratur wurde an mittelgrofen Tieren von Modiolus
modiolus (32,56 cm® Verdringungsvolumen) und Arctica
islandica (74 em® Verdréngungsvolumen) untersucht
(Versuchsprotokoll, Versuchs-Nr. 6 bis 8, 16 bis 19, 28
und 29, 34 bis 38). Die Versuche wurden bei 4°, 12° und
20° C durchgefiihrt. Die Anpassungszeit der Versuchs-
tiere an diese Temperaturen betrug mindestens
30 Tage; wihrend dieser Zeit wurden die Versuchstiere
regelméBig mit Kulturen von Chlamydomonas spec. ge-
fiittert. Die Anpassungszeit wurde absichtlich lang ge-



108

wihlt, da die Versuchstiere an ihrem natiirlichen Stand-
ort (erhebliche Tiefe) keinen gréferen Temperatur-
schwankungen unterworfen sind. Die benutzte Zell-
dichte des Versuchsmediums betrug 20 x 10¢ Zellen/l
und die Versuchsdauer belief sich auf 24 Std.

Filtrierverlauf

Der Filtrierverlauf wihrend der 24-stiindigen Ver-
suchszeit ist fiir drchica islandica und fir Modiolus
modiolus in Abb. 10 graphisch dargestellt. Das starke
Variieren der Filtrierrate von Stunde zu Stunde und
das Abwechseln von Phasen starker Filtriertétigkeit

TEMPERATUREN: <resvorsens 40c,

©
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mit Phasen starker Kotballenabgabe liBt sich aus
diesen Kurven entnehmen. Die Maxima liegen hier
10 bis 15 Std auseinander; lediglich fiir Arctica islandica
liegt bei der Versuchstemperatur von 20 °C nach einer
sehr hohen anféinglichen Filtrierleistung ein Abfall der
Filtrierrate tiber 17 Std vor und erst dann erfolgt ein
erneuter Anstieg, so daBl die Maxima 19 Std ausein-
anderliegen. Dieser hohe anfingliche Anstieg und tber
viele Stunden stetige Abfall wurde in drei Parallelver-
suchen bestatigt. Bei der relativ sehr hohen Tempera-
tur von 20 °C, die am natiirlichen Standort in tber
20 m Tiefe nicht auftritt, ist Arctica islandica zu einer
groBen Anfangsleistung befdhigt,
die dann in den Folgestunden kom-
pensiert wird. Im starken Gegensatz
dazu stehen die bei 20 °C erhaltenen
Versuchsergebnisse (Abb. 10 B) fiir
Modiolus modiolus, die iiberhaupt
ein viel ausgeglicheneres Filtrierver-
halten zeigt. Der Filtrierverlauf
schwankt bei Modiolus modiolus sehr
eng um den Mittelwert.

Hohe der Filtrierleistung
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2 Die Hihe der Filtrierraten sowie
die pro em? Verdringungsvolumen
und pro g Weichkérper-Naligewicht
erzielten Filtrierleistungen sind in
Abhéngigkeit von der Temperatur in

Tabelle 4 wiedergegeben.

Die Abhingigkeit der Filtrierrate
von der Temperatur ist in Abb. 11
A graphisch dargestellt. Wie aus
dieser Darstellung ersichtlich, nimméb
die Filtrierrate mit steigender Tem-
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Abb. 10. Filtrierverlanf wihrend 24 Std in Abhingigkeit von der Temperatur bei

A Arctica islandica (74 cm® Verdringungsvolumen) und B Modiolus modiolus

(32,5 em® Verdringungsvolumen). Die Versuche wurden mit fiber einen Monat an

die Versuchstemperaturen angepaBten Tieren ausgefiihrt. Als Futter wurden

Chlamydomonas-Kulturen (20 X 10° Zellen/l) angeboten. Der Filtrierverlauf ist
auf Grund der Versuche Nr. 34, 28, 38 und 17, 8, 18 dargestellt

peratur fiix Modiolus modiolus im
Verhaltnis 1:2, 1:3 und fiiv Arctica
sslandica im Verhéltnis 1:2:2,1 bei
4°:12°:20 °C zu.

Berechnet man im Sinne der van’t
Hoffschen Regel die Temperaturko-
effizienten Q,, fiir die Steigerung der

22 24

Tabelle 4. Filtrierleistungen in Abhdngighkeit von der Temperatur bei Modiolus modiolus und Arctica islandica

Versuchs- Temperatur Weichkérper- Filtrierleistung

Nr. (siehe  (°C) NaBgewichb Filtrierte Wassermenge Filtrierte Algen

Vfg:gﬁg% (g) {mi/h) Verdr.vol. NaBgewicht (Anzabl x 10%/h)  Trockengewicht
P (ml/hjom’)  (ml/b/g) (mg/24 b)
Modiolus modiolus (32,5 em?® Verdriangungsvol.), gefiittert mit Chlamydomonas, 20 X 106 Zellen/l

16, 17 4 8,76 834 25,7 95 16,7 33,53
6,7, 8 12 8,76 1763 53,9 200 35,1 70,42
18, 19 20 8,76 2527 7 288 50,5 101,52
Apctica islandica (74 ecm? Verdringungsvol.), gefiittert mit Chlamydomonas, 20 x 10° Zellen/l

34, 35 4 13,82 2000 27,0 145 40,0 80,40
28, 29 12 13,82 4014 54,0 290 80,3 161,28
36, 37, 38 20 13,82 4297 58,1 311 85,9 172,74
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Abb. 11. Filtrierleistung, Ausnutzungsgrad und phagozytierte
Algenmenge in Abhingigkeit von der Temperatur bei Arciica
islandica (74 cm?® Verdrangungsvolumen; durchgezogene Kur-
ve) und bei Modiolus modiolus (32,5 cm® Verdringungsvolu-
men; gestrichelt). A Filtrierrate, B Ausnutzungsgrad der in den
Magen aufgenommenen Algenmenge, C pro Tag phagozytierte
Algenmenge. Die Versuche wurden bei den Temperaturen 4°,
12° und 20 °C mit iber einen Monat an diese Temperaturen
angepaBten Tieren durchgefiihrt. Als Nahrung dienten Chla-
mydomonas-Kulturen (20 X 108 Zellen/l). Die eingetragenen

Werte sind den Tabellen 4 und 12 entnommen

Filtrierrate bei einer Temperaturerhhung von 4° auf
14 °C und von 10° auf 20 °C, so ergeben sich bei einer
24-stiindigen Versuchsdauer die in Tabelle 5 zusammen-
gestellten Werte. Die Werte fiir 10° und 14 °C sind aus
Abb. 11 A interpoliert. Aus den gebildeten Tempera-
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turkoeffizienten geht die Temperaturabhingigkeit am
deutlichsten hervor. Wéhrend sich die Héohe der Fil-
trierrate bei einer Temperatursteigerung von 4° auf
14 °C fiir Arctica islandica und Modiolus modiolus ver-
doppelt (Zunahme iiber 1009,), fihrt die Temperatur-
erh6hung von 10° auf 20 °C bei Modiolus nur noch zu
einer Zunahme von 65%, und bei Arctica zu einer Zu-
nahme von 23%,. Bei einer Erhshung der Temperatur
von 12° auf 20 °C wird die Zanahme bereits stark redu-
ziert: fir Modiolus betrigt sie noch 449%, und fir
Avretica 7%,. Fir Arctica islandica liegt also selbst bei
langfristig an die Versuchstemperaturen angepaBten
Tieren im Temperaturbereich von 12° bis 20 °C kaum
eine Veriinderung in der Hohe der Filtvierrate vor.

Diskussion itber die Temperaturabhingigkeit
der Filtrierleistung

Die Befunde an Arctica islandica und Modiolus
modiolus werden durch Literaturangaben bestitigt.
Die Versuche von NacapausaANaM (1961 : Neutralrot-
Methode) zur Temperaturabhingigkeit der Pumprate
an Modiolus demissus haben gezeigt, da die Pumprate
bis 15 °C ansteigt und dafl in dem Temperaturbereich
von 23° bis 35 °C keine signifikanten Unterschiede hin-
sichtlich der Hohe der Pumpraten auftreten. Im Tem-
peraturbereich von 4° bis 38 °C hat Loosaxorr (1958)
Pumpraten fiir Crassostrea virginica bestimmt und
stellte bis 16 °C einen stetigen Anstieg der Pumprate
fest, wahrend in dem Bereich von 16° bis 28 °C gehr
wenig variierende Werte auftraten. In dem Tempera-
turbereich von 10° bis 20 °C stellten in guter Uberein-
stimmung mit meinen eigenen Ergebnissen (Tabelle 5)
FrteErL und ScEumerr (1962) fir die Pumprate
(@ = 1,1) und TeEEEDE (1963, Abb. 8, an die Ver-
suchstemperatur angepalite Tiere) fiir die Filtrierrate
(Qi0 = 1,13} von Mytilus edulis nur eine sehr geringe
Zunahme fest, wobei die Werte fiir die Pumprate gleich
hoch ausfielen, einerlei ob die Versuchstiere an 10 °C
oder an 20 °C angepalit wurden.

Wihrend also bei hohen Temperaturen nur noch
eine geringfiigige Steigerung der Filtrierrate auftritt,
liegt nach den Ergebnissen von TEHEEDE (1963) und

Tabelle 5. Temperaturkoeffizienten Q4 fiir die Steigerung der Filtrierrate von Arctica islandica, Modiolus modiolus und Mytilus edulis

Higene Untersuchungen (Abb. 11 A}

4°C 14.°C Qo (4° = 14°C) 10°C 20°C Qo (10° < 20°C)
A. islandica (74 cm?)
Filtrierrate (1/h) 2,000 4,100 2,05 3,500 4,300 1,23
M. modiolus (32,5 cm?®)
Filtrierrate (1/h) 0,835 1,950 2,33 1,550 2,525 1,63

Angaben von THEEDE (1963, Abb. 8, an die Versuchstemperatur angepaBte Tiere) fiir Mytilus edulis (4,5 cm lang)

5°C 15°C

Qu (5> = 15°C) -

10°C 20°C Qo (10° & 20°C)

Mytilus edulis

Filtrierrate (1/h) 0,620 1,330 2,15

1,100 1,240 1,13
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meinen eigenen Befunden im Temperaturbereich von
4° bis 14 °C eine Verdoppelung der Filtrierrate vor. In
diesem niedrigen Temperaturbereich 148t sich die van’t
Hoffsche Regel auf die Filtrierrate anwenden; fiir diese
Untersuchungen wurden allerdings nur mittelgroBe
Tiere benutzt. Nach den Ergebnissen von Rao (1953)
nimmt aber die Filtrierrate nicht fiir simtliche Gréfen-
klassen in gleichem MafBle mit steigender Temperatur
zu, sondern mit zunehmender Koérpergréfe erhoht sich
die Steigerung erheblich, so daf die von Rao errechne-
ten Werte fiir Q,, (10° bis 20 °C) zwischen 1 (kleine
Tiere) und 8 (groBe Tiere) liegen.

Filtrierleistung in Abhdngigkeit
von der Konzentration
Versuchsbedingungen

Die Filtrierleistung in Abbéingigkeit von der Kon-
zentration der in Suspension gebotenen, einzelligen
Griinalgen wurde fiir mittelgroBle Tiere von Arcfica
islandica (74 em? Verdrangungsvolumen) und Modiolus
modiolus (32,5 cm?) untersucht (Versuchsprotokoll I,
Versuchs-Nr. 18 bis 23, 28, 29, 39 bis 42). Die Versuche
mit Arctica islandica wurden bei 12°C und die mit
Modiotus modiolus bei 20 °C mit langfristiz an diese
Temperaturen angepafiten Tieren ausgefiihrt. Die ver-
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fitterten Chlamydomonas-Kulturen wurden in drei
verschiedenen Konzentrationen geboten: 10 x 108,
20 x 108 und 40 x 10° Zellen/l.

Filtrierverlaunf

Bei niedriger und bei mittlerer Konzentration liegen
die Maxima 40 bis 14 Std auseinander. Bei hoher Kon-
zentration (Abb. 12) ist der Filtrierverlauf ausgegliche-
ner, d. h. Maxima und Minima sind nur noch schwach
angedeutet.

Hohe der Filtrierleistung

Aus Tabelle 6 und Abb. 13 ist die Abnahme der
Filtrierrate mit zunehmender Konzentration ersicht-
lich. Das Verhiltnis der Werte fiir die Filtrierrate mit
zunehmender Konzentration ist annihernd 3:2:1; die
exakten Werte dieser Relation sind fiir Arctica islan-
dica (bei 12°C) 2,9:2:0,8 und fiivr Modiolus modiolus
(bei 20 °C) 2,7:2:1.

Setzt man die Hohe der Konzentration zur Anzahl
der herausfiltrierten Algenzellen (Tabelle 6) in Rela-
tion, so ergeben sich folgende Aussagen:

(a) Arctica islandica bei 12 °C. Bei der Konzentra-
tion von 20 X 108 Zellen/l, jener Algenkonzentration,
die dem Seston- und EiweiBgehalt im Oberflichen-

KONZENTRATIONEN: 10105 =+-- 20105 wwon 40-10°

FILTRIERRATE
= N W AT ON®O

FILTRIERRATE

2 2 s )
12 14 16 18 20 22 24
VERSUCHSSTUNDEN

1

12 14 16 18 20 22 24
VERSUCHSSTUNDEN

Abb. 12. Filtrierverlauf wahrend 24 Std in Abhéngigkeit von der angebotenen Algenkonzentration bei A Aretica islandica

(74 cm® Verdringungsvolumen) und bei B Modiolus modiolus (32,5 cm® Verdringungsvolumen). Die Versuche mit 4. islan-

dica wurden bei 12 °C, die mit M. modiolus bei 20 °C mit tiber einen Monat an diese Versuchstemperaturen angepaften Tieren

ausgefiibrt. Als Futter wurden Chiamydomonas-Kulturen di.n defrzx1 ag?%egebenen Zelldichten geboten. Versuche Nr. 28, 39, 41
und 18, 21,
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Abb. 13. Filtrierleistung, Ausnutzungsgrad und phagozytierte Algenmenge in Abhangigkeit von der Konzentration bei Are-

tica islandica (74 cm?® Verdringungsvolumen; durehge_zogene Kurve) und bei Modiolus modiolus (32,6 em® Verdringungs-

volumen; gestrichelte Kurve). A Filtrierrate, B pro Tag in den Magen aufgenomene Algenmenge, C Ausnutzungsgrad der in den

Magen aufgenommenen Algenmenge, D pro Tag phagozytierte Algenmenge. Die Versuche mit A. islandica wurden bei 12 °C,

die mit M. modiolus bei 20 °C durchgefiibrt. Als Nahrung dienten Chlamydomonas-Kulturen. Die eingetragenen Werte sowie
die dazugehdrigen Versuche sind den Tabellen 6 und 14 zu entnehmen

Tabelle 6. Filtrierleistung in Abhingigkeit von der Nakrungskonzentration ber Modiolus modiolus und Arctica islandica

Versuchs- Konzentration ~ Weichkérper-  Filtrierleistung
Nr. (siche Zellen/l NaBgewicht Filtrierte Algen (in Klammern: nach
Versuchs- Abzug der geschitzten Pseudofaeces-
protokoli) Filtrierte Wassermenge menge)
Verdr.vol, NaBgewicht (Anzahl X 105h) Trockengewicht
(®) (mifb)  (ml/hjem®)  (ml/hfg) (mg/24 h)
Modiolus modiolus (32,5 em?® Verdringungsvolumen), 20 °C, gefiittert mit Chlamydomonas
20, 21 10 x 108 8,76 3488 107,5 398 34,9 70,16
18,19 20 x 10° 8,76 2527 71,7 288 50,5 101,52
22, 23 40 x 108 8,76 1293 39,8 148 51,7 103,92
Aretica islandica (74 em® Verdringungsvolumen), 12 °C, gefiittert mit Chlamydomonas
39, 40 10 x 108 13,82 5912 80,0 428 59,1 118,94
28, 29 20 x 108 13,82 4014 54,0 290 80,3 161,28
41, 42 40 x 108 13,82 1566 21,2 113 62,6 (43,8) 125,94 (87,9)

wasser der Nordsee (August) am ehesten entspricht
(s. 8. 112), wird die gréBte Anzahl an Algen dem um-
gebenden Wasser entnommen; es liegt offensichtlich
eine optimale Konzentration an Algen vor, und der
Filtriermechanismus erreicht seine maximale Leistung.

Bei der niedrigen Konzentration von 10 x 108 Zel-
len/l wurden dagegen 269, weniger Zellen herausfil-
triert. Es 1a6t sich daraus folgern, dafl wohl die Lateral-
wimpern — verantwortlich fir die durchgeschleuste
Wassermenge — ihre maximale Leistung erreichen, die
nicht noch weiter gesteigert werden kann, daf aber
trotzdem die partikelabseihenden und partikeltrans-
portierenden Cilien (Laterofrontalwimpern und ¥ron-
talwimpern sowie die die Nahrung zum Munde trans-
portierenden Wimpernstrafien) nicht maximal ausge-
lastet sind. In diesem Fall diirften Pumprate und Fil-
trierrate in ihrer H6he etwa iibereinstimmen. Die Kon-
zentration von 10 X 108 Zellen/l ist also (fiir die ge-

15 Marine Biology, Vol. 4

wihlte AlgengréBe) zu gering, um die Maximalleistung
des gesamten Apparates zu erreichen.

Bei der hohen Konzentration von 40 x 108 Zellen/1
ist bereity ein stérender Einflu auf den Kiemenfiltrier-
apparat anzunehmen: Trotz verdoppelten Nahrungs-
angebotes (bezogen auf die Konzentration 20 x 108
Zellen/l) werden 229%, weniger Algen herausfiltriert.
Wihrend bei den iibrigen Konzentrationen praktisch
keine Pseudofaeces zu beobachten sind, werden bei der
hichsten Konzentration von den herausfiltrierten
Algen etwa 309, (Berechnung siehe S. 120) als Pseudo-
faeces aus der Mantelhshle wieder ausgestoSen: von
den 62,6 X 10° stiindlich herausfiltrierten Algenzellen
entfallen also 18,8 x 108 stiindlich auf Pseudofaeces.
Somit werden bei der hohen Konzentration nicht (ent-
sprechend der verringerten Filtrierrate) 229, sondern
459, weniger Algen als bei der mittleren Konzentration
in den Darmtrakt eingefiihrt. Eine Verdoppelung des
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Nahrungsangebotes bewirkt die Reduzierung der fir
die Phagozytose zur Verfiigung stehenden Nahrung
ungefdhr um die Hélfte.

