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ABSTRACT: The costs for growth of Porcellio scaber (Crustacea, Isopoda). A contribution
to an information-theoretical interpretation of metabolic processes. The assimilation of food
in Porcellio scaber, considered over the entire life cycle, follows a two-phase function with a
turning point at a body weight of about 3 mg. It is assumed that an important factor in this
relationship is the efficiency of digestion, which should depend on the surface/volume ratio
of the mid-gut and on the speed with which food is passed through the intestine. Calculation
of these values reveals a size-dependent drop in efficiency of digestion roughly following the
“surface rule”. The drop in efficiency of digestion may pose to the system a problem of
information retrieval since inefficient digestion increases the “noise” level against which
specific “signals” have to be selected ~ that is, specific molecules have to be absorbed and
used in syntheses of cell constituents. In order to offset decreasing efficiency of digestion, the
system would have to increase redundancy, e. g. by assimilating progressively more food and
thus, inevitably, increasing “cost™ of some kind. The young larvae of P. scaber, up to a body
weight of 3 mg, do, in fact increase the amount of food assimilated in proportion to the
calculated increase in redundancy. At about this critical size a switch in metabolism seems to
take place, and weight specific assimilation of food decreases despite the continuously drop-
ping efficiency of digestion. The actual use that the organism makes of the food ingested is
represented by the ratio assimilation/cost of redundancy. Calculation of this ratio over the
whole life cycle shows it to parallel neatly the curve for the monthly growth rate of the
species.

EINLEITUNG

Durch Messungen unter Standardbedingungen (Kontrolle von Nahrung, Tempera-
tur, Substrat, Jahreszeit) kann bei Porcellio scaber die Nahrungsassimilation in Be-
ziehung zum Korpergewicht ermittelt werden (WiesEr 1965). Ausgedriidkt als gewichts-
spezifische Assimilation ergibt sich die in Abbildung 1a dargestellte zweiphasige Funk-
tion, die einen Wendepunkt bei etwa 3 mg Korpergewicht besitzt. Jeder der beiden
Aste kann als Funktion von der Form

y=a-x (1

angesehen werden, wobei y die gewichtsspezifische Assimilation, x das Kérpergewicht,
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a und b Koeffizienten bezichungsweise Konstanten darstellen. Bei kleineren Individuen
ist die Konstante b positiv, bei grofieren Individuen negativ.

Diese Funktion zeigt die Gewichtsabhingigkeit der Differenz zwischen Nahrungs-
zufuhr und Nahrungsabfuhr an. Es bleibt ungeklirt, wie die assimilierte Nahrung ver-
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Abb. 1 (a): Die in kurzfristigen Fiitterungsexperimenten ermittelte Assimilation einer Stan-
dard-Laubnabrung durch P. scaber-Individuen verschiedenen Gewichts. (Etwas verindert aus
Wieser 1965.) ~ (b): Die Gewichtsabhingigkeit der Verdauungsleistung sowie der hierzu
indirekt proportionalen ,Redundanzkosten®. Als Berechnungsgrundlage dienen die Daten der
Tabellen 2 und 3. Zum Vergleich ist die Funktion y = x~} eingetragen, wobei y eine auf die
Gewichtseinheit bezogene Variable, x das Korpergewicht darstellen

wertet wird und von welcher Art die Leistungen sind, die der Organismus im Zusam-
menhang mit dem Assimilationsprozefl aufbringen mufl. Dieser wird bei Isopoden —
wie auch bei anderen Crustaceen — von dem zentralen Stoffwechselorgan, dem Hepato-
pancreas, gesteuert, in welchem die Verdauungsfermente gebildet werden und die Re-
sorption der Nahrungsstoffe stattfindet. Die Durchmischung von Verdauungsenzymen
und Nahrung erfolgt im Mitteldarm, wobei die Typhlosolis, eine dorsale, rinnenfor-
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mige Bildung des Darmrohres, bei der Verteilung der Enzyme und des angedauten
Nahrungsbreies eine wesentliche Rolle spielt. Peristaltik und Pendelbewegungen des
Mitteldarmes sowie rhythmische Bewegungen der verlingerten Randzellen der Typhlo-
solis beschleunigen die Durchmischung der Nahrung und fordern damit die Ferment-
aktivitdt (Murimv 1902, JorDaN 1913, HARTENSTEIN 1964).