(b) Modiolus modiolus bei 20 °C. Da die Verdoppe-
lung der Konzentration von 20 X 10% auf 40 x 108
Zellen/l im Versuch zu einer 50%igen Reduktion der
Filtrierrate fithrt, wird in beiden Féllen die gleiche
Anzahl an Algen herausfiltriert. Bei der Konzentration
von 40 X 108 Zellen/l bildet M. modiolus bei 20 °C
noch keine Pseudofaeces, so dall bei der mittleren und
bei der hohen Konzentration auch die gleiche Algen-
menge in den Magen eingefithrt wird. Die Konzentra-
tion von 40 X 108 Zellen/l ist also fir M. modiolus bei
20 °C als optimal zu betrachten, da bei gleicher Anzahl
filtrierter Algen (im Vergleich zur mittleren Konzen-
tration) die Filtrierrate nur die Hélfte betragt.

Bei der niedrigen Konzentration von 10 x 10° Zel-
len/l werden 319, weniger Algenzellen herausfiltriert
und in den Magen transportiert als es bei den beiden
hoheren Konzentrationen der Fall ist. Die niedrige
Konzentration ist fiir die (bei 20 °C ja unnatiirlich ge-
steigerte) Aktivitdt der Tiere offensichtlich zu gering.
Wihrend die Lateralwimpern ihre maximale Leistung
erreichen, sind die Laterofrontal- und Frontalwimpern
keineswegs voll ausgelastet.

In erginzenden Versuchen wurde fir Modiolus
modiolus bei 12°C und bei der Konzentration von
40 % 108 Zellen/l eine stirkere Pseudofaecesbildung
beobachtet; diese Beobachtung stimmt mit den Ver-
hiltnissen bei Arctica islandica tiberein. Bei 20 °C tritt
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Pseundofaecesbildung fiir beide Arten ibereinstimmend
erst bei 60 x 10% Zellen/l auf (Versuchsprotokoll 11,
Versuch-Nr. 54 bis 74).

Da ganz allgemein bei derjenigen Konzentration,
bei der praktisch gerade noch keine Pseudofaeces zu
beobachten sind (pseudofaecesfreie Zelldichte), der
grofite Betrag an Algen in den Magen fransportiert
wird, kann die Algenkonzentration von 20 X 108 Zel-
len/1 bei 12 °C und die von 40 x 108 Zellen/l bei 20 °C
als optimal betrachtet werden. Auf Grund der fir beide
Arten gleichen Bedingungen, die zur Pseudofaecesbil-
dung fihren, scheint es mir gerechtfertigt, von einer
Verschiebung der optimalen Konzentrationsbereiche
und von einer Bewiltigung hoherer Konzentrationen
mit zunehmender Temperatur zu sprechen: Bei einer
TemperaturerhShung von 12° auf 20 °C ist eine doppelt
so hohe Konzentration als optimal anzusetzen.

Diskussion iiber die Konzentrationsabhingigkeit
der Filtrierleistung

Die Algenkonzentrationen wurden so gewahlt, dafl
sie als Sestongewicht und in ihrem Néhrwert (gemessen
in Albumindquivalenten) den natiirlichen Verhiltnis-
sen der Nordsee einigermaBen entsprechen. Von Kruy
{1956) liegen fiir die freie Nordsee Oberflichenwerte
vom August 1954 fiir das Seston mit 1,5 bis 1,9 mg/l
und fiir den EiweiBgehalt dieses Seston mit ungefihr
0,15 mg/1 vor; fiir die unmittelbare Nihe Helgolands
gibt KreY 0,10 mg/l Albuminiquivalente an. Nach
Hagumuier (1967, Abb. 1 D; 1968, Abb. 38) betrug der

Tabelle 7. Schema der Konzentrationsstufen und Filtriermods

Konzentrations- Filtriermodus

stufe

Pumprate Zuriickhaltungs- Filtrierrate

grad

I Bewimperung nicht in Filtrierstellung:
Laterofrontal-Wimpern nicht klebrig,
kein Schleimfilter

II Bewimperung in Filtrierstellung:
klebrige Laterofrontal-Wimpern, kein Spalt
oder
durch Schleimfilter quantitative Abseihung

Kein Schleimfilter, Laterofrontal-Wimpern
klebrig, einsetzende Spaltbildung

v Kein Schleimfilter, aber bereits stirkere
Schleimabscheidung: betrichtliche Psendo-
faeces, Laterofrontal-Wimpern klebrig,
starkere Spaltbildung, Reduktion des
Wasserdurchstromes

IIx

v Starke Schleimabscheidung, fast nur noch
Pseudofaeces, Laterofrontal-Wimpern noch
klebrig, maximale Spaltbildung, weitere
Reduktion des Wasserdurchstromes

VI Laterofrontal-Wimpern nicht mehr klebrig,

‘Wimperschlag unkoordiniert, teilweise Still-

gtand, nur Pseudofaeces, leerer Magen,
kein Kristallstiel

Einstellen des Wassertransportes,
geschlossene Schalen

VII

gering gering gering

sehr hoch sehr hoch sehr hoch

sehr hoch mittelmaBig hoch

mittelmiBig gering mittelmiBig

sehr gering gering sehr gering

sehr stark reduziert  sehr gering sehr stark reduziert

Stillstand entfallt entfillt
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Sestongehalt bei Helgoland (Kabeltonne) in den Jahren
1965/66 und 1967 im Jahresmittel etwa 5 mg/l; der
Schwankungsbereich der Einzelmessungen liegt zwi-
schen 0,6 und 18 mg/l. Diese Werte diirfen sicherlich
nicht fiir die weitere Umgebung Helgolands verallge-
meinert werden. Die fiir meine Versuchsserien gewéhl-
ten Nahrungsangebote decken sich weiterhin weit-
gehend mit den von BoJE (1965, Tabellen 2 und 4) fiir
die Kieler Bucht angegebenen Werten.

Eine Konzeption hinsichtlich der Zusammenhinge
zwischen Konzentration und Filtrierverhalten (Pump-
rate, Zuriickhaltungsgrad und Filtrierrate) wird in
Tabelle 7 gegeben; sie ist fiir relativ kleine Partikel,
deren GriBenbereich innerhalb der Ostienweite liegt,
gedacht. Den verschiedenen Konzentrationsstufen sind
verschiedene Filtriermodi zugeordnet. Bei der Aufstel-
lung der Filtriermodi sind die Vorstellungen von einem
Schleim-Filtriermechanismus (MaoGINITIE, 1941) so-
wie von einem Wimper-Filtriermechanismus (DRAL,
1967, 1968) in gleicher Weise beriicksichtigt worden.

Konzentrationsstufe I. Zur Aufstellung der
Konzentrationsstufe I mit der niedrigsten Konzentra-
tion haben mich die Versuchsergebnisse von MIkHEYEV
und SoROXIN (1966) veranlaBt. Diese Autoren fiitterten
Dreissena polymorpha mit kleinen (0,4 bis 1) Bakte-
rien und stellten fest, daB die kleinen Bakterien in einer
Dichte von 3—5 X 108 Zellen/l angeboten werden
miissen, um iiberhaupt eine erkenntliche Filtrier-
leistung zu erzielen. Ist die Zelldichte dieser kleinen
Bakterien gering (108 Zellen/l), so findet praktisch keine
Filtrierleistung statt. Diese Versuche sprechen fiir die
Existenz einer Konzentrationsstufe, die die Kieme
nicht in Filtrierstellung versetzt, da die Konzentration
offensichtlich unter dem auslésenden Schwellwert liegt.
Bei dieser Konzentrationsstufe ist kein Schleimfilter
ausgebildet und die Laterofrontal-Wimpern sind nicht
klebrig. Der Wasserdurchstrom ist stark reduziert
(reduzierter Hungerstoffwechsel, THEEDE, 1963).

Konzentrationsstufe I1. Wird die Konzentra-
tion erhoht, so tritt die Kieme in Filtrierstellung. Die
Laterofrontal-Wimpern sind klebrig und beriihren sich
mit jhren Spitzen, so daf sie das Ostium villig {iber-
briicken. Oder aber die Kieme wird von einem einheit-
lichen, feinporigen Schleimteppich iiberzogen und
samtliche Partikel (@ groBer als die Porenweite des
Schleimfilters) werden in diesem Schleimteppich einge-
bettet. Bei dieser immer noch sehr niedrigen Konzen-
tration erreicht der Wasserdurchstrom seine maximale
Hohe (grofite Aktivitit der Lateralwimpern). Der Zu-
riickhaltungsgrad ist dank des Schleimfilters bzw. der

vollstéindigen Uberbriickung der Ostien durch die

Laterofrontal-Wimpern sehr hoch. Die Konzentra-
tionsstufe II diirfte der niedrigsten Konzentration
in meinen Versuchen entsprechen.
Konzentrationsstufe III. Die Suspension ist
hoch genug, so daB auf ein Schleimfilter verzichtet
werden kann, andererseits gering genug, so daB die
Auslesemechanismen ein Verstopfen der Kiemenstruk-
turen verhindern. Die abfangenden Laterofrontal-
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Wimpern sind klebrig und iberbriicken die Ostien
durch einsetzende Spaltbildung (3 bis 6 1) nicht mehy
vollstindig. Der Zuriickhaltungsgrad ist nur mittel-
mifig hoch (kein Schleimfilter, Spalthildung). Da die
Pumprate jedoch noch nicht reduziert wird, bleibt die
Filtrierrate hoch. Der Konzentrationsstufe III ist die
mittlere Xonzentration meiner Versuche (bei 12 °C)
zuzuordnen.

Konzentrationsstufe 1V. Mit weiter steigender
Konzentration setzt erneut eine starke Schleimbildung
ein, die jetzt weniger als Schleimfilter, sondern viel-
mehr als mechanischer Schutz der Kiemen fungiert.
Pseudofaecesbildung tritt in stirkerem Umfang auf,
wihrend die niedrigen Konzentrationsstufen ,,pseudo-
faecesfrei” sind. Die Laterofrontal-Wimpern sind noch
klebrig, aber bereits stark frontalwirts gekriimmt, so
daB die Spaltbildung betrachtlich ist (DrAL, 1968). Die
Pumprate ist bereits stark reduziert und der Zurtick-
haltungsgrad und demzufolge auch die Filtrierrate
gering. Hierher gehort meine Versuchsserie mit der
héchsten Konzentration (12 °C), bei der bereits eine
geringere Nahrungsmenge in den Magen eingefithrt
wird, als es bei den Konzentrationsstufen IT und IT1 der
Fall ist. Loosaworr und ExeLE (1942, 1947a),
Loosaxorr (1961), Davins (1964) und Drar (1968)
stellten {ibereinstimmend eine allgemeine Tendenz zur
Reduktion der Pumprate mit zunehmender Konzen-
tration fest, ohne jedoch eine GesetzmaBigkeit strenge-
rer Art erfassen zu konnen. Die Pumpratenbestimmun-
gen von LoosanoFF und Exerr (1947a) an Crassostrea
virginica haben ergeben, daf} fiir die gleiche Konzentra-
tion hohere Pumpraten gemessen werden, wenn man
die Konzentration langsam steigert, geringere, wenn
man von hohen Konzentrationen zu niedrigeren iiber-
geht.

Konzentrationsstufe V. Bei einer noch weite-
ren Konzentrationssteigerung wird nur noch ein sehr
geringer Prozentsatz in den Magen transportiert; sehr
starke Schleimproduktion fiihrt zu fast ausschlieBlicher
Pseudofaecesbildung. Die Laterofrontalwimpern er-
reichen durch Frontalwértskriimmung maximale Spalt-
bildung (nach Drawn, 1967, etwa 14 p); sie sind noch
klebrig, fithren aber bereits unkoordinierte Schlige aus.
Die Spaltbildung kann auBierdem durch Dehnen der
Ostien (DraL, 1968) verstirkt werden.

Konzentrationsstufe V 18st also bereits erhebliche
Storungen im Filtriermechanismus aus, was sich insbe-
sondere darin duert, da kaum noch Nahrung in den
Magen gelangt. Somit entspricht bereits Konzentra.-
tionsstufe IV der , kritischen Zelldichte*, ein BegrifF,
der von Loosaworr und EwerLE (1947a) aufgestellt
wurde. Die Autoren verstehen unter der kritischen
Zelldichte diejenige Konzentration, bei der gerade eben
noch ,ertragbare Storungen im Filtrierverlauf auf-
treten.

Konzentrationsstufe VI. Die Laterofrontal-
wimpern schlagen nicht mehr koordiniert und stellen
teilweise jhre Bewegung ein. Sie sind nicht mehr
klebrig. Auf den Stirnseiten der Filamente findet eine
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starke Schleimproduktion statt; es werden nur noch
Psendofaeces gebildet. Der Magen ist leer, ein Kristall-
stiel fehlt (Loosaxorr und ExGrE, 1947a). Der Zu-
riickhaltungsgrad ist sehr gering und der Wassertrans-
port noch weiter reduziert.

Konzentrationsstufe VII. Die Lateralwimpern
stellen den Wassertransport ein und die Schalen werden
in der Regel geschlossen {LoosaANOFF und ENGLE,
1947a; vgl. auch Drav, 1968).

Bisher lieBen sich mit der indirekten Methode keine
streng konzentrationsabhingigen Filtrierratenversuche
durchfithren.

Betrachtet man die kurze Versuchsdauer fritherer
Experimente, die sich kontinuierlich #ndernde Kon-
zentration und die oft sehr hohen Anfangskonzentra-
tionen, so ist es nicht verwunderlich, daB JoRGENSEN
(1952, 1960) fiir Mytilus edulis, CaremMax und Hopxrixs
(1954) fur Peclen irradians, BALLANTINE und MoRTON
(1956) fiir Lasoea rubra, Rice und Syare (1958) fiir
Venus mercenaria (bel Verfittterung von Nannochloris,
2u @) und Kuenzier (1961) fir Modiolus demissus
keine Beziehungen zwischen der Hohe der Filtrierrate
und der Konzentration aufzeigen konnten. Die Ver-
suche von KurnziER (1961) ergaben fiir die hchsten
Konzentrationen die hochsten Filtrierraten ; dieser Be-
fund 148t sich nur durch eine sehr kurzfristige, hohe
Anfangsfiltrierleistung erklaren.

Lediglich die Versuchsergebnisse von Rice und
Smrre (1958) an Venus mercenaria bei Verfiitterung
von Nitzschia (43 p) fihrten zu schwachen Korrela-
tionen zwischen Filtrierrate und Konzentration. Die
Filtrierraten fielen bei den Konzentrationen von
0,4 x 10% und 170 x 10% Zellen/l geringer aus, als es
bei den dazwischen liegenden Konzentrationen von
5 x 108 und 75 x 106 Zellen/l der Fall war. Es handelt
sich bei den Konzentrationsangaben allerdings um An-
fangskonzentrationen, die (Tabelle 8) nach wenigen
Versuchsminuten sebr stark reduziert werden. Die hohe
Anfangskonzentration von 170 X 10% Zellen/l wird be-
reits nach 10 min derart stark reduziert (um 669%),
daB die Verhiltnisse der Versuchsserie mit 75 X 108
Zellen/1 erreicht werden.

Mit der Konzentrationsabnahme ist bedingt, daf}
innerhalb einer Versuchsserie verschiedene Filtrier-
modi wirksam werden. So werden in den Versuchen von
Rice und Swmrra (1958) mit der Konzentration von
75 x 108 Zellen/1 innerbalb von 30 min mdglicherweise
die Konzentrationsstufen V, IV und IIT durchlaufen:

Mar. Biol.

eine strenge Gesetzlichkeit ist nicht zu erwarten. Die
starke Reduktion der hchsten Konzentration um 669,
innerhalb von 10 min zeigt, daB die Versuchstiere kurz.-
fristig sehr hohe Konzentrationen klar filtrieren kénnen
und sich bei einer kurzfristigen starken Belastung villig
atypisch verhalten; dieser Befund kommt auch in den
Versuchen von LoosaANoFF und ENerE (1947a) zum
Ausdruck.

Die konzentrationsabhéingigen Pumpratenversuche
von Loosanorr und ENcLE (1947 a) wurden mit einer
Zelldichte durchgefiihrt, die selbst in der niedrigsten
Konzentration oberhalb der von den Awutoren ange-
gebenen , kritischen Konzentration lag. Dieses Fak-
tum sowie die stiindliche Steigerung der Konzentration
machen es verstindlich, daB keine strenge Gesetzlich-
keit aufgezeigt werden konnte. Auch Davips (1964)
wahlte fiir seine Versuche viel zu hohe Konzentra-
tionen ; abgesehen von der relativ niedrigen Konzentra-
tion von 43 X 10% Phaecodactylum-Zellen|l lagen die
tibrigen Konzentrationen zwischen 200 bis 3100 x 108
Zellen/l.

Zn den experimentellen Befunden, dafl Arctica
islandica bei 12 °C aus einer Suspension von 20 x 108
Zellen/l 839, mehr Algen dem Darmtrakt zufithrt, als
dies bei der hheren Konzentration von 40 X 108 Zel-
len/l der Fall ist, sind die folgenden Literaturangaben
(Zusammenstellung in LoosaNorrF und ENGLE, 1947 a)
als Bestdtigung heranzuziehen. So liegen fiir Austern
aus der Great South Bay (State of New York) Beob-
achtungen vor, die ergeben haben, dafl planktonreiche
Jahre mit einem Riickgang der Austern korreliert sind.
Planktonarme Gebiete (Gardiners Bay, Robin Island
Sound, Shelter Island Sound) sind hingegen fiir grofie
Austernbinke bekannt. Die Austern dieser Gebiete be-
sitzen ein hoheres Fleischgewicht und speichern mehr
Glykogen. Planktonstudien im Long Island Sound
(REeY, 1941) stellten fiir die Monate Oktober, Novem-
ber und Anfang Dezember ein Minimum an Plankton
fest; dieses Minimum f&ilt mit der Zeit der Glykogen-
speicherung der Austern dieses Gebietes iiberein.

In diesem Zusammenhang sind auch die Versuche
von Loosaxorr und Exerz (1947a) zu erwihnen. Sie
fiihrten in groBen Freilandbecken, die mit natirlichem
Seewasser beschickt wurden und dem Wechsel der
Gezeiten unterworfen waren, Fiitterungsversuche an
Crassosirea virginica durch, indem sie dem natiirlichen
Meerwasser Mischkulturen an Mikroorganismen hinzun-
fiigten. Die Austern in den mit Mikroorganismen ange-
reicherten Becken zeigten keinen Zuwachs, sondern

Tabelle 8. Konzentrationsabnahme in den Filtrationsversuchen von Ricr und Swvrta (1958, Fig. 3) bei Venus mercenario

Anfang Konzentration (108 Zellen/l) nach:
10 Min 30 Min 60 Min 90 Min
04 (100%) 0,28 (70%) 0,22 (55%) 0,16 (409%) 044 (35%)
5 {1009%,) 44 (889%) 2,8 (56Y%) 0,8 (169%,) 0,38  (8%)
75 (1009) 58  (779) 24 (329) 6 (8%) 240 (39
170 (100%,) 75 (44%) 42 (25%),) 32 (199%,) 16 (9%)
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Tabelle 9. Fifterungsversuche mit Chlamydomonas und Dunaliella an Arctica islandica (74 cm® Verdringungsvolumen). Die
Versuche wurden bei 12 °C ausgefiihrt. (Vgl. Tabellen 3 und 11)

Nahrung Chlamydomonas Dunaliella Chlamydomonas
Konzentration (Zellen/l) 10 x 108 20 x 108 20 x 108
Algentrockenmasse (mg/l) 0,84 mg 1,11 mg 1,68 mg
Filtrierrate (ml/h) 5910 ml 5290 ml 4010 ml
Filtrierte Zellen/h 59 x 108 106 x 108 80 x 108
Filtrierte Algentrockenmasse (mg/24 h) 119 mg (1009%,) 141 mg (1009) 161 mg (1009,)
davon phagozytierte Algen 105 mg (889) 92 mg (659%) 108 mg  (679%,)
im Kot befindliche Algen 14 mg (129) 49 mg (35%) 53mg (339%)

blieben vielmehr im Wachstum hinter den natiirlichem
Meerwasser ausgesetzten Tieren zuriick. Eine Verallge-
meinerung dieses Befundes ist jedoch nicht méglich,
da die Fitterungsversuche von TrREVALLION und
AnseLL (1967, ebenfalls in Freilandbecken) an Tellina
tenuwis zu dem entgegengesetzten Ergebnis fithrten.
Zugaben von anorganischen Néhrsalzen erméglichten
eine Anreicherung an Nannoplankton, Diatomeen und
Flagellaten, die in diesem Fall zu einem schnelien Zu-
wachs der Weichkorper von Telling tenuis fithrte,

Filtrierleistung in Abhdngigkeit
von der Partikelgrofe

Den geschilderten Versuchen mit Chlamydomonas
(10 % 7,5 u) sollen einige Experimente mit der kleine-
ren Dunaliella (7,5 X 5p) gegeniibergestellt werden.
Es wurden die gleichen Versuchstiere verwendet, so
daf ein unmittelbarer Vergleich mdglich ist. Die Ver-
suche wurden bei der mittleren Konzentration von
20 x 108 Zellen/l ausgefiithrt (Versuchsprotokoll, Ver-
such-Nr. 13 bis 15, 43 und 44). Die erzielten Filtrier-
raten sind in Tabelle 3 und 9 wiedergegeben.

Vergleicht man die mit Arctica islandica durchge-
filhrten Dunaliella-Versuche mit Chlamydomonas-Ver-
suchen (Konzentrationen 10 X 108 und 20 x 108 Zel-
len/1) hinsichtlich der Hthe der erzielten Filtrierraten
(Tabelle 9), so wird deutlich, da8 die Hohe der Filtrier-
rate im Experiment mit Dunalielle eine Mittelstellung
einnimmt. Diese Mittelstellung 148t sich erkliren durch
das mittlere Nahrungsangebot, ausgedriickt als Algen-
trockengewicht. Die Hohe der Filtrierrate wird also
nicht allein durch die Anzahl suspendierter Partikel
bestimmt, sondern Partikelkonzentration x Partikel-
griBe tiben als ,,Partikelmasse® zusammen ihren Ein-
flu auf die Hohe der Filtrierrate aus (wobei offensicht-
lich in diesem Fall der Zuriickhaltungsgrad fiir
Chlamydomonas- und Dunaliella-Zellen gleich hoch ist).

Die Versuchsergebnisse mit Modiolus modiolus
lassen sich nicht in dieser Weise deuten. Die Anzahl
herausfiltrierter Zellen sowie die Filtrierrate (Tabelle 3)
sind im Experiment mit Dunaliella niedriger.

Diskussion itber die PartikelgréBenabhingigkeit
der Filtrierleistung

Die Hohe der Filtrierrate ist von der Partikelgrofe
abhingig, da sie einen entscheidenden EinfluB auf den

Zuriickhaltungsgrad ausiibt und multipliziert mit der
Partikelkonzentration die suspendierte Partikelmasse
ergibt.

PartikelgroBen, die der Ostienweite entsprechen
bzw. noch grofer sind, werden praktisch quantitativ
zuriickgehalten; eine Regulierung der Hohe der Fil-
trierrate ist in diesem Fall nur dber die Pumprate
mdéglich. Sind aber die Partikel kleiner als die Ostien-
weite, so nimmt — wie TammEs und DraAL (1955) in
umfangreichen Untersuchungen aufzeigen konnten —
der Zuriickhaltungsgrad mit abnehmender Partikel-
groBe erheblich ab. Der hohe Zuriickhaltungsgrad von
83 bis 989%,, den Davips (1964) bei Verfiitterung der
relativ groBen Alge Phaeodactylum an Mytilus edulis
ermittelte, 146t sich den Versuchen von TammEs und
DraAv einordnen; ein Gleiches gilt fiir den Zuriickhal-
tungsgrad von 0 bis 929, den LoosaNorr und ENaLE
(1947a) fiir Chlorella (5. @) an Crassostrea virginica
bestimmten.

In Ubereinstimmung mit diesen Befunden erhielten
Riow und Sprrr (1958) fiir Venus mercenaria bei Ver-
fiitterung von Nannochloris (2. @) niedrige und bei
Verfiitterung von Nitzschia (43 ) hohere Filtrierraten.
In diesem Sinne sind auch meine Dunaliella-Versuche
mit Modiolus modiolus zn deuten: Bereits der gering-
fiigige GroBenunterschied zwischen Dunaliells und
Ohlamydomonas scheint sich bei Modiolus (im Gegen-
satz zu Arctica, die wahrscheinlich ein feineres Kiemen-
filter besitzt) in einem unterschiedlichen Zuriickhal-
tungsgrad auszudriicken. Diese Annahme findet durch
die Versuche von TammEs und Dratn (1955) eine Be-
stitigung: Wahrend Mysilus edulis Weizenstéarke (itber-
wiegend 8 bis 11 u) und Maisstérke (fiberwiegend 9 bis
12y) zu hohen Prozenten zuriickhilt, 148t sie Blut-
kérperchen von 7 bis 8y zu 0 bis 989, durch das
Kiemenfilter hindurch ; Chlamydomonas und Dunaliella
haben etwa den gleichen GrdBenunterschied.

In welcher Weise PartikelgréBe und Partikelkon-
zentration zusammen einen Einfluf auf das Filtrier-
verhalten ausiiben, geht aus Tabelle 10 hervor. Dieser
Tabelle ist zu entnehmen, daB mit zunehmender Par-
tikelgroBe die Konzentration abnimmt, bei der gerade
eben noch ertragbare Stdrungen im Filtrierverlauf auf-
treten (,,kritische Zelldichte*) bzw. bei der gerade eben
noch keine Pseudofaeces gebildet werden (,,pseudo-
faecesfreie Zelldichte*). Die in Tabelle 10 eingetragenen
Werte, die zum Teil nicht in dem hier betrachteten
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Tabelle 10. Wirkung von Partikelgrofe und Partikelkonzentration auf den Filtriermechanismus. Die Angaben 2ur Nahrungs-
konzentration sind als Dauerbelastung aufzufassen. Versuchstemperaturen wm 20 °C; Versuchstiere aus Gebieten unterschiedlicher

Temperaturbereiche
Nahrung Grofle Spezies Kritische Pseudofaecesfreie Autoren
(w) Zelldichte Zelldichte
(Zellen/1) (Zellen/1)
Chlorella sp. 5 Crassostres virginica 2000 x 108 450 x 106 Loosaworr und
ExcrEe (1947a)
Dunalielle sp. 7.5 X5 Arctica islandica -+ — 60 x 108 Eigene Versuche
Modiolus modiolus Nr. 63—65
72—14
Chlamydomonas sp. 10 X 7,5 Arctica islandica -- — 50 x 108 Eigene Versuche
Modiolus modiolus Nr. 57—59
66—68
Dicrateria sp. ? Mya arenaria — 50 x 108 StIckNEY (1964)
Phaeodactylum 3,2— 4,2 X Mytilus edulis — 30—40 x 108 Davips (1964)
tricornutum 19,2—27,2
Nitzschia closterium ? (40—50) Crassostrea virginica 70 x 108 20—30 x 108 Loosaxorr und
Euglena viridis 60 Crassostrea virginica 3—5 x 108 2 x 108 ExcLE (19474a)

Zusammenhang von den Autoren angegeben werden,
bediirfen méglicherweise geringfiigiger Korrekturen.

Nahrungsausnutzung

Der Betrag phagozytir genutzter Algen ergibt sich
aus der Differenz der herausfiltrierten und der im Kot
wieder abgegebenen Algenmenge. Da in meinen Fiitte-
rungsversuchen nur in den Versuchen Nr. 41 und 42
Pseudofaeces beobachtet wurden, ist fiir alle anderen
Versuche die herausfiltrierte Algenmenge zugleich die
in den Magen aufgenommene; in den Tabellen 11, 12,
14 und 16 ist die herausfiltrierte Algenmenge gleich
1009, gesetzt, d. h. die in den Versuchen Nr. 41 und 42
auftretenden Pseudofaeces sind in den Angaben mit

enthalten. Die phagozytér genutzte Algenmenge wird
in Prozenten der herausfiltrierten Algenmenge (1009%;,)
als Ausnutzungsgrad angegeben.

Nahrungsausnutzung in Abhdngigkeit
von der Korpergrofe

Die Anzahl der stiindlich filtrierten Algen bzw. das
wihrend 24-stiindiger Versuchsdauer in den Magen
aufgenommene Algentrockengewicht ist Tabelle 3 zu
enfnehmen. Fiir die Abhéingigkeit dieser Gréflen von
der KorpergroBe gilt das gleiche, was bereits fiir die
Filtrierrate in Abhingigkeit von der Korpergrofe aus-
gesagt wurde.

Tabelle 11. Nahrungsousnutzung in Abhingigheit von der Korpergrofe bei Modiolus modiolus und Arctica islandica

Versughs- Verdringungs- Ausgenutzte Nahrung (Trockengewicht) Produzierter Kot (Trockengewicht)
Nr. (giche volumen pro cm?® pro g Gesamt- Algen- Schleim +
Versuchs- Verdringungs- Weichkdrper- gewicht anteil Driisenkot
protokoll) volumen Trockengewicht

(em?) (%)  (mg/24h) (mg/24h/em®) (mg/24h/g) (mg/24h)  (mg/24h)  (mg/24 h)
Modiolus modiolus, 12 °C, gefiittert mit Chlamydomonas, 20 X 108 Zellen/1
1, 2 5,5 90,2 17,22 3,13 40,0 4,74 1,88 2,86
3,4 10,5 90,0 31,08 2,96 37,0 7,60 3,48 412
5 21,0 83,9 45,32 2,16 27,8 11,83 8,75 3,08
6,7, 8 32,5 82,5 58,09 1,78 25,2 16,23 12,33 3,90
9, 10 42,0 84,7 72,23 1,72 23,2 24.95 13,20 11,75
11,12 63,0 85,2 88,50 1,42 224 25,32 13,69 11,63
Modiolus modiolus, 12 °C, gefitttert mit Dunaliella, 20 X 10° Zellen/1
13, 14, 15 32,5 86,3 33,41 1,03 14,4 9,60 5,33 4,27
Arctica islandica, 12 °C, gefittert mit Chlamydomonas, 20 X 10° Zellen/l
24, 25 6,5 74,6 21,25 3,27 75,4 11,40 7,25 4,15
26, 27 21,0 68,8 39,88 1,90 43,2 27,40 18,24 9,16
28, 29 74,0 67,2 108,34 1,46 24,6 76,30 52,94 23,36
30, 31 100,0 47,8 119,04 1,19 19,0 176,96 130,20 46,76
32, 33 140,0 43,3 122,30 0,88 12,2 216,00 160,42 55,568
Arctica islandica, 12 °C, gefuttert mit Dunaliella, 20 X 10° Zellen/]
43, 44 74,0 65,3 92,23 1,25 21,0 72,6 48,60 24,00
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Aus den Angaben zum Grad der Nahrungsaus-
nutzung (Tabelle 11) ist ersichtlich, dafl die Nahrungs-
ausnutzung bei Modiolus modiolus sehr hohe Werte
(82 bis 90%,) erreicht, und daB keine Abhingigkeit von
der KérpergréBe (im Bereich der untersuchten Korper-
grofen) vorliegt; die Werte fiir die Nahrungsausnut-
zung schwanken geringfiigig um den Mittelwert von
86%,. Fiir die beiden kleinsten GroBenklassen liegt er
bei 90%,. Fiir Arctica islandica dagegen liegt eine signi-
fikante Abhingigkeit von der KorpergroBe vor, und
zwar nimmt der Ausnutzungsgrad mit zunehmender
Korpergrofe von 75%, auf 439, ab, d.h. bei der
grofiten untersuchten GroBenklasse ist die Ausnutzung
nur etwa halb so intensiv.

mgl/24hlg (WEICHKORRER- NASSGEW.)
15

e,

( TROCKENGEWICHT)
°

AUSGENUTZTE ALGEN
]
x

N N N T
WEICHKO RPER - NASSGEWICHT
Abb. 14. Pro g Weichkorper-NaBgewicht phagozytierte
Algenmengen in Abhéngigkeit von der Korpergrofie (Weich-
korper-NaBigewicht) bei Arctica islandica (x) und Modiolus
modiolus (s). Die Versuche wurden bei 12 °C und einer Kon-
zentration von 20 X 10% Chlamydomonas-Zellen|l ausgefithrt.
Die Betriige fiir die phagozytierte Algenmenge und die Ver-
suchs-Nr. sind Tabelle 11 zu entnehmen

Die innerhalb von 24 Std phagozytierte Nahrungs-
menge ist ebenfalls in Tabelle 11 zusammengestellt.
Mit zunehmender Korpergrofle wird in jedem Fall
mehr Nahrung ausgenutzt; ermittelt man aber die pro
cm?® Verdringungsvolumen bzw. die pro g Weichkér-
per-Trockengewicht phagozytierte Nahrungsmenge, so
nimmt die ausgenutzte Nahrungsmenge mit zuneh-
mender KorpergroBe sehr stark ab. Wihlt man das
Weichkorper-Trockengewicht als Gréfienbezug, so
phagozytieren die kleinsten Exemplare von Modiolus
modiolus (pro g Weichkorper-Trockengewicht) an-
nihernd die doppelte Algenmenge. Bei dem erheb-
lichen GroBenunterschied zwischen den kleinsten und
den groBten Versuchstieren von Arctica islandica ent-
fallt auf die kieinsten Individuen (pro g Weichkor-
per-Trockengewicht) die 6-fache Menge an phagozy-
tierten Algen. Vergleicht man Adrctica islandica mit
Modiolus modiolus hinsichtlich der phagozytierten
Algenmenge, so stimmen die Werte bei Betrachtung
des Verdringungsvolumens als Grofenbezug praktisch
iiberein; bei Verwendung der Weichkdrpergewichte
(NaBgewicht Abb. 14) ergibt sich fiir Arctica islandica
pro Gewichtseinheit eine hohere phagozytierte Algen-
menge. Wihrend die Filtrierrate fiir dretica islandica
bedeutend hoher liegt als bei Modiolus modiolus, wird
bei M. modiolus eine hohere prozentuale Nahrungsaus-
nutzung erreicht; dadurch ist der Betrag fiir die
phagozytierte Algenmenge bei beiden Arten dhnlich.
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Der hohere Ausnutzungsgrad bei Modiolus modiolus
ist mdglicherweise anatomisch bedingt. Bei den Ani-
somyaria {Pectinidae, Ostreidae und Mytilidae) besteht
zwischen Magenstiel und Kristallstielsack eine schlitz-
artige Verbindung; diese macht es moglich, daBl Algen,
die bereits in den Darm abgegeben wurden, erneut
tiber den Kristallstielsack in den Magen gelangen.
MorToN (1958, p. 102) schreibt, daB diese Partikel
,.have been retrieved by catching up in the viscid style
substance as they travelled along the intestine, and are
thus returned to the stomach for further digestion®.