ERGEBNISSE UND DISKUSSION

Im Laufe des Lebenszyklus der Art kann sich die Aktivitdt der Verdauungs-
enzyme sowohl qualitativ wie quantitativ dndern; aber auch durch Verschiebungen in
den Proportionen des Darmrohres und aller anderen Organe ergeben sich Verinde-
rungen, die fiir die Bestimmung der Verdauungsleistung des Organismus von Bedeu-

Tabelle 1
Parameter der Darmfiillung
Trodk horind Dhauer der
" vocken-  Geschwindig- Nahrungspas-
Kdrper- Darmlinge gewicht einer keit der # sage d;r}zh
gewicht Faeces/Stunde Darmfill D ; Jer .
(mg) (mm) armfiilllung Darmpassage vorderen Mit-
{ug) (DG) {mm/h) teldarm
{min) (DP)
0,3 2,0 3,0 10,8 1,0 60
0,5 2,4 2,8 16,2 1,1 65
2,0 3,9 2,4 46,6 1,5 78
3.0 44 1 60,0 1.5 85
5,0 5,3 1,5 120 13 120
10,0 6,8 1,0 216 1,15 177
20,0 8,7 0,8 390 1,13 228
50,0 12,0 0,6 750 1,2 300
100,0 15,0 0,5 1200 1,2 375

tung sein missen und quantitativ falbar sind. Zu diesem Zweck wurden die in Ta-
belle 1 zusammengestellten Daten ermittelt, die es erlauben, das Gewicht des Darm-
inhaltes und die Geschwindigkeit der Nahrungspassage durch den Darm in Abhingig-
keit von der Grifle der Tiere zu bestimmen.

Es soll nun die Annahme getroffen werden, dafl die Verdauungsleistung
eines Tieres direkt proportional der Oberfliche des Darmrobres und indirekt propor-
tional sowohl der Geschwindigkeit der Nahrungspassage durch den Darm wie dem
Volumen des Darmzylinders ist. Diese Annahme ergibt sich beinahe zwangsldufig, wenn
wir beriicksichtigen, daff mit der Vergroferung des Nahrungszylinders zwar die An-
griffsfliche der Enzyme, aber auch die Nahrungsmasse zunimmt, die von den Enzymen
aufgearbeitet werden mufl.

Wir wollen die Verdauungsleistung (VL) so ausdriicken, daf sie direkt propor-
tional einem Zylindermantel ist, dessen Umfang (U) dem Umfang des Darmrohres
(Tab. 2) entspricht, dessen Héhe aber einen Vektor darstellt, der der Verweildauer
der Nahrung im Typhlosolisbereich des Mitteldarmes (DP; Tab. 1) proportional ist.
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Auflerdem sei die Verdavungsleistung indirekt proportional dem Gewicht der Darm-
fiillung (DG; Tab. 1). Es ergibt sich somit
U DP

VL =—55— )

Die Parameter des Darmfiillungszylinders in ihrer Abhingigkeit vom Ké&rpergewicht
sind in Tabelle 2 zusammengestellt. Die Berechnung dieser Werte rubt auf der An-
nahme, dafl das Gewicht der Darmfiillung (Tab. 1) ein guter Ausdruck fiir das Volu-
men des Darmrohres ist. Hierfiir sprechen zahlreiche Dissektionen, die gezeigt hatten,

Tabelle 2

Die gewichtsabhingigen Verinderungen in den Proportionen des Darmfiillungszylinders, die
zur Bestimmung der Verdauungsleistung verwertet wurden

. Verdauungs-
K&rpsﬁ‘— Parameter des Darmfiillungszylinders leistung (VL)
gewicht
(mg) r U O _ _UXDP
DG
0,3 1,31 8,25 16,5 457
0,5 1,46 9,25 222 37.0
2,0 1,95 10,5 47.8 17.5
3,0 2,09 13,0 57.5 18,5
5,0 2,68 16,9 89,5 16,9
10,0 3,18 17,2 116,7 14,1
20,0 3,78 20,3 77,0 11,9
50,0 445 24,1 337,0 9,7
100,0 5.05 317 475.0 8.9

daf bei einem vollgefressenen Tier die Nahrung das Darmrohr wie ein mehr oder min-
der kompakter Zylinder erfiillt.

Die Abbildung 1b verdeutlicht, dafl die Verdauungsleistung von P. scaber mit
dem Gewicht der Tiere abnimmt, und zwar nimmt sie etwa nach dem ,Oberflichen-
gesetz® ab, das heiflt gem3f der Gleichung

1
y = x—3
wobel y eine auf die Gewichtseinheit bezogene Stoffwechselvariable darstellt. Dieses
Ergebnis war ja im groflen und ganzen zu erwarten, da in der Gleichung fiir die Ver-
dauungsleistung (2) das proportionale Glied mit der zweiten, das umgekehrt propor-
tionale Glied jedoch mit der dritten Potenz zunimmt. Eine sehr ihnliche Beziehung
wurde auch fiir die Gewichtsabhingigkeit des Sauerstoffverbrauches von Isopoden ge-
funden (Friensy 1951, Wirr 1952).

Unter ,Abnahme der Verdauungsleistung® kénnen wir uns vorstellen, daf, bei
sonst gleichbleibenden Bedingungen, prozentuell immer weniger Nahrung verdaut
wird, oder aber, dafl gleiche Nahrungsmengen immer schlechter verdaut werden. Man
konnte sich zum Beispiel vorstellen, dafl Proteine nicht mehr vollstindig zu Amino-
sduren abgebaut werden, sondern in immer stirkerem Mafle als Peptide und Poly-
peptide zur Resorption kommen. Schon Murrin (1902) hatte die Meinung vertreten,
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dafl Asseln Proteine in Form von Polypeptiden (,Albumosen®) resorbieren kinnen.