Tragt man die phagozytierte Algenmenge in analo-
ger Weise zur Abb. 8 D in ein doppelt logarithmisch
unterteiltes Koordinatensystem ein, so erhélt man bei

mg/24 h
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Abb. 15. Relation zwischen phagozytierter Algenmenge und

Filtrierrate in Abhiéngigkeit von der KorpergréBe (Weichkar-

per-NaBgewicht) bei A Arctica islandica (Februar bis Mirz

1967) und B Modiolus modiolus (Juni bis August 1967). (x)

filtrierte Algen, (o) ausgenutzte Algen. Die Versuche wurden

bei 12°C und einer Konzentration von 20 X 108 Chlamydo-

monas-Zellenfl ausgeftihr. Die eingefragenen Werte sowie die

Versuchs-Nr. sind den Tabellen 3 und 11 zu entnehmen

der Verwendung des Weichkérper-NaBgewichtes als
Grofenbezug eine Gerade (Abb. 15); dies gilt fiir beide
untersuchte Arten. Trigt man (Abb. 15) auBerdem die
wihrend 24 Std herausfiltrierte Nabrungsmenge fiir die
beiden Arten in Abhéngigkeit vom gleichen GrdBen-
bezug ein, so erhilt man wiederum Geraden mit an-
néhernd gleichen ,,b*“- und héheren ,,a“-Werten. Diese
graphische Darstellung gibt in maBstabgerechter Weise
unmittelbar den Zusammenhang zwischen der Filtrier-
leistung (Filtrierrate, Anzahl und Gewicht filtrierter
Algen) und der phagozytierten Algenmenge an. Beide
GriBen wachsen also mit zunehmender KérpergroBe
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um gleiche Betrige. Was demnach fiir die Filtrierrate
zutrifft, gilt auch fiir die Nahrungsausnutzung : Arctico
islandico zeigt in den Monaten Februar und Mérz eine
anndhernde Gewichtsproportionalitdt (Steigungswin-
kel der Ausgleichsgeraden: 41°) beziiglich der phago-
zytierten Algenmenge in Abhéngigkeit von der Korper-
groBe (Weichkorper-NaBgewicht), wihrend fiir 2 odi-
olus modiolus in den Monaten Juni bis August eine
stark gendherte Oberflichenproportionalitdt (Stei-
gungswinkel: 36°) vorliegt. Wie aus Abb. 15 A hervor-
geht, nimmt bei Aretica islandica die phagozytierte
Algenmenge im Gegensatz zur Filtrierleistung bei
Exemplaren iiber 15 g Weichkdrper-Nal3igewicht stér-
ker ab. Diese stirkere Abnahme der phagozytir ge-
nutzten Algenmenge fiir die beiden gréBten Grofen-
klassen von Aretice islandica steht in Einklang mit den
Befunden von ZruTHEN (1947) und KrteEr (1960),
die fiir den Sauerstoffverbrauch bei Exemplaren von
Mytilus edulis iber 10 g Weichkérper-NaBgewicht eine
geringere Zunahme mit zunehmender KorpergroBe
registrierten.

Diskussion iiber die KorpergroBenabhingigkeit
der Nahrungsausnutzung

Krtieer (1940), voN BERTATANFFY (1942) und
KrrreL (1941) stellten nahezu gleichzeitig fest, dall die
Abhingigkeit des Stoffwechsels von der Kérpergrofie
als ein Spezialfall der allometrischen Wachstumsregel
zu deuten ist. Der Zusammenhang zwischen Tier-
gewicht (Weichkorper-NaBgewicht) und dem Grund-
umsatz 148+¢ sich allgemein durch die im Zusammen-
hang mit der Filtrierrate bereits angegebene allome-
trische Formel y = a - xP wiedergeben, wobei ,,y* jetzt
die Stoffwechselgrfie, ,,x* der KorpergroBenbezug
und ,,a“ und ,,b‘‘ Konstanten darstellen, fiir die das
bereits Ausgefithrte gilt.

Da der Sauerstoffverbrauch ein gutes Mal fiir die
Aktivitit und fiir die Stoffwechselintensitdt eines
Tieres ist, liegt es nahe, Parallelen zwischen assimilier-
ter (phagozytir genutzter) Nahrung und dem Sauer-
stoffverbrauch in Abhingigkeit von der Korpergrofe
vergleichend zu diskutieren.

RorraAUwE (1958) bestimmte den Sauerstoffver-
brauch bei Mytilus edulis in Abbingigkeit von der
Korpergrofe und ermittelte durch diese Messungen
einen weitgehend oberflichenproportionalen Grund-
umsatz. Die von KrUGarr (1960) ebenfalls fiir Mytilus
edulis gemessenen Werte fiir den Sauerstoffverbrauch
lagen zwischen einer gewichtsproportionalen und einer
oberflichenproportionalen Atmung. Die Atmungs-
gréBe ist nach den Befunden von KrUagER (1960) sehr
,1abil und erheblichen jahreszeitlichen Schwankun-
gen unterworfen. Fiir den Monat Mirz konnte KrGrr
hinsichtlich des Sauerstoffverbrauches eine Gewichts-
proportionalitit (Weichkorper-NaBgewicht), fiir die
Monate August und November eine annihernde Ober-
flachenproportionalitit der Atmung mit zunehraender
KorpergroBe nachweisen; die Werte fiir die tibrigen
Monate liegen zwischen diesen Proportionalitdten.
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KrteEr hat die Werte fiir den Sauerstoffverbrauch in
ein doppelt logarithmisch unterteiltes Koordinaten-
system eingetragen und konnte diesen Punkten eine
Ausgleichsgerade zuordnen. Damit gehorcht der Sauer-
stoffverbrauch der allgemeinen allometrischen Formel.

Wiirde man diese Ausgleichsgeraden, die nach
KRrUaER (1960) je nach der Jahreszeit charakteristische
Werte fir ,,a% und ,,b** besitzen, ebenfalls in Abb. 15
eintragen, so wiirde man eine weitere Parallele erhalten.
Das heiBt, iibertragt man die fiir Mytilus edulis (Nord-
see) von KRUGER gemessenen Werte fiir den Sauer-
stoffverbrauch unter Beriicksichtigung der jahreszeit-
lichen Schwankungen auch auf Arctica und Modiolus,
80 148t sich folgern, dal3 die Hohe der Filtrierrate, die
Menge phagozytir genutzter Algen und der Saunerstoff-
verbrauch mit zunehmender Ko6rpergroBe in gleichen
Proportionen ansteigen.

Bs ist sehr wahrscheinlich, daf3 nicht nur artspezi-
fische, sondern auch jahreszeitliche Differenzen bei den
in Abb. 15 dargestellten Relationen zum Ausdruck
kommen; die Steigungswinkel der Ausgleichsgeraden
stimmen in erstaunlicher Weise mit den Werten von
Krterr (1960) fir die entsprechenden Monate iiber-
ein. Diese Parallelitit lieSe sich aber nur durch weitere
Versuche sichern.

Es sei hier betont, daB bei einer Ubertragung von
an Mytilus edulis gewonnenen Ergebnissen auf andere
Arten ausschlieBlich — und auch dies mit groer Ein-
schrankung - nur die Relativitdt der Werte, aber
nicht die absoluten Werte benutzt werden diirfen ; die
Relationen der Werte mégen sehr dhnlich sein (&hn-
liche oder entsprechende Werte fiir ,,b*‘), wihrend die
absoluten Werte (die Werte fiir ,,a%) von Art zu Arp
stark variieren kénnen. So ist es fiir Modiolus modiolus
erwiesen (SoELIEPER et al., 1958), dafl das Modiolus-
Gewebe eine hohere Stoffwechselintensitat (bei 10 °C)
besitzt als das von Mytilus edulis.

Nahrungsausnutzung in Abhingigkeit
von der Temperatur

Die der phbagozytiren Nahrungsverarbeitung zur
Verfiigung stehende Nahrungsmenge nimmt mit zu-
nehmender Temperatur (4°, 12° und 20 °C) in gleicher
Weise wie die Filtrierraten zu, fiir Arctica islandica im
Verhiltnis 1:2:2,1 und fiir Modiolus modiolus im Ver-
haltnis 1:2,1:3 (Tabelle 4).

Die prozentuale Ausnutzung des Nahrungsangebo-
tes ist Tabelle 12 zu entnehmen. Wahrend im Tempe-
raturbereich von 4° bis 12 °C der Ausnutzungsgrad mit
zunehmender Temperatur keine (Arctica islandica)
bzw. nur eine geringe (Modiolus modiolus) Steigerung
erfihrt (Abb. 11 B), erhtht er sich im Temperatur-
bereich von 12° bis 20 °C fiir Modiolus modiolus um
14%, und fiir Arctica islandica um 259%,.

Durch diese Steigerung des Ausnutzungsgrades
nimmt mit zunehmender Temperatur die ansgenutzte
Nahrungsmenge fiir Arotica islandico im Verhiltnis
1:2:27 wod fir Modiolus modiolus im Verhaltnis
1:2,2:3,7 (Abb. 11 C) zu. Aus diesen Angaben ist er-
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Tabelle 12. Nahrungsausnutzung in Abhdngigkeit von der Temperatur bei Modiolus modiolus und Arctica islandica

Versuchs- Temperatur Ausgenutzte Nahrung (Trockengewicht) Produzierter Kot (Trockengewicht)
Nr. (siche pro cm3 prog Gesamt- Algen- Schleim -
Versuchs- Verdrangungs- Weichkdrper- gewicht anteil Driisenkot
protokoll) volumen Trockengewicht )

(°C) (%) (mg/24h)  (mg/24 hjem®)  (mg/24 h/g) (mg/24h)  (mg/24h)  (mg/24h)
Modiolus modiolus (32,5 em® Verdringungsvolumen), gefiittert mit Chlamydomonas, 20 X 108 Zellen/1
16, 17 4 71,5 25,98 0,80 11,2 13,23 7,55 5,68
6,7,8 12 82,5 58,09 1,78 25,2 16,23 12,33 3,90
18, 19 20 92,9 94,32 2,90 40,8 15,33 7,20 8,13
Arctica islandica (T4 em® Verdrangungsvolumen), gefittert mit Chlamydomonas, 20 x 10°% Zellen/l
34, 35 4 67,3 54,44 0,72 12,2 35,80 25,96 9,84
28, 29 12 67,2 108,34 1,46 24,6 76,30 52,94 23,36
36,37,38 20 83,6 144,38 1,96 33,0 40,50 28,36 12,14

sichtlich, daf (1) beieiner Herabsetzung der Temperatur
von 12° auf 4°C sowohl der Filtriermechanismus als
auch der Prozell der phagozytiren Nahrungsaufnahme
fiir beide Arten anndhernd um 50%, reduziert werden,
daB aber (2) eine Temperaturerhthung von 12° auf 20°C
auf die phagozytire Nahrungsverarbeitung eine viel
stdrkere Steigerung als auf die Filtrierleistung ausiibt:
Wihrend eine Temperaturerhthung von 12° auf 20 °C
bei Arctica islandica eine 7%jige Steigerung der Filtrier-
rate bewirkt, wird der Betrag phagozytierter Algen um
259, gesteigert; bei Modiolus modiolus betrigt die ent-
sprechende Steigerung der Filtrierrate 449, und die der
phagozytir genutzten Algenmenge 639,. Dieser Sach-
verhalt wird auch durch einen Vergleich der Tempera-
turkoeffizienten Q,, fiir die Filtrierleistung (Tabelle 5)
mit den Temperaturkoeffizienten Q,, fiir die phago-
zytierte Nahrungsmenge (Tabelle 13) deutlich.

Die Anwendung der van’t Hoffschen Regel auf die
phagozytierte Algenmenge ergibt fiir niedrige Tempe-
raturen (4° bis 14 °C) Q,,-Werte, die in guter Uberein-
stimmung mit der Filtrierrate iiber 2 liegen, wihrend
fiir héhere Temperaturen (10° bis 20 °C) die Q,,-Werte
unter 2 liegen; allerdings wird von Modiolus modiolus
auch im héheren Temperaturbereich fast der Wert 2
erreichti.

Diskussion tiber die Temperaturabhingigkeit
der Nahrungsausnutzung
Zwischen der phagozytierten Nahrungsmenge und
dem Sauerstoffverbrauch scheinen sehr shnliche Tern-
peraturabhéngigkeiten zu bestehen. ScHLTEPER (1955)
hat die Atmungsintensitit des Kiemengewebes bei
Nordsee-Miesmuscheln (Mytilus edulis, 30%,, S) im

Temperaturbereich von 10° bis 35 °C untersucht und
gibt den O,-Verbrauch (im Sommer) bei 10°C mit
51 mm? und bei 20 °C mit 101 mm?h/100 mg Kiemen-
gewebe-Trockengewicht an; der Wert fiir Q,, (10° bis
20°C) betrigt anndhernd 2. Ubereinstimmend mit
diesen Hrgebnissen von ScHLIEPER haben die Sauer-
stoffverbrauchsmessungen von NEWELL (1966, p. 427)
an Cardiwm edule in der Aktivitdtsphase (,,when the
animal is actively pumping®) ein Q,, (10° bis 20 °C)
von 1,84 ergeben. Die Q,-Werte von ScuziepER und
NzweLL lassen sich gut meinen Q-Werten fiir die
phagozytierte Algenmenge einordnen.

Nahrungsausnutzung in Abhingigkeit
- von der Konzentration

Fiir die Filtrationsversuche an Aretica islandice und
Modiolus modiolus in Abhéngigkeit von der Konzentra-
tion ist ebenfalls die Nahrungsausnutzung bestimmt
worden. Die der Phagozytose zur Verfiigung stehende
Nahrungsmenge ist in der letzten Spalte von Ta-
belle 6, die prozentuale Nahrungsausnutzung sowie die
wihrend 24 8td phagozytierte Nabrungsmenge in
Tabelle 14 eingetragen und in Abb. 13 graphisch dar-
gestellt. Wie bei der Besprechung der Filtrierraten ist
auch hier fiir beide Arten eine getrennte Darstellung
notwendig.

Nahrungsausnutzung bei Arctica islandica bei 12 °C

Wie aus Tabelle 6 und Abb. 13 B zu entnehmen ist,
wurde bei der mittleren Konzentration die gréBte
Algenmenge der Phagozytose zur Verfiigung gestellt;
diese ist bei der niedrigen Konzentration um 269, ge-
ringer. Bei der hohen Konzentration entfallen von dem

Tabelle 13. Temperaturkoeffizienten Qy, fiir die Steigerung der phagozytierten Algenmenge. Zugrunde liegen eigene Untersuchungen.
Die Werte fir die phagozytierte Algenmenge sind aus Abb. 11 C interpoliert

4°C 14°C Qo (4°—14°C) 10 °C 20°C Qe (10°—20°C)
Arctica islandica (74 cm?)
Phagozytierte Algenmenge (mg/24 h) 54 116 2,15 93 144 1,55
Modiolus modiolus (32,5 cm®)
Phagozytierte Algenmenge (mg/24 h) 26 66 2,54 49 94 1,92

16 Marine Biology, Vol. 4
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Tabelle 14. Nahrungsausnutzung in Abhingigkeit von der Futterkonzentration bei Modiolus modiolus und Arctica islandica

Versuchs- ~ Konzentra- Ausgenutzte Nahrung (Trockengewicht) Kot, einschl, Pseudofaeces (Trockengewicht)
I‘\TTI'- (Slihe tion pro cm? pro g Gesamtgewicht Algenanteil Schleim -

ersuchs- Verdringungs- Weichkérper- Driisenkot
protokoll) volumen Trocken-

gewichb
(Zellen/1) (%) (mg/24 k) (mg/24 hjem®) (mg/24hfg) (vg/24 b) (mg/24 b) (mg/24 h)

Modiolus modiolus (32,5 cm® Verdringungsvolumen), 20 °C, gefiittert mit Chlamydomonas
20, 21 10 x 108 90,4 63,44 1,95 27,6 10,35 6,72 3,81
18, 19 20 x 108 92,9 94,32 2,90 40,8 15,33 7,20 8,13
22, 23 40 x 108 94,2 97,94 3,01 42,4 13,29 5,98 7,31
Arctica islandica (74 em® Verdrangungsvolumen), 12 °C, gefiittert mit Chlamydomonas
39, 40 10 x 108 88,1 104,66 1,42 23,8 30,30 14,28 16,02
28, 29 20 x 108 67,2 108,34 1,46 24,6 76,30 52,94 23,36
41, 42 40 x 108 61,9 78,10 1,06 17,8 63,60 47,84 15,76

fiir die herausfiltrierte Nahrungsmenge angegebenen
Betrag etwa 309, auf Pseudofaeces, so dal in diesem
Fall der Nahrungsausnutzung 459, weniger (als bei der
mittleren Konzentration) zur Verfiigung stehen.

Da, der bei der mittleren Konzentration aufgenom-
mene Betrag an Algen lediglich zu 67%, und der bei der
niedrigen Konzentration aufgenommene, um 269, ge-
ringere Betrag zu 889, ausgenutzt werden, sind bei den
Fiitterungsversuchen mit der mittleren und der nied-
rigen Konzentration die phagozytierten Algenmengen
praktisch gleich hoch. Daraus 146t sich schlieBen, daB
schon bei der niedrigen Konzentration die phagozytére
Maximalleistung erreicht wird und daB bei der mittle-
ren Konzentration der Phagozytose eine Algenmenge
zur Verfiigung gestellt wird, die phagozytar (bei 12°C)
nicht bewaltigt werden kann.

In den Versuchen mit den hohen Konzentrationen
wurden Faeces und Pseudofaeces nicht getrennt ge-
wogen, so daB der in den Magen aufgenommene Betrag
nicht bekannt ist. Bekannt sind die herausfiltrierte, die
phagozytierte und die zusammen auf Faeces und
Pseudofaeces entfallende Algenmenge. Wie sich die
wieder abgegebene Algenmenge auf Faeces und Pseudo-
faeces verteilt, kann durch den folgenden Gedanken-
gang nur abgeschitzt werden. Da bei den Versuchen
mit der hohen Konzentration lediglich 6%, mehr Algen
als bei der niedrigen Konzentration herausfiltriert
werden, von diesem geringfiigig hiheren Betrag aber
ein erheblicher Anteil auf Pseudofaeces entfallt, dirfte
die in den Magen aufgenommene Algenmenge bei der
hohen Konzentration auf jeden Fall nicht hsher als bei
den Parallelversuchen mit der niedrigen Konzentration
sein. Da kein Grund fiir einen gestérten Ablauf der
Phagozytose im Magen vorliegt, konnte fiir die bei der
hohen Konzentration in den Magen aufgenommene
Algenmenge ebenfalls (wie bei der niedrigen Konzentra-
tion) eine 88%ige Nahrungsausnutzung vorliegen.
Unter der Annahme einer 88%igen Nahrungsausnut-
zung ergibt sich fiir die bei der hohen Konzentration
insgesamt in den Magen eingefithrte Algenmenge ein
Betrag von 88,6 mg/24 h. Die herausfiltrierte Algen-
menge wiirde sich demnach wie folgt aufteilen:

78,0 mg ( 88,0%,) phagozytierte Algen
10,6 mg ( 12,09;) im Kot befindliche Algen

88,6 mg (100 9) in den Magen aufgenommene Algen
beziehungsweise

78,0 mg ( 62,0%,) phagozytierte Algen

10,6 mg (  8,49,) im Kot befindliche Algen

37,3 mg { 29,6%) in den Pseudofaeces befindliche Algen

125,9 mg (100 9,) herausfiltrierte Algen.

Die phagozytierte Algenmenge liegt bei der hohen
Konzentration 269, unter der Maximalleistung. Die
prozentuale Nabrungsausnutzung, die mit 889, ange-
nommen wurde, 143t sich offensichtlich — es werden
reichlich Kotballen mit lebenden Algen gebildet —
nicht weiter steigern, d. h. ein bestimmter Prozentsatz
(etwa 109) der im Magen befindlichen Algen diirfte
sich immer in den Kotballen wiederfinden.

Nahrungsausnutzung bei Modiolus modiolus
bei 20 °C

Die der Phagozytose bei 20 °C bei den verschiede-
nen Konzentrationen zur Verfiigung stehende Nah-
rungsmenge ist in der letzten Spalte von Tabelle 6 ein-
getragen. Hieraus ist ersichtlich, daB sie fiir die beiden
héheren Konzentrationen iibereinstimms (Abb. 13 B).
Da die prozentuale Nahrungsausnutzung (Tabelle 14
und Abb. 13 C) ebenfalls kaum differiert, stimmen auch
die phagozytierten Betrige iiberein. Und zwar erweist
sich bei 20 °C die héchste Konzentration als optimal,
weil bei weit niedrigerer Filtrierrate (durchschnittlich
509%, niedriger) und Kotballenbildung der Leistungs-
aufwand am geringsten ist. Eine weitere Steigerung der
Konzentration diirfte kaum einen noch hoheren Betrag
fity die phagozytierte Nahrungsmenge zur Folge haben,
da bereits bei 60 x 10% Zellen/l Pseudofaecesbildung
groBeren Umfanges auftritt, die mit einer Reduktion
des in den Magen aufgenommenen Materials verbun-
den ist.

Die niedrigste Konzentration (10 X 106 Zellen/l)
erweist sich bei 20 °C ebenfalls als ungiinstig: es wer-
den 329, weniger Algen der Phagozytose zur Verfii-
gung gestellt und 339, weniger phagozytiert.
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Diskussion iiber die Konzentrationsabhingigkeit
der Nahrungsausnutzung

Ein Vergleich zwischen Arctica islandica und Mo-
diolus modiolus wird dadurch erschwert, dafB die kon-
zentrationsabhingigen Versuche mit 4. islandica bei
12°C und mit M. modiolus bei 20°C durchgefithrt
wurden. Auf Grund der fir beide Arten gleichen Be-
dingungen (Versuch-Nr. 54 bis 74), die zur Pseudo-
faecesbildung fithren, scheint es mir gerechtfertigt, fir
beide Arten ein dhnliches Reagieren auf verschiedene
Konzentrationen anzunehmen. Da mit Auftreten der
Pseudofaecesbildung auch die Reduktion der in den
Magen aufgenommenen Algenmenge einsetzt, ist die
Feststeliung, dafl beide Arten unter gleichen Bedin-
gungen Pseudofaeces bilden, sehr wichtig: Denn eine
Konzentrationserh6hung von 20 x 10% auf 40 x 108
Zellen/] bei 12 °C diirfte fiir beide Arten (fiir 4. islan-
dica. nachgewiesen) zu einer Reduktion der in den
Magen aufgenommenen Algenmenge fithren; ein Glei-
ches gilt bei 20°C fiir eine KonzentrationserhShung
von 50 X 108 (fiir beide Arten tritt noch keine Pseudo-
faecesbildung auf) auf 60 % 10% Chlamydomonas-Zellen.
Die hochsten phagozytierten Betrdge (Abb. 13 D)
liegen bei 12 °C im Konzentrationsbereich von 10 x 108
bis 20 x 10% Zellen/l (nachgewiesen fiir 4. islandica,
wihrend bei 20 °C die hdchsten phagozytierten Betrige
zwischen 20 X 10% und 40 x 10% Zellen/l (nachgewie-
sen fiir 3. modiolus) liegen. Der optimale Konzentra-
tionsbereich ist bei 20°C auf Grund der erst bei
60 x 10° auftretenden Pseudofaecesbildung anf
50 x 10¢ Zellen/l auszudehnen; allerdings diirfte der
phagozytierte Betrag kaum noch gesteigert werden, da
bereits die Steigerung im Konzentrationsbereich von
20 x 10% bis 40 X 10° Zellen/l sehr gering ist. Aus
diesen Ausfithrungen 148t sich eine Verschiebung der
optimalen Konzentrationsbereiche (Abb, 13 D) ab-
leiten: Bei einer Temperaturerhthung von 12° auf
20 °C muB die Konzentration etwa verdoppelt werden,
um vergleichsweise giinstige Verhiltnisse zu schaffen.

Wenn auch bei 12 °C fiir Aretica islandica bereits
bei der niedrigen Konzentration und bei 20°C fiir
Modiolus modiolus bei der mittleren Konzentration
anndhernd die Maximalleistung der phagozytiren
Algenaufnahme erreicht wird, so ist zu bedenken, dafl
dieses Ergebnis bei einem Nahrungsangebot von Rein-
kulturen gewonnen wurde. Es bleibt die Frage, in
welcher Weise bei Verwendung von Reinkulturen die
Auslesemechanismen der Kiemen, der Palpen und des
Magens eingesetzt werden. Da es sich um ein véllig
homogenes Nahrungsangebot handelt, kénnen die Aus-
lesemechanismen nur tiberschiissiges Algenmaterial
entfernen. Der Betrag an iiberschiissigem Algenmate-
rial ist bei der mittleren Konzentration im Experiment
mit Arctice islandica besonders hoch; 839, der in den
Magen eingefiihrten Algen werden mit den Faeces
wieder abgegeben. Bei einem Nahrungsangebot von
Seston natiirlicher Zusammensetzung in den entspre-
chenden Konzentrationen wiirde aber in erster Linie
unbrauchbares Material, insbesondere der spezifisch

16+

J. E. Wrnrer: Filtrierleistung und Nahrungsausnutzung bei Muscheln

121

schwerere mineralische Anteil, durch die Auslese-
mechanismen des Magens in den Mitteldarm abgegeben
werden, so daBl unter diesem Gesichtspunkt auf jeden
Fall diejenige Konzentration, bei der die meisten Par-
tikel in den Magen aufgenommen werden, sich als
optimal erweist. Somit diirfte auch unter natiirlichen
Bedingungen die mittlere Konzentration bei 12 °C und
die hohe Konzentration bei 20 °C den hichsten phago-
zytierten Betrag erbringen.

Da die Auslesemechanismen des Magens wahr-
scheinlich in Aktion treten, sobald Partikel — einerlei
welcher Art — dem Magen zugefiihrt werden, 148t sich
die Vermutung erbirten, dafl die prozentuale Nah-
rungsausnutzung kaum. tiber 909, gesteigert werden
kann, da ein bestimrater Prozentsatz (etwa 109%,)
immer iiber die Auslesemechanismen in den Mittel-
darm gelangt.

Diskussion diber den Ausnutzungsgrad

Der ermittelte Grad der Nahrungsausnutzung ist
an Hand der Ergebnisse von Avren (1962), KUuENZLER
(1961) und MireryEV und Soroxix (1966) zu disku-
tieren (Tabelle 15).

ALLEN (1962) hat Algen mit radicaktivem Phos-
phor 3P markiert, diese an Mya arenaric und Venus
striatule verfiittert und iiber die Phosphorbilanz den |
Ausnutzungsgrad bestimmt. 6 bis 239, des insgesamt
mit den Algen aufgenommenen Phosphors (32P) wur-
den in den Kotballen und in den Pseudofaeces wieder
abgegeben, d. h. 77 bis 94%, des mit den Algen aufge-
nommenen, markierten. Phosphors wurden assimiliert.
Da Arrex die Versuche bei 17° bis 18 °C durchfiihrte,
sind bei einem Vergleich mit meinen Versuchsergeb-
nissen Werte zu erwarten, die zwischen den bei 12° und
20 °C gewonnenen liegen. Ein Vergleich wird erschwert,
weil ALLEN seine Versuchstiere vor Versuchsbeginn
5 Tage lang in filtriertem Meerwasser hielt.

Die Nahrungsausnutzung bel Venus striatula be-
tragt im Durchschnitt 90%. Es wurden sehr kleine
Exemplare benutzt (18 bis 21 mm), die nur 90 min der
Algensuspension ausgesetzt waren (anschlieBende Aus-
kotzeit bis zu 223 Std). Als Vergleich (Tabelle 15) kom-
men also nur Modiolus modiolus von 5,5 em3 Ver-
dréngungsvolumen (40 mm lang) mit einer 90%igen
und Arctica islandica mit 6,5 em® Verdringungsvolu-
men (33 mm lang) mit einer 75%igen Ausnutzung in
Frage. Trotz der Heterogenitét der Versuchsbedingun-
gen {ALLEN, 1962, benutzte auch hshere Konzentra-
tionen) stimmen die Ergebnisse gut iiberein.

Der Ausnutzungsgrad von Mya arenaria wird von
Arvpax im Durchschnitt mit 809, angegeben. Die ver-
wendeten Exemplare waren 57 bis 82 mm lang; die
Zeit der Nahrungsaufnahme betrug 4,5 bis 86 Std. Da
von einer Erginzung der herausfiltrierten Algen nicht
die Rede ist, bedeutet der lange Aufenthalt in der
Futtersuspension im wesentlichen nicht eine Verlinge-
rung der FrefBzeit, sondern der Auskotzeit; diese betrug
anschlieBend bis zu 154 Std. In diesem Fall ist ein Ver-
gleich mit meinen Versuchen an Mye arenaria von
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Tabelle 15. Ausnutzungsgrad der Nohrung bei verschiedenen Lamellibranchiern. Bei den Prozentangaben fir den Ausnwutzungsgrod
ist die in den Magen aufgenommene Algenmenge gleich 100%, gesetzt; bei den mit * gekennzeichneten Angaben ist die herausfilirierte
Algenmenge (einschiteflich evtl. produzierter Pseudofaeces) gleich 1009, gesetzt

Spezies Linge Nahrung Konzentra- Temperatur Methode  Ausnutzungs- Autoren
(mm) tion (°C) grad
(10° Zellen/1) (%)
Modiolus modiolus 76 Chlamydomonas 20 20 Biuret- 93,0 Eigene Versuche
10 X 7,51 20 12 Reaktion 82,5
Dunaliella
750 X 5y 20 12 86,4
Mya arenaria 41 Chlamydomonas 40 12 82,0
Mya arenaria 76 Phaeodactylum  30—60 17—18 s2p 80,0* ALLEN (1962)
4 X 40
Arctica islandica 76 C’hlamydol;;wnas 10 12 Biuret- 88,0 Tigene Versuche
Chlamydomonas 20 20 Reaktion 84,0
Chlamydomonas 20 12 67,0
Dunaliella 20 12 65,3
Mya truncata 53 Chlamydomonas 20 12 72,9
Mytilus edulis 49 Dunaliella 20 12 71,9
Mya truncata 53 Dunaliella 80 12 60,4
Venerupis pullasira 51 Dunaliella 80 12 42,8
Modiolus modiolus 40 Chlamydomonas 20 12 Biuret- 90,2 Eigene Versuche
Reaktion
Venus striatula 2 Phaeodactylum 30—60 17—18 s2p 90,0%* ALLEN (1962)
Arctica islandica 33 Chlamydomonas 20 12 Biuret- 74,6 Eigene Versuche
Cardium edule 31 Chlamydomonas 20 12 Reaktion 83,2
Modiolus demissus ? Phoeodactylum 7—170—216? 10 32p 75,97 KurnzrEr (1961)
Dreissena polymorpha 8—28  Chlorella, 5 . ? ? UG 30,0 MixEEYEV und
Bacteria, 1—3p  ? ? 49,0% SOROKIN (1966)

41 mm Linge (Versuch-Nr.48 und 49) mibt einem
829%igen Ausnutzungsgrad und weiterhin mit Modiolus
modiolus von 32,5 cm® Verdringungsvolumen (76 mm
lang) mit einem Ausnutzungsgrad zwischen 83%, und
949, und mit Aretica islandica von 74 em® Verdrén-
gungsvolumen (76 mm lang) mit einem Ausnutzungs-
grad zwischen 679%, und 889%, moglich. Der ermittelte
Ausnutzungsgrad von 80%, fir Mya arenaria liegt in
der Hohe zwischen den Werten von Modiolus modiolus
und Arctica islandica. Zu den Prozentangaben von
AvreN ist zu bemerken, daf die insgesamt heraus-
filtrierte Algenmenge gleich 1009, gesetzt wurde.
KueNzLER (1961) bestimmte ebenfalls den Aus-
nutzungsgrad mit Hilfe von 32P-markierten Algen, und
zwar an Modiolus demissus. Seine Angaben sind jedoch
wenig iibersichtlich dargestellt, so daf bei den Prozent-
angaben die Beziige unsicher sind. Weiterhin beinhal-
tet die von KueNzLER angewandte Methode (1961,
p. 407) eine gewisse Unsicherheit: ,,A little more than
balf of the original radioactivity in the suspension was
recovered ; the remainder was probably lost when the
pseudofeces were discarded during washing of the fecal
strips*. ALLENs (1962) und meine eigenen Versuchser-
gebnisse sollen mit KueNzLers Tabelle 4 verglichen
werden. Die Angaben dieser Tabelle beziehe ich auf die
insgesamt herausfiltrierte Algenmenge, wonach dann
549, in den Magen aufgenommen und 469, als Pseudo-
faeces wieder abgegeben werden. Bezieht man die Pro-
zentangaben des Ausnutzungsgrades auf die in den Ma-
gen aufgenommene Algenmenge (setzt man also 54%
= 1009%,), so ergibt sich ein Ausnutzungsgrad mit
76%,; 24%, der in den Magen aufgenommenen Algen

befinden sich demnach im Kot. Die so errechneten
Werte liegen im Schwankungsbereich der tibrigen Er-
gebnisse (Tabelle 15).

MxuaeYEV und SoROKIN (1966) haben mittels 4C-
markierten Chlorella- und Bakterienkulturen die pha-
gozytierte Zellsubstanz bei Dreissena polymorpha be-
stimmt. In den Chlorella-Versuchen entfielen von der
insgesamt herausfiltrierten #C-markierten Zellsubstanz
18 bis 24 Y, auf die phagozytire Aufnahme, 21 bis 379,
auf Pseudofaeces und 44 bis 5569, auf Kotballen. Im
Vergleich zu den bisher geschilderten Angaben ist der
prozentuale Anteil, der von der insgesamt berausfil-
trierten Nahrungsmenge auf die phagozytierte Zellsub-
stanz entfillt, mit 18 bis 249, sehr gering. Die ent-
sprechenden Versuche mit Bakterienkulturen ergaben
fiir die phagozytierte Zellsubstanz Werte von 45 bis
57Y%, der insgesamt herausfiltrierten Bakterienmenge.

Tst man methodisch in der Lage, die Pseudofaeces
quantitativ zu erfassen, so will es mir fiir die Bestim-
mung des Ausnutzungsgrades sinnvoll erscheinen, die
Menge an gebildeten Pseudofaeces von der heraus-
filtrierten Suspensionsmenge zu subtrahieren und die
in den Magen eingefiihrte, der Phagozytose zur Ver-
fiigung stehende Suspensionsmenge als ,,aufgenom-
mene Nahrung® gleich 1009, zu setzen. Dies ist deshalb
ratsam, weil die Pseudofaecesbildung sehr unregel-
miBig erfolgt und dadurch eine etwa vorhandene
Korrelation zwischen aufgenommener und ausgenutz-
ter Nahrung verdeckt wird. Setzt man also die in den
Magen aufgenommene Nahrung gleich 1009, so er-
hoht sich die Nahrungsausnutzung in den Versuchen
von MikmEYEV und Sorokix (1966) bei Chlorella als
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Nahrung von 21%, auf etwa 309%, (als Durchschnitts-
wert) und bei der Bakteriennahrung von 49¢, auf
699, sofern im letzteren Fall ebenfalls eine 30%ige
Pseudofaecesbildung vorliegt (hierzu fehlen die An-
gaben). Eine 699%jige Nahrungsausnutzung wiirde
mit den ibrigen Befunden weit besser vergleichbar
sein. Ein geringerer Wert wiire durch die Kleinheit der
zu phagozytierenden Bakterien zu erkliren.

Die Zellwinde von Phaeodactylum (Versuche von
KurxNzrer, 1961, und Arrew, 1962) und Chlamydo-
monas (eigene Versuche) diirften weder im Rahmen der
Phosphorbilanz (32P) noch der Eiweifibilanz (Biuret-
methode) erfalt worden sein, was fiir die Ubereinstim-
mung der Versuchsergebnisse von KUENZLER, ALLEN
und meinen eigenen Versuchen bedeutungsvoll ist.
Wenn auch in qualitativen Untersuchungen verschie-
dentlich Zellulase im Kristallstiel nachgewiesen wurde
(PorcHON, 1941 ; Laving, 1946; NEwELL, 1953 ; FisH,
1955) und wenn auch STONE und MorToxw (1958) den
Verdauungsdivertikeln einen ,,cellulolytic factor zu-
sprechen, so ist in quantitativer Hinsicht iiber das
AusmaB und die Wirksamkeit dieser Zellulase — abge-
sehen von den in Holz bohrenden Formen — nichts
bekannt. Geht man davon aus, daB die Zellulose fiir die
betrachteten Arten keinen Nihrwert besitzt, so ist es
durchaus sinnvoll, eine Bestimmungsmethode zu wih-
len, die die Zellulose in der Bilanzbildung nicht mit-
erfafit.

Die geringe Ausnutzung von Chlorelle wird von
MmxuRYEV und SorOKIN (1966) mit dem Besitz einer
Zellwand aus Zellulose in Zusammenhang gebracht,
die nach Auffassung der Autoren offenbar die Ver-
dauung erschwert; die weit hohere Ausnutzung der
Bakterien bestéitigt diese Auffassung. Ohne Zweifel
wird die Ausnutzung durch die Zellulose in der Zell-
wand erschwert, aber zum anderen legt ein Vergleich
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mit den Versuchsergebnissen von KuveNzrLer (1961),
Arrexy (1962) und mit meinen eigenen Befunden
die Annahme nahe, daB ein ganz erheblicher Anteil des
1C auf die Zellulose der Zellwand entfillt. Diese diirfte
sich nahezu quantitativ im Anschluf} an die Nahrungs-
verarbeitung im Kot befinden. Die Nahrungsausnut-
zung der insgesamt in den Darmtrakt eingefithrien
Algensubstanz (einschliefilich der Zellulose) muB dem-
nach viel geringer ausfallen. Da die Bakterien nur von
sehr zarten Zellwéinden umgeben sind, die sich aus der
zellulose- und pectinfreien, sog. mucocomplexen Sub-
stanz (Lipide, Polysaccharide, Aminozucker und Ami-
noséuren) aufbauen und sicherlich leichter einer Aus-
nutzung zugénglich sind, fallen diese nicht so stark ins
Gewicht. Ein anndhernder Vergleich dieser Versuchs-
ergebnisse wire mdoglich, wenn der auf die Zellwéinde
entfallende 14C-Anteil bekannt wire.

Filtrierleistung wnd Nahrungsausnutzung
bei verschiedenen Lamellibranchiern

Eigene Versuche mit Mytilus edulis,
Cardium edule, Mya arenaria, Mya truncata
und Venerupis pullastra

Die an diesen Arten durchgefithrten Versuche be-
schranken sich auf jeweils eine Groflenklasse und wur-
den bei 12 °C und dem Salzgehalt des Standortes
durchgefithrt (Versuchsprotokoll, Versuchs-Nr. 45 bis
53). Die gemessenen Filtrierraten sowie Einzelheiten
zur Korpergrofe, zum Nahrungsangebot, zum Salz-
gehalt und zur Versuchsdauer sind Tabelle 16 zu ent-
nehmen. Den Filtrierverlauf zeigen Abb. 16 und 17.

Mytilus edulis
Die fiir Mytilus edulis ermittelte Filtrierrate stimmt
mit den Angaben von TEEEDE (1963) und WILLEMSEN
(1952) recht gut iiberein (vgl. Tabelle 17). Sie ist relativ

Tabelle 16. Filtrierleistung, Ausnutzungsgrad und phagozytierte Algenmenge bei Mya truncata (23 em® Verdringungsvolumen,

63 mm Linge), Mytilus edulis (10 cm®, 49 mm), Cardium edule (12,5 cm?, 31 mm), Mya arenaria (8 em®, 41 mm) und Venerupis

pullasira, (17 cm?, 51 mm). Die Versuche wurden bei 12°C und bei 25%,, 8 (Mytilus edulis, Cardium edule, Mya arenaria) bzw.
bei 28%, 8 ( Mya truncata, Venerupis pullastra) durchgefihrt

Versuchs- Species Nahrung Konzen- Filtrierrate Filtrierte Phagozytierte Algen
Nr. (siche tration, pro em® pro g Algen, (Trockengewicht)
Versuchs- (10° Zel- Verdran- Weich- Trocken- prog
protokoll) len/l) gungs- korper-  gewicht Weich-
Volumen  Naf- kérper-
gewicht Trocken-
gewicht
(mlfh) (ml/hfem®) (ml/hjg) (mg/24h) (%) (mg/24h) (mg/24h/g)
47 Mya
truncata Chlamydomonas 20 844 37 98 33,6 72,9 24,8 12,3
46 Mya
truncata Dunaliella 80 714 83 65,3 60,4 39,6 19,1
52, 53 Mytilus
edulis Dunaliella 20 1544 154 523 41,1 7,9 29,6 33,6
50, 51 Cardium
edule Chlamydomonas 20 363 29 106 14,6 83,2 11,9 12,4
48, 49 Mya
’ arenaria Chlamydomonas 40 N5 39 129 25,3 82,0 204 27,6
45 Venerupis
pullastra Dunaliella 80 594 35 61 54,2 42,8 23,2 9,7
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hoch, wurde aber auch in meinen Versuchen in einem
Versuchsmedium mit vergleichsweise niedriger Par-
tikelkonzentration bestimmt. Der erhaltene Filtrier-
verlauf (Abb. 16) 148t sich gut mit Abb. 2 von THEEDE
(1963) vergleichen. TurEDE fithrte den stetigen Abfall
der Filtrierleistung auf das Fehlen des Nahrwertes der
von ihm benutzten Graphitsuspension zuriick. Da sich.
dieser Abfall nach einer Hochstleistung in der 2. und
3. Versuchsstunde aber auch in meinen Versuchen
zeigh, scheinen andere Faktoren dafiir mafigeblich zu
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VERSUCHSSTUNDEN
Abb. 16. Filtrierverlaufbei Mytilus edulis (10 cm® Verdringungs-
volumen; durchgezogene Kurve), Mya arenaria (8 cm?®; gestri-
chelte Kurve) und Cardium edule (12,5 cm?® ; punktierte Kurve).
Die Versuche wurden bei 25%/4,-S und bei 12 °C mit iiber einen
Monat an diese Versuchstemperatur angepaBten Tieren ausge-
fithrt. Als Futter wurden M. edulis Dunaliella-Kulturen (20 X 108
Zellen[l), M.arenaria (40 X 108 Zellen/1), und C. edule (20 X 10°
Zellen|l) Chlamydomonas-Kulturen geboten. Versuche Nr. 49,
50 und 53. Der Versuch mit C. edule wurde nach der 12. Ver-
suchsstunde fitr 12 Std unterbrochen; zu Beginn der 25. Ver-
suchsstunde wurde die Fiitterung fiir 12 Std fortgesetzt. Die
Tiere blieben wihrend der Unterbrechung der Fitterung im
Versuchsbecken und filtrierten das Versuchsmedium bis zur

erneut einsetzenden, Fiitterungsperiode optisch klar

mi/h
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Abb. 17. Filtrierverlauf wihrend 24-stiindiger Fiitterung bei
Venerupis pullastra (17 cm® Verdringungsvolumen, 80 X 108
Dunaliella-Zellenfl, gestrichelte Kurve) und bei Mya truncata
(28 cm?, 80 X 10° Dunaliello-Zellenfl, punktierte Kurve und
20 X 108 Ohlamydomonas-Zellen/l, durchgezogene Kurve). Die
Versuche wurden bei 28 %/, S und bei 12 °C mit iiber einen
Monat an diese Versuchstemperatur angepafiten Tieren aus-
gefithrt. Versuche Nr. 45, 46 und 47

Mar. Biol.

sein ; moglicherweise mufl das Nahrungsangebot unter-
brochen werden, um eine erneute Steigerung der Fil-
trierrate zu erhalten.

Cardium edule und Mya arenaria

Die Filtrierraten von Cardium edule und Mya are-
naria (Tabelle 16) sind aufBlerordentlich niedrig, stim-
men aber gut (Tabelle 17) mit den von WILLEMSEN
(1952) und HrrsH (1960} ermittelten Werten tberein.
Die Filtrierraten sind zu Versuchsbeginn vergleichs-
weise hoch und schwanken von der 5. bis 6. Versuchs-
stunde an nur sehr gering um einen niedrigen Wert.
Wird die Fitterung fir 12 Std unterbrochen (Cardium
edule, Abb. 16), tritt erneut die relativ hohe Anfangs-
leistung auf.

Mya truncate und Venerupis pullasira

Die Filtrierraten von Mya truncaie und Venerupis
pullastra sind ebenfalls recht niedrig (Tabelle 16). Ver-
gleichswerte sind mir aus der Literatur nicht bekannt;
hinsichtlich Venrerupis pullastra ist bei JORGENSEN
(1966) die Mitteilung von D. B. QUAYLE zitiert, wo-
nach die Filtrierrate als niedrig charakterisiert wird.
Der Kurvenverlauf (Abb. 17) zeigt im Gegensatz zu
den trockenfallenden Wattenbewohnern Mytilus edulis,
Cardium edule und Myaarenaria keine stetige Abnahime
der Filtrierrate, sondern in Ubereinstimmung mit
Arctica islandica und Modiolus modiolus wechseln
Perioden bevorzugter Nahrungsaufnahme mit Perioden
starker Kotballenabgabe ab. Wie aus Tabelle 16 za
entnehmen ist, liegen die Filtrierraten fiiv Mya truncata
sehr dicht beieinander, einerlei ob Chlamydomonas in
einer Konzentration von 20 x 10° Zellen/l oder Duna-
liella in einer Konzentration von 80 x 10° Zellen/l ver-
futtert wurden.

Betrachtet man die von Mye truncate bei der
hichsten angebotenen Algenkonzentration in den Ma-
gen aufgenommens Algenmenge, so ist diese trotz ge-
ringer Filtrierrate etwa gleich hoch wie bei Aretica
islandica und Modiolus modiolus gleicher Korpergrole.
Da die Sestonkonzentration am natiirlichen Standort
sehr hoch ist (ungefibr 30 mg Trockengewicht/l),
scheint ein véllig anderes Konzentrationsempfinden
fitr diese Formen vorzaliegen; ein Gleiches ist fiir die
Formen des Wattenmeeres anzunehmen.

Der Ausnutzungsgrad und die pro Tag phagozy-
tierte Algenmenge sind in Tabelle 16 zusammenge-
stellt. Der Ausnutzungsgrad dieser Arten 148t sich gut
mit Arctica islandica wnd Modiolus modiolus verglei-
chen, lediglich fiir Venerupis pullastra Hegt er mit 439,
auffallend niedrig. Der fiix Mya arenaria mit 82%, er-
mittelte Ausnutzungsgrad stimmb mit dem von ALLEN
(1962) ebenfalls fir Mya arenaria mit 809, angegebe-
nen Wert (vgl. Tabelle 15) gut tiberein. Die Angabe
von AvriEX bezieht sich jedoch auf die insgesamt her-
ausfiltrierte Algenmenge, so daf} sich bei einem Bezug
auf die in den Magen eingefiihrte Nahrungsmenge ein
noch héherer Prozentsatz ergibt, sofern Pseudofaeces
gebildet wurden.



Vol. 4, No. 2, 1969

Die pro Tag von Myo truncale, Myo arenorie und
Mytilus edulis phagozytierte Algenmenge ist bei den
gewidhlten Versuchsbedingungen annfihernd mit den
Leistungen von Arctica islandica und Modiolus modi-
olus vergleichbar; die entsprechenden Werte fiir Vene-
rupis und Cardium erreichen nicht einmal die Halfte.
Die geringe phagozytierte Algenmenge dieser beiden
Arten fiihre ich auf ein Nahrungsangebot von zu klei-
nen Partikeln und zu geringen Konzentrationen
zuriick.

Diskussion der Filtrierleistungen
verschiedener Lamellibranchier

Vergleicht man die verschiedenen Arten hinsicht-
lich ihrer Filtrierleistungen (Abb. 18), so fallen die
relativ niedrigen Filtrierraten von Mya arenaria, Mya
truncata, Venerupis pullastra, Car-
dium edule, Venus mercenaria (RICE
und SmrrH, 1958) und Venus striatula 1T
{ALLEN, 1962) auf; bei diesen Arten i
scheinen im Gegensatz zu den Gat- e
tungen Pecten (CrremMan und Hoe- 2t
KiNs, 1954), Arctica, Mytilus, Modio- -
lus und Ostrea villig andere Verhilt-
nisse vorzuliegen.

=
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Macoma, Scrobiculoria und weitere Formen des Wat-
tenmeeres und der FluBmindungen (z. B. Venerupis,
Mya). Der Sauerstoffverbrauch ist recht hoch. '

SeArcE (1936) ordnete den Ergebnissen seiner
Sauerstoffverbrauchsmessungen ein unterschiedlich
hohes Nahrungsangebot zu. Der Sauerstoffverbrauch
dndert sich nach SPARCK entsprechend der Hohe des
Nahrungsangebots, indem Tiere aus Gebieten mit
einem hohen Nahrungsangebot sich auch eine hohe
Stoffwechselintensitat leisten kénnen. Ohne die Sauer-
stoffverbrauchsmessungen von SPARCK heranzuziehen,
hat JorGENSEN (1966, p. 100) auf Grund der unter-
schiedlich hohen Filtrierraten der bisher untersuchten
Arten eine Gruppierung nach Vertretern der Epifauna
und nichtbohrenden Formen einerseits und eingegra-
benen Formen andererseits angedeutet: ,,Indeed, all

17hig ( WEICHK-NASSGEW.)

Eine Aufgliederung der Lamelli- [ . .
branchier in vier Gruppen wurde os |
bereits von SPircr (1936) bei Mes- - .
sungen des Sauerstoffverbrauchsher- ot 0 * 4

. L v [s)
ausgearbeitet: 0 5 v v . ° oo
“ \4 A

Gruppel: Arten,diedurch einen o og p Bagd &4 L oa

sehr hohen Sauerstoffverbrauch und . . . X
03 1 5 10 20 60g

einen steilen Anstieg des Sauerstoff-
verbrauchs bei Temperaturerhshung
charakterisiert sind. Diese Gruppe
umfaBlt die aktivsten Vertreter der
Lamellibranchier, die durch sehr
schnelles Wachstum (Carpman und
Horxrins, 1954) ausgezeichnet sind:
Pectiniden und Limiden.

Gruppe II: Arten mit relativ
niedrigems Sauerstoffverbrauch, der
sich bei Temperatursteigerung nur
geringfiigig erhtht. Hierher gehdren
alle Formen, die im Bodengrund ein-
gegraben leben, und zwar in seston-
armen Gebieten: viele Telliniden,
Veneriden und Astartiden.

Gruppe ITI: Die Vertreter dieser Gruppe nehmen
eine Stellung zwischen Gruppe I und IT ein. Der Sauer-
stoffverbrauch ist relativ hoch und steigt bei Tempera-
turerhthung steil an. Zu dieser Gruppe gehoren die
Mytiliden, Cardiiden und Arten der Gattung Sazicova ;
es handelt sich also im wesentlichen um Vertreter der
Epifauna: Gattungen Mytilus, Modiolus, Ostren, Cras-
sostrea und (nach SPARCK, 1936) Cordium.

Gruppe IV: Im Sediment eingegrabene Arten,
sofern sie sestonreiche Gebiete besiedeln: Gattungen

Gruppe I:
Gruppe II:

Gruppe IV:

WEICHKOR PER ~ NASSGEWICHT.

Abb. 18. Filtrierleistungen der vier verschiedenen Leistungsgruppen der suspen-
sionsfiltrierenden Lamellibranchier. Die eingetragenen Filtrierraten sind den Ta-
bellen 3, 16 und 17 entnommen. Die unterschiedlichen KérpergroBen sind durch den
Bezug der Filtrierrate auf jeweils 1 g Weichkorper-NaBgewicht beriicksichtigt. Sofern
die Filtrierraten bei verschiedenen Temperaturen ermittelt wurden, konnten Fil-
trierraten bei annghernd vergleichbaren Temperaturen gewihlt werden. Die in die-
ser Abbildung zusammengestellten Filtrierraten sind nur unter Einschrénkungen
vergleichbar, da sie bei unterschiedlichen Temperaturen, Nahrungsangebotern,
Konzentrationen, Versuchs- und MeBtechniken und vor allem bei unterschiedlich
langen, meist sehr kirzen Versuchszeiten gewonnen wurden

A Pecten irradians

O Arctica islandica

Gruppe IIL: A Mytilus edulis, M. californianus

VW Modiolus modiolus

B Ostrea edulis

O Mya arenaria, M. iruncats, Cardium edule, Venerupis pullastra,
Venus striatula und Venus mercenaria

high values of water transport are so far obtained in
experiments on epifaunal or nonburrowing bivalves as
oysters, mussels and pecten, whereas burrowing forms
have transported water at low rates‘.

Um diese Gruppierung weiter ausznarbeiten und zu
fundamentieren, sind in Tabelle 17 Literaturangaben
zur Filtrierrate verschiedener Lamellibranchier zu-
sammengestellt, sofern sie sich nicht auf extreme Tem-
peraturen beziehen. Die Literaturangaben sowie die
eigenen KErgebnisse an 7 verschiedenen Lamellibran-
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Tabelle 17. Literaturangaben iber Filtrierraten verschiedener Lamellibranchier. * Schitzungen von JoRGENSEN (1966, Fig. 140)

Spezies Lange Weichkorper- Suspension Tempe- Filtrierrate Autor
NaBgewicht ratur Weichkorper-
NaBgewicht
(mm)  (g) (°C) (ml) (mlfh/g)
Mytilus edulis 20 0,3* Graphit 15 400 1390 THEEDE (1963,
30 1,0% 15 720 720 Tabelle 2)
45 4,0% 15 1700 425
60 10,0% 15 2350 235
70 16,0* 15 2680 168
29 0,6% Flagellaten und  16—19 704 1240 JORGENSEN (1949D,
32 0,8% Diatomeen 16—19 1080 1350 Tabelle 5)
32 0,95 Graphit 13—14 1550 1630 JORGENSEN (1960,
37 1,44 13—14 1670 1160 Tabelle 2)
48 2,7T* silt 12—15 1100 410 WILLEMSEN (1952)
67—-68 8,4% 12—-15 1700 200
77--80 16,0% 12—-15 1900 120
Mytilus californionus 74 8,4% CaCOg 20 1400 170 Fox et al. (1937)
102 20,0% 20 2600 130
178 ? 20 6400 ?
Mytilus californianus 10,0 Graphit 16 1400 140 SEcAL et al. (1953,
(Niedrigwasserzone) 20,0 16 2000 100 Fig. 2)
40,0 16 2800 70
60,0 16 2700 45
Mytilus californianus 10,0 Graphit 16 2300 230 Rao (1953, Fig. 2)
(Friday Harbor) 20,0 16 3200 160
40,0 16 3800 95
50,0 16 3800 76
60,0 16 3700 62
Mytilus californianus 10,0 Graphit 8,5 1300 130
(Friday Harbor) 15,0 8,56 1600 107
20,0 8,5 1800 90
40,0 8,5 1600 48
50,0 8,5 1800 36
60,0 8,5 1600 27
Mytilus californianus 10,0 Graphit 16 1300 130
(Los Angeles) 15,0 16 1800 120
20,0 16 2200 110
40,0 16 2700 68
50,0 16 2700 54
60,0 16 2700 45
Ostrea edulis 19—-39 04* Phaceodactylum 17—18 200—1000 } 1300* Arren (1962)
0— 30
Venus striatula 18—21  0,4* Phaeodactylum 17—18 50— 200 200%*
Mya arenaria 5782  84% Phaeodactylum 17—18 600—1300 160%
Mya arenaria ca. 60 ? Aluminiumstaub  ? 250 ? Hrrsn (1960)
Venus mercenaria 6,2 Nannochloris 23 930 150 RIcE und SwmiTH (1958)
10,9 23 1090 100
20,9 23 1463 70
28,0 23 1400 50
Cardium edule 22—40 ? Noctiluca 17—20 480 ? WILLEMSEN (1952)
Pecten irradians 38—-44 3,3 Nitzschia und 24 3260 990 Crrpmax und HoPKINS
47—48 8,8 Chlamydomonas 24 8210 930 (1954, Tabelle 1}
54—56 12,7 24 9970 790
64—65 20,6 24 14720 710

chiern (Tabellen 3 und 16) sind zum leichteren Ver-
gleich in Abb. 18 nach Kérpergroflen geordnet, d. h.
in Abhingigkeit vom Weichkorper-NaBgewicht dar-
gestellt. Eine dhnliche Zusammenfassung hat bereits
JoRGENSEN (1960, 1966, Abb. 140) in einer graphischen
Darstellung gegeben, die jetzt also durch Hinzufiigen
der eigenen Versuchsergebnisse erginzt wird. Die in
Abb. 18 zusammengestellten Angabensind wegen unter-
schiedlicher Versuchsbedingungen nur mit groler Vor-
sicht vergleichend zu betrachten: verschiedene Tem-
peraturen, Versuchstiere aus Gebieten verschiedener

Temperaturbereiche, verschiedene Nahrungsangebote
in qualitativer und quantitativer Hinsicht, verschie-
dene Versuchs- und MeBtechniken und vor allem unter-
schiedlich lange, meist sehr kurze Fiitterungszeiten.

Die in Abb. 18 eingetragenen Arten lassen sich hin-
sichtlich der Filtrierleistungen in Ubereinstimmung
mit den Sauerstoffverbrauchsmessungen von SPARCK
(1936) in dieselben vier Gruppen aufteilen; diese Auf-
teilung stimmt mit der von JORGENSEN (1966) zur
Diskussion gestellten Zweiteilung insofern tiberein, als
JORGENSENs zweite Gruppe (burrowing forms) als
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Gruppe IV deutlich von den tibrigen Gruppen I bis 111
abgetrennt ist. ' ,

FabBt man die Ergebnisse der Sauerstoffmessungen
von SeArcK (1936) und die in Abb. 18 eingetragenen
Filtrierleistungen zur Typisierung der vier Gruppen
zusammen, so ergibt sich folgendes: Die hohe Filtrier-
leistung der Vertreter der ersten Gruppe (Pecten) ent-
spricht der aktiven Lebensweise und der hohen Stoff-
wechselintensitét. Auch die Vertreter der zweiten
Gruppe (Arctica) besitzen eine recht hohe Filtrierrate,
die durch das relativ geringe Nahrungsangebot zu er-
kliren ist. Trotz relativ hoher Filtrierrate erméglicht
das geringe Nahrungsangebot offensichtlich nur eine
geringe Stoffwechselintensitdt. Die Vertreter der Epi-
fauna (Gruppe I11: Mytilus, Modiolus, Ostrea) besitzen
eine etwas geringere, aber immer noch recht hohe
Filtrierrate. Die Verhiltnisse entsprechen der ersten
Gruppe in abgeschwichter Form: relativ hohe Filtrier-
rate, ein recht hohes Nahrungsangebot und eine relativ
hohe Stoffwechselintensitdt. Die Vertreter der vierten
Gruppe, die auf sestonreiche Gebiete definitionsgemas
beschrinkt sind, zeigen als Anpassung an diesen
Sestonreichtum geringe Filtrierraten (geringe stiind-
lich klar filtrierte Wassermengen). Es wird aber trotz
der geringen Filtrierrate ein groBer Betrag an Partikel-
masse abfiltriert und eine hohe Stoffwechselintensitit
ermoglicht. Die sebr niedrigen Filtrierraten der Ver-
treter der vierten Gruppe diirften eine Adaptation an
die hohen Sestonbetrige sein. Diese Adaptation hat
offensichtlich dazu gefithrt, dafi die Vertreter der
vierten Gruppe im Gegensatz zu denen der zweiten
Gruppe (Arctica) nicht mehr in der Lage sind, niedrige
Nahrungsangebote durch hohe Filtrierraten zu kom-
pensieren. Mit man dem durchschnittlich suspendier-
ten Sestonbetrag iiber eine langfristig erfolgte Adapta-
tion die Entscheidung iiber die Zuordnung einer im
Sediment eingegrabenen Art zur zweiten oder zur
vierten Gruppe zu, so ist es durchaus denkbar, daB eine
Art in Form verschiedener Populationen beiden Grup-
pen angehdren kann. Die an Venus mercenaria von
Rick und Smrrm (1958) ermittelten sehr niedrigen Til-
trierraten und die von CoueHLAN und ANSELL (1964)
gemessenen sehr hohen Pumpraten sprechen fiir eine
derartige unterschiedliche Eingruppierung, da die er-
heblichen Unterschiede kaum allein durch differierende
Versuchsbedingungen erklirt werden kénnen.

Obwohl die niedrigen Filtrierraten der Vertreter
der vierten Gruppe sich durch das hohe Nahrungs-
angebot gubt erkliren lassen, sind insbesondere von
JARGENSEN (1966, p. 100) Bedenken geduBert worden,
daB moglicherweise die Versuchstiere zu geringe Lei-
stungen aufweisen, weil sie im Experiment nicht in
einem Bodengrund eingegraben sind: ,,It is, therefore,
not known whether the measured flow rates represent
natural values or whether the experimental conditions
were incompatible with normal activity*. Wieweit das
normalerweise die Schalen umgebende und zusammen-
driickende Sediment auf die Filtriertitigkeit und auf
das gesamte Verhalten der Tiere einen EinfluB ausiibt,
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ist unbekannt. Uber die Bedeutung des Sediments als
der dem Ligament entgegenarbeitenden Kraft ist von
Loosaworr und Davis (1963, p. 117) fiir Ensis directus
berichtet worden: ,, It was found, however, that when
these clams are removed from the soil they soon begin
to die because the powerful hinge pulls the clam shells
apart”. Arctica islondica, die ebenfalls im Boden ein-
gegraben lebt, zeigt diese Erscheinung nicht; die mit
ihr ermittelten Filtrierraten sind sehr hoch und lassen
sich gut mit den Ergebnissen (Pumpraten) von Cover-
LAN und ANSELL (1964) vergleichen, die an eingegrabe-
nen Venus mercenaria gewonnen wurden. Das Zusam-
menspiel von Ligament und SchlieBmuskel und der
darauf einwirkende EinfluB des Sediments diirfte von
Art zu Art sehr verschieden sein.

Die geringen Filtrierraten der Gruppe IV kénnten
auch auf ein in qualitativer und gquantitativer Hinsicht
ungiinstig gewahltes Nahrungsangebot zuriickzufithren
sein. Moglicherweise sind die Partikel zu klein; dieser
Amnahme widersprechen die Versuche von ALLEN
(1962), der Mya arenariac und Venus striatula mit
Phaeodactylum fiitterte, die mit 4 X 40y bereits recht
groB ist. Fiir Cardium edule, deren Nahrung zu einem
sehr groBien Teil aus benthischen Diatomeen besteht
(vgl. Muus, 1967, p. 161), ist die in meinen Versuchen
angebotene PartikelgroBe (7,5 X 10y) sicherlich zu
Klein ; den quantitativ bedeutsamen Diatomeen diirfte
durchschnittlich die 2- bis 3fache GroBe zukommen.
WoLemsEN (1952) fiihrte seine Versuche an Cardium
edule mit Noctiluca miliaris durch und erhielt gering-
fiigig hohere Filtrierraten. Noctiluca miliaris mit einem
Durchmesser von etwa 500 . stellt allerdings ein ex-
trem grofles Futterobjektdar; leidermacht WiLLEMsEN
weder Angaben zur Pseudofaecesbildung noch iiber
die Menge der tatséchlich in den Magen aufgenomme-
nen Noctiluca-Zellen.

Ukologische Leistung der Lamellibranchier

Nach meinen Versuchsergebnissen variieren je nach
KérpergroBe, Temperatur und angebotenen Algen-
mengen die pro Tag an Algentrockensubstanz von
einer Muschel herausfiltrierten Betrige zwischen 20
und 280 mg, die phagozytierten Betrige zwischen
20 und 120 mg und die im Kot befindlichen Betrige
(ohne Driisenkot) zwischen 2 und 160 mg.

Zu einer spezifizierteren und zugleich allgemeineren
Aussage kommt man, wenn man von den in Abb. 18
eingetragenen Filtrierraten ausgeht, die bei annihernd
vergleichbaren Temperaturen gewonnen wurden. Die
Beriicksichtigung der Temperaturabhingigkeit der
Filtrierrate ist jedoch nur in den Fillen méglich, in
denen die Versuche bei verschiedenen Temperaturen
ausgefithrt wurden. In Tabelle 18 A sind die Filtrier-
leistungen fiir die vier aufgestellten Leistungsgruppen
zahlenmiBig eingetragen. Sie sind in 5 GroBSenklassen
(nach den Weichkdorper-NaBgewichten) aufgeteilt und
jeweils zum besseren Vergleich auf 1 g Weichkérper-
NaBgewicht bezogen. Die eingetragenen Werte sind
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Tabelle 18. Okologische Leistung der Lamellibranchier
GrifBenklassen Leistungsgruppen Leistungsgruppen
{Weichkorper-NaBgewicht)
(g) II IIx v I I 11T v
Filtrierrate Filtrierte Algen, Trockengewicht
Weichkérper-NaBgewicht Weichkérper-NaBgewicht
(/24 h/g) (mgf24 hfg)
bis 0,8 — — 30,5 4,8 — — 51,9 20,0
1— 3 — 8,2 10,3 3,6 — 13,9 17,5 15,0
3— 5 24,0 7,7 7,7 3,1 81,6 13,1 13,1 13,5
5—10 21,6 7,2 4,8 2,9 73,4 12,2 8,2 12,0
10—20 18,0 7,0 3,4 1,9 61,2 11,8 5,7 8,6
Ausnutzungsgrad Phagozytierte Algen, Trockengewicht
(%) Weichkorper-NaBgewicht
(mg/24 h/g)
bis 0,8 — — 90 80 — — 46,7 16,0
1— 3 — 75 90 70 — 10,4 15,8 10,5
3— 35 80 70 85 70 65,2 9,2 11,1 9,5
5—10 80 70 85 70 58,8 8,5 7,0 8,4
10—20 75 55 85 70 46,0 6,5 48 6,0
Kot-Trockengewicht Assimilierte Substanz, Trockengewicht
Weichkorper-Naigewicht Weichkorper-NaBgewicht
(ng/24 h/g) (mg/24 h/g)
bis 0,8 — — 14,5 7,2 — — 374 12,8
1— 3 — 5,6 4,1 6,1 — 8,3 13.4 8,9
3— 5 32,8 6,0 3,1 6,4 48,8 71 10,0 71
5—10 29,4 5,9 1,7 6,1 44,0 6,3 6,5 5,9
10—20 26,4 7,3 1,6 4,6 34,8 4,5 41 3,9

nur unter Beriicksichtigung der in der Legende zu
Abb. 18 zum Ausdruck gebrachten Einschrinkungen
zu betrachten und kénnen somit nur eine vorldufige,
stark verallgemeinerte Aussage geben.

In Tabelle 18 B sind an Hand der Filtrierraten die
von 1g Weichkorper-NaSgewicht pro Tag herausfil-
trierten Algen als Algentrockensubstanz errechnet.
Fir die Gruppen Il und IIT wurde ein Nahrungs-
angebot von 41,7 mg Algentrockensubstanz/l bei der
Berechnung zugrunde gelegt. Dieser Betrag an Algen-
trockensubstanz entspricht der mittleren Konzen-
tration meiner Versuchsserien und stellte sich als ein
optimales Nahrungsangebot heraus. Hohere Algen-
konzentrationen fiihren zu Stérungen im Filtrierablauf
und somit zu einer Reduktion der herausfiltrierten
Algenmenge. Sollte der Betrag von 1,7 mg Algen-
trockensubstanz, der praktisch als rein organische
Substanz zu betrachten ist, fiir den Helgolinder Raum
als Durchschnittswert zu hoch angesetzt sein, so diirfte
sich diese Fehlschitzung nicht allzu stark auf die an-
gegebenen Betrige an filtrierten Algen und erst recht
nicht auf die Betrige an phagozytierten Algen aus-
wirken, da ein geringerer Betrag an suspendierter Nah-
rungsmenge durch héhere Filtrierraten und durch
hohere Ausnutzungsgrade kompensiert wird: Bei
0,8 mg/l wird praktisch der gleiche Betrag an Algen
phagozytiert wie bei 1,7 mg Algentrockensubstanz/l.

Fiir die Vertreter der Gruppe IV ist in Tabelle 18 B
als optimales Nahrungsangebot (ohne Reduktion der
Filtrierraten) 4,2 mg/l angesetzt. Diese Annahme liegt

im mittleren Bereich der von BurscHE et al. (1959)
fiir die AuBenweser ermittelten Betriige an partikuldrer
organischer Substanz. Dank dieses hoheren Nahrungs-
angebotes werden frotz der geringen Filtrierraten ver-
gleichbar hohe Werte herausfiltriert.

Fiir die Vertreter der Gruppe I ist ebenfalls ein
hoheres Nahrungsangebot anzusetzen. Da Pecten-
Arten zu raschem Ortswechsel befihigt sind, darf man
annehmen, daf} Gebiete mit einem giinstigen Nahrungs-
angebot aufgesucht werden kénnen. Die von CHIPMAN
und HopPriNs (1954) ermittelten Filtrierraten wurden
mit einer kleineren Chlamydomonas (7p) und mit
Nitzschia (56 1) als Suspension in einer Konzentration
von 20 bis 60 x 108 Zellen/l durchgefiihrt. Die be-
nutzte Konzentration liegt nach den Angaben der
Autoren innerhalb des natiirlichen Nahrungsangebotes
und bt keinen erkennbaren Einflu auf die Hohe der
Tiltrierrate aus. In Tabelle 18 B wurden als vergleich-
bares Angebot 3,4 mg/l angesetzt.

In Tabelle 18 D ist die pro Tag phagozytierte Algen-
menge wiedergegeben, die sich aus der prozentualen
Nahrungsausnutzung (Tabelle 18 C) errechnet. Den
eingetragenen Werten fiir die prozentuale Nahrungs-
ausnutzung liegen teils meine Versuchsergebnisse, teils
Schatzungen zugrunde. Das Gleiche gilt fir die in
Tabelle 18 E eingetragene Kotmenge. In Tabelle 18
ist die innerhalb eines Tages pro g Weichkérper-NaB-
gewicht assimilierte Substanz eingetragen, die sich
als Differenz zwischen herausfiltrierter Algenmenge
und produzierter Kotmenge ergibt (in den Kot abge-
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gebene, vom Korper produzierte Stoffe, z. B. Schleim,
werden nicht beriicksichtigt).

Will man die in Tabelle 18 F eingetragenen Betrige
fiir die pro Tag assimilierte Substanz auf den Verlauf
eines ganzen Jahres erweitern, so stoBt dies auf sehr
grofe Schwierigkeiten, weil die im Laufe eines Jahres
auftretenden, sich stindig dndernden Umweltfaktoren
an Hand der bisher bekannten Angaben nur schwerlich
abzuschétzen und bei einer solchen Kalkulation zu be-
riicksichtigen sind. Fiir die beabsichtigte Kalkulation
sind die Temperatur und das Nahrungsangebot die
beiden wichtigsten Variablen.

Betrachtet man die im Weseréstuar und im Helgo-
linder Raum auftretenden Temperaturen (Wasser-
temperatur in 20 m Tiefe), so kann man eine Gruppie-
rung in zwei Temperaturbereiche vornehmen: die
Monate Januar bis einschlieflich April mit einem
Schwankungsbereich von 2° bis 6 °C (Mittel: 4 °C) und
die iibrigen acht Monate mit einem Schwankungsbe-
reich von 8° bis 16 °C (Mittel: 12 °C). Bei 12 °C wurden
die von mir bestimmten und in Tabelle 18 beriicksich-
tigten Filtrierraten gewonnen. Fiir den Helgoldnder
Raum liegt 12 °C um etwa 3 °C iiber dem Jahresdurch-
schnitt; wenn mdoglich, wurden die aus der Literatur
entnommenen Filtrierraten bei vergleichbar hohen
Temperaturen gewdhlt. Da nach meinen Versuchs-
ergebnissen bei 4 °C (im Gegensatz zu 12 °C) eine um
509, reduzierte Leistung des Filtrier- und Verdauungs-
apparates vorliegt, sind fiir die Monate Januar bis
April nur die Hilfte der in Tabelle 18 F fiir die assimi-
lierte Substanz eingetragenen Betrige anzusetzen,

Ein monatliches oder jahreszeitliches Differenzieren
des Nahrungsangebotes ist auf Grund der bisherigen
Kenntnisse, zumindest fiir die Deutsche Bucht, noch
nicht moéglich. Wenn auch in den Sommermonaten
bei Helgoland eine wiederholte Algenbliite auftritt,
so wird nach HagMEIER (1967, 1968) selbst in diesen
Monaten der Gehalt des Wassers an Schwebstoffen im
wesentlichen von Detritus bestimmt. Ein reduziertes
Nahrungsangebot fiir die kalten Monate anzunehmen,
scheint mir insofern nicht zwingend, als die Seston-
werte gerade in diesen Monaten durch lang anhaltende
Stiirme sehr hoch sind, so da8 auch wihrend dieser Zeit
reichlich Nahrung zur Verfiigung stehen diirfte. Diese
Annahme 138t sich aber solange nicht erhirten, bis
detaillierte Angaben iiber die verschiedenen Fraktionen
des Seston fiir den Helgoldnder Raum vorliegen und
die Bedeutung des Detritus in seinen verschiedenen
Zersetzungsstufen fiir die Ernidhrung der Muscheln
(vgl. Bosg, 1965) geklirt ist. Betrachtet man das in
Tabelle 18 angesetzte Nahrungsangebot als fiir den
Jahresdurchschnitt reprasentativ, so ergeben sich (ge-
méfB Tabelle 18 und der oben diskutierten Reduktion
wihrend der vier kalten Monate) fiir die Leistungs-
gruppen II, TIT und IV unter Beriicksichtigung der
aufgefiihrten Einschrinkungen folgende Jahresum-
sitze (alle Angaben in Trockengewicht):

0,3 g Weichkérper (= 1g Weichkorper-NaBge-
wicht) sehr groBer Muscheln (10 bis 20 g Weichkorper-
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NaBgewicht) assimilieren pro Jahr 1,3 g Algensubstanz
und produzieren 1,3 g Kot, der 0,9 g nicht phagozytir
genutzte Algen enthilt; insgesamt werden 2,6 g Algen-
trockensubstanz wihrend eines Jahres dem umgeben-
den Wasser entnommen.

0,3 g Weichkérper einer Muschel mittlerer GroBe
(3 bis 5 g Weichkorper-NabBgewicht) assimilieren pro
Jahr 2,4 ¢ Algensubstanz und produzieren 1,6 g Kot,
der 1 g nicht phagozytir genutzte Algen enthilt; ins.
gesamt werden 4 g Algentrockensubstanz wihrend
eines Jahres dem umgebenden Wasser entnommen.

0,3 g Weichkorper einer sehr kleinen Muschel (bis
0,8 g Weichkorper-Nallgewicht) assimilieren pro Jahr
7,6 g Algensubstanz und produzieren 3,3 g Kot, der
1,4 g nicht phagozytir genutzte Algen enthélt; insge-
samt werden 10,8 g Algentrockensubstanz wihrend
eines Jahres dem umgebenden Wasser entnommen.

Es sei nochmals betont, daB optimale Nahrungs-
angebote (optimale Konzentrationen) bei der Berech-
nung zugrunde gelegt wurden; das hat zur Folge, dafl
sich fiir die herausfiltrierte Algenmenge, fiir den Betrag
an assimilierter Substanz und fir die echten Faeces
Maximalwerte ergeben. Bei Konzentrationserhthung
werden sémtliche Betrige infolge reduzierter Filtrier-
raten herabgesetzt; der Betrag an wieder abgegebenem
eingeschleimten Material bleibt jedoech annihernd

gleich hoch, da zum verringerten Faecesbetrag Pseudo-
faeces hinzukommen.

Ubertrigt man die fiir 0,3 g Weichkérper-Trocken-
gewicht groBer, mittelgroBer und kleiner Muscheln ge-
wonnenen Angaben (mit den zuvor gemachten Vorbe-
halten) unter Beriicksichtigung der KorpergroBe und
der Besiedlungsdichte auf einen natiirlichen Lebens-
raum, so ergeben sich insbesondere fiir die oft sehr
dicht besiedelten Wattenflichen sehr hohe Betrige.

Fiir eine Siedlung von Mya arenaria auf dem
Hakensand (Elbmiindung) gibt Kvmr (1952, Mya-
Siedlung I) eine Besiedlungsdichte von 1200 bis
1500 Exemplaren/m? an. Das durchschnittliche Weich-
kérper-Trockengewicht dieser Muscheln betrigt 1,05 g
(= 3,5 g Nalligewicht), die Schalenlinge liegt zu 809,
zwischen 35 und 55 mm. Aus diesen Angaben berechnet
sich fiir einen Quadratmeter Mya-Siedlung eine
Weichkérpermasse von 1,5 kg Trockengewicht (= 5 kg
NaBgewicht). Diese entnimmt jihrlich (nach Tabelle 18,
Leistungsgruppe IV) 20 kg Algentrockensubstanz dem
umgebenden Wasser, assimiliert 10,5 kg Algentrocken-
substanz, die dem Bau- und Betriebsstoffwechsel der
Muschel zur Verfiigung stehen, und produziert 9,5 kg
Faeces (Trockengewicht).

Fiir eine &dltere Mya-Siedlung gibt Kimrn (1952,
Mya-Siedlung IT) eine Besiedlungsdichte von 90 Exem-
plaren/m?® an, denen ein durchschnittliches Weich-
korper-Trockengewicht von 4,8 g (= 16 g NaBgewicht)
zukommt; 70%, der Muscheln sind etwa 85 mm lang.
Aus diesen Angaben errechnet sich pro m2? Mya-Sied-
lung eine Weichkorpermasse von 0,5 kg Trockenge-
wicht (= 1,5 kg Nafigewicht). Pro m? werden jahrlich
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(gemaf Tabelle 18, Leistungsgruppe IV) 3,8 kg Algen-
trockensubstanzdem umgebenden Wasser entnommen,
1,7kg Algensubstanz assimiliert und 2kg Faeces (Trok-
kengewicht) als Erndhrungsgrundlage fiir weitere Orga-
nismen dem Stoffkreislauf zugefiihrt. Ahnliche Ver-
hiltnisse ergeben sich fiir entsprechend dicht von
Muscheln besiedelte Lebensrdume.

Zusammenfassung

1. Eine neue Methode zur Bestimmung der Filtrier-
rate von Suspensionsfiltrierern wird beschrieben. Durch
definierte, dem Verbrauch angepafite und zeitlich regi-
strierte Algenzugaben wird die Nahrungskonzentration
im Versuchsmedium konstant gehalten und eine konti-
nuierliche, zeitlich unbegrenzte Messung der Filtrier-
rate ermdglicht. Diese Methode ist geeignet, den Ein-
fluB der Konzentration auf die Filtrierleistung zu er-
mitteln. '

2. Die phagozytér aufgenommene Algenmenge la0t
sich aus der Differenz zwischen der herausfiltrierten
und der in den Faeces befindlichen, nicht phagozytar
genutzten Algenmenge mit Hilfe der Biuretmethode
bestimmen.

3. Untersucht werden die Lamellibranchier drctica
tslandica und Modiolus modiolus sowie zum Vergleich
Mytilus edulis, Cardium edule, Mya arenaria,:Mya
truncate und Venerupis pullastra.

4. Die Relationen zwischen Schalengewicht, Lénge,
Dicke, Hohe, Verdrdngungsvolumen und Weichkérper-
gewicht der Muscheln werden diskutiert.

5. Die Filtrierrate ist erheblichen Schwankungen
unterworfen; wihrend eines 24-stiindigen Filtrierver-
laufes wechseln in der Regel zwei Phasen hoher Fil-
triertitigkeit mit zwei Phasen stérkerer Kotballen-

abgabe ab. Die maximalen Filtrierleistungen liegen

10 bis 14 Std auseinander. Eine eventuell vorhandene
Gezeitenabhiingigkeit wird diskutiert.

6. Im Bereich der untersuchten GroBenklassen
nimmt die Filtrierrate sowie die phagozytir genutzte
Algenmenge mit der Kérpergrofle zu. Arctica islandico
von 33 bis 83 mm Schalenlinge (= 6,5 bis 140 cm?
Verdringungsvolumen) filtriert je nach der Korper-
groBe 0,7 bis 71/Std; sie enthimmt dem umgebenden
Wasser dabei in 24 Std 30 bis 280 mg Algentrocken-
substanz und nutzt davon phagozytir 21 bis 122 mg
Algentrockensubstanz aus; der Ausnutzungsgrad fallt
mit zunehmender Korpergrofe von 759, auf 439, ab.
Modiolus modiolus von 40 bis 88 mm Schalenlinge
(= 5,5 his 63 cm?® Verdringungsvolumen) filtriert je
nach KorpergroBe 0,5 bis 2,5 1/8td ; sie entnimmt dabei
dem umgebenden Wasser in 24 Std 20 bis 100 mg Al-
gentrockensubstanz und nutzt davon phagozytér 17 bis
90 mg Algentrockensubstanz aus; der Ausnufzungs-
grad fillt mit zunehmender Korpergrofe von 909,
lediglich auf 83%, ab. Der Ausnufzungsgrad schwankt
bei Modiolus modiolus nur wenig und liegt relativ hoch,
wahrend er bei Arctica islandica eine deutliche Ab-
hingigkeit von der Korpergrofe aufweist. Bei Arctica
islandica nimmt die phagozytierte Algenmenge im
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Gegensatz zur Filtrierrate bei Exemplaren iber 15 g
Weichkérper-NaBigewicht nur noch sehr wenig zu.

7. Tragt man die ermittelten Filtrierraten bzw. die
phagozytir genutzten Algenmengen in Abhingigkeit
vom Weichkérper-NaBgewicht in ein doppelt logarith-
misch unterteiltes Koordinatensystem ein, so erhilt
man Geraden. Die Leistungen des Filtrier- bzw. Ver-
dauungsapparates lassen sich also in Abhingigkeit von
der KorpergroBe als einen Spezialfall der allometrischen
Wachstumsregel y = a . xP deuten, wobei ,,y* die Fil-
trierleistung bzw. die StoffwechselgrsBe, ,,x* der Kor-
pergrofenbezug und ,,a” und ,,b* Konstanten dar-
stellen, welche die absolute Hohe und die spezielle
Form der Groflenabhéingigkeit angeben.

8. Die ermittelten Filtrierraten bzw. die phagozytir
genutzten Algenmengen sind bei Arctica islandica im
Februar und Méarz héher als bei Modiolus modiolus
(Juni bis August); fir Arctica islandica ergibt sich eine
sehr stark gendherte einfache Gewichtsproportionalitat,
fiir Modiolus modiolus eine stark gendherte Oberflichen-
proportionalitit zwischen Filtrierrate (bzw. phagozytir
genutzter Algenmenge) und Weichkérper-NaBgewicht.
Die Sauerstoffverbrauchsmessungen von K=riigEr
(1960) an Mytilus edulis werden in diesem Zusammen-
hang diskutiert.

9. Bezieht man Filtrierleistung, herausfiltrierte Al-
genmenge bzw. phagozytir genutzte Algenmenge auf
1 g Weichkorpergewicht bzw. 1 cm?® Verdringungs-
volumen, so nehmen die Leistungen mit zunehmender
KorpergroBe erheblich ab. Die kleinsten untersuchten
Exemplare von Modiolus modiolus phagozytieren
doppelt, die kleinsten Exemplare von Arctica islandica
sechsmal soviel Algen wie ein Gewichtsiquivalent der
gréBten untersuchten Muscheln.

10. Bei einer Herabsetzung der Temperatur von
12° auf 4 °C werden sowoh! der Filtriermechanismus
als auch der ProzeB der phagozytiren Nahrungsauf-
nahme bei Arctica islandica und Modiolus modiolus
annahernd auf 509, reduziert. Eine Temperaturerhs-
hung von 12° auf 20 °C iibt auf die phagozytire Nah-
rungsverarbeitung einen stirkeren EinfluB aus als auf
die Filtrierleistung. Die im Sinne der van’t Hoffschen
Regel fiir die Filtrierraten ermittelten Temperatur-
koeffizienten (Tabelle 5) betragen fiir Arctica islandica
Qo (4°<—>14°C) = 2,05 und Q, (16°<—>20°C) =
1,28, fiir Modiolus modiolus Qq (4°<—>14°C) = 2,33
und Q,, (10°<—>20°C) = 1,63. Fiir den ProzeB der
phagozytiren Nahrungsaufnahme ergeben sich fiir
Arctica islandica die Temperaturkoeffizienten Q.
(4°<—>14° 0) = 2,15 und Q;¢ (10°«—20 °C) = 1,55,
fiir Modiolus modiolus Q4 (4°<—>14°C) = 2,54 und
Qqp (10°«—>20 °C) = 1,92.

11. Die konzentrationsabhéngigen Filtrierratenver-
suche wurden bei einem Nahrungsangebot durchge-
fithrt, das dem Seston- und EiweiBgehalt (Albumin-
dquivalente) der Nordsee weitgehend entspricht. Sie
ergaben fiir Arctica islandica bei 12 °C und fiir Modiolus
modiolus bei 20 °C mit zunehmender Konzentration
(10 x 108, 20 x 10% und 40 X 10% Chlamydomonas-
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Zellen/l; 10 X 7,5 ) eine signifikante Abnahme der
Filtrierrate, die dem Verhiltnis 3:2:1 annihernd ent-
spricht.

12. Arctica islandica und Modiolus modiolus bilden
Pseudofaeces in gréBerem Umfang bei 12 °C erst bei
der Konzentration von 40 x 108 und bei 20 °C bei der
Konzentration von 60 x 10% Chlamydomonas-Zellen/l.
Eine Pseudofaecesbildung gréBeren Umfanges spricht
fiir einen gestorten Ablauf des Filtrierprozesses und
fiihrt zu einer Reduktion der in den Magen aufgenom-
menen Algenmenge.

13. Bei 12 °C (Versuche an Arctica islandica) wird
bei mittlerer Konzentration (20 x 108 Chlamydomonas-
Zellen(l) die grofte Anzahl an Algen dem umgebenden
Wasser entnommen und in den Magen transportiert.
Bei der Konzentration 10 X 108 Zellen/] ist die heraus-
filtrierte ‘Algenmenge um 269, geringer. In beiden
Féllen wird jedoch (Folge unterschiedlicher Nahrungs-
ausnutzung) die maximale phagozytire Leistung er-
reicht. Im Vergleich zur mittleren Konzentration wer-
den bei der hoken Konzentration von 40 X 108 Zellen/l
22%, weniger Algen herausfiltriert und 459, weniger
dem Magen zugefithrt; es entfallen etwa 309, der her-
ausfiltrierten Algen auf Pseudofaeces. Die Verdoppe-
lung des Nahrungsangebotes bewirkt eine Reduzierung
der fiir die Phagozytose zur Verfiigung stehenden Nah-
rung ungefihr um die Halfte. Bei 20 °C (Versuche an
Modiolus modiolus) werden im Konzentrationsbereich
von 20 bis 50 x 10° Chlamydomonas-Zellen/l etwa
gleiche Mengen an Algen herausfiltriert und phago-
zytlert (phagozytire Maximalleistung). Die niedrige
Konzentration von 10 X 108 Zellen/l erweist sich fiir
die bei 20 °C gesteigerte Aktivitdt der Tiere als zu ge-
ring; es wird ein Drittel an Algen weniger filtriert und
phagozytiert. Es scheint gerechtfertigt, von einer Ver-
schiebung der optimalen Konzentrationsbereiche mit
zunehmender Temperatur zu sprechen.

14, Die Zusammenhiinge zwischen Konzentration
und Filtrierverhalten (Pumprate, Zuriickhaltungsgrad,
Filtrierrate) werden in einem Schema dargestellt und
diskutiert; es werden 7 Konzentrationsstufen mit ver-
schiedenen Filtriermodi aufgestellt.

15. Der Einflul von Partikelgréfie und Partikel-
konzentration (Partikelzahl) wird diskutiert. Fiitte-
rungsversuche an Arctica islandica mit Dunalielle sp.
(7,5 X 5 ) zeigen, daB die Hohe der Filtrierrate nicht
allein durch die Anzahl (Konzentration) suspendierter
Partikel, sondern durch die ,,Partikelmasse‘ (Partikel-
konzentration X PartikelgriBe) bestimmt wird. Die
entsprechenden Versuche an Modiolus modiolus lassen
sich vermutlich als Folge eines geringeren Zuriickhal-
tungsgrades (gréberes Kiemenfilter ?) nicht in dieser
Weise deuten.

16. Wahrend die fiir Mytilus edulis gemessene Fil-
trierrate mit Modiolus modiolus und Arctica islandica
vergleichbar ist, liegen die Filtrierraten von Cardium
edule, MyaZarenaria, Mya truncata und Venerupis
pullastra weit niedriger. Diese Arten aus sestonreichen
Gebieten (AuBlenweser) sind offensichtlich an viel
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hohere Konzentrationen adaptiert und nicht mehr in
der Lage, niedrige Nahrungsangebote durch hohe Fil-
trierraten zu kompensieren. Trotz geringer Filtrierraten
werden bei hoheren Nahrungsangeboten vergleichbare
Algenmengen filtriert und phagozytiert.

17. An Hand der aus der Literatur bekannten und
der eigenen Filtrierratenmessungen werden in Uberein-
stimmung mit SeArcr (1936, Sauverstoffverbrauchs.
messungen) die bisher untersuchten, suspensionsfiltrie-
renden Lamellibranchier in vier Leistungsgruppen auf-
geteilt. Diese Leistungsgruppen sind durch ihre Le-
bensweise, ihr Nahrungsangebot und ihre Stoffwechsel-
intensitdt (Sauerstoffverbrauch, Filtrierrate) charak-
terisiert.

18. Um die Skologische Leistung der vier aufge-
stellten Leistungsgruppen an Hand der bisher vor-
liegenden Ergebnisse zu erfassen, werden fiir jeweils
5 Grofenklassen bei anndhernd vergleichbaren Tempe-
raturen und bei als optimal erachteten Nahrungsange-
boten die pro Tag herausfiltrierten und assimilierten
Nahrungsmengen und produzierten Faecesbetrige ab-
geschétzt. Mit Einschrinkungen und Vorbehalten
werden diese Angaben auf jihrliche Durchschnitts-
werte erweitert und am Beispiel einer Mya-arenaria-
Siedlung veranschaulicht.
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