Aus der Tatsache der sinkenden Verdauungsleistung folgt nun, dafl Mafinahmen,
die zur Kompensation dieser reduzierten Ausniitzung der Nahrung getroffen werden,
mit erhhten Kosten fiir das System verbunden sein miissen — und zwar mit um so
hheren Kosten, je ilter und schwerer das Tier ist. Mit anderen Worten: Soll die
Menge der den Zellen zugefithrten Baustoffe proportional dem Gewicht der Tiere
ansteigen, dann miifite das Stoffwechselsystem von P. scaber einen zusitzlichen Auf-
wand leisten, welcher der Verdauungsleistung indirekt proportional zu sein hitte.
Wir wollen diesen zusitzlichen Aufwand mit ,Redundanzkosten® (Kg) be-
zeichnen, fiir die somit

Kg = ————
R =t )

gilt.

Diese Kosten konnten auf sehr verschiedene Weise zustande kommen, etwa durch
erhohten Energieaufwand bei der Durchmischung des Nahrungsbreies oder durch er-
hohte Enzymproduktion. Es 148t sich aber auch ein informationstheoretischer Aspekt
denken, auf den die Bezeichnung ,Redundanzkosten anspielt: Eine wesentliche Funk-
tion der Verdauung ist die Bereitstellung essentieller Baustoffe, wie Aminosduren,
Wirkstoffe, Co-Faktoren und dergleichen. In einem leistungsfihigen Verdauungs-
system kann die Nahrung je nach Bedarf bis zu diesen Bauelementen abgebaut werden,
so dafl sie den absorbierenden und speichernden Organen unmittelbar zur Verfigung
stehen. In einem weniger leistungsfihigen System wird die Nahrung wahrscheinlich
weniger gut verdaut; um eine gegebene Menge essentieller Bauelemente zu absorbieren,
mufl nun das System — so wollen ‘wir postulieren — zusitzliche , Trigernahrung® mit
assimilieren, die als stoffwechsel-inert zu denken ist und deren Menge dem Grad der
abgesunkenen Verdauungsleistung proportional ist. Es 1aft sich diese Bezichung auch
so darstellen, dafl wir das bendtigte essentielle Bauelement als ein ,Signal®, die
Trigernahrung als ,Geriusch® im Sinne der Nachrichtentechnik ansehen. Bei guter
Verdauung wire dann die Relation Signal/Geriusch hoch, da der benétigte Baustoff
in relativ reiner Form vorliegt, wihrend bei schlechter Verdauung durch die Zunahme
der mitassimilierten Trigernahrung diese Relation sinkt. Fiir den Organismus geht
nun ein Teil der in den ,Signalen® festgelegten Information verloren oder er bedarf
eines erhéhten Aufwandes an Information, um das ,Signal® vom ,Gerdusch® zu
trennen. Dafl biochemische Co-Faktoren als Informationstriger angesehen werdéen
kénnen, hat schon Krein (1958) angedeutet, und in diesem Sinne entspricht die oben
dargelegte Beziehung dem bekannten, von SHANNON (1948) ausgesprochenen “theorem
of the noisy channel”, welches besagt, dafl die Informationsredundanz eines Kommuni-
kationssystems ebenso hoch sein mufl wie die Summe der Stérungen, mit denen bei der
Informationsiibermittlung zu rechnen ist.

In dieser Betrachtungsweise entsprechen die Kosten eines mit schlechtem Nutz-
effekt arbeitenden Stoffwechselsystems den Kosten eines mit hoher Redundanz arbei-
tenden Informationssystems. Die Informationsredundanz ist definiert als

IR = IGuax — IGwimkichy *)

wobei 1Gp.x den theoretisch mOglichen, IGyiuicn den ausnutzbaren Informations-
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gehalt eines Systems darstellen (Zemanek 1959), Die Informationsausnut-
zung (IA) ist dann
1A — LGwingicn (5)
IG!naX
In unserem Stoffwechselsystem ist die Informationsausnutzung um so schlechter, je
geringer der Anteil der essentiellen Baustoffe an der Gesamtmenge der assimilierten
Nahrung ist, oder — mit anderen Worten — je hoher der zusdtzliche Aufwand ist, der
zur Assimilation einer konstanten Menge essentieller Baustoffe nouig ist.
Vergleichen wir die Abbildungen 12 und 1b sowie die Daten der Tabelle 3, dann
wird deutlich, daf} die Assimilationskurve von P. scaber der Kurve fiir den Mehr-
aufwand von Kosten zur Erhaltung eines homoeostatischen Zustandes bis zu einem

Tabelle 3

Die Gewichtsabhingigkeit von Verdauungsleistung, ,Redundanzkosten® und Assimilation.
Die halbfett gedrudkten Ziffern weisen auf die Parallelitit zwischen ,Redundanzkosten® und
Nahrungsassimilation bis zu einem Kdrpergewicht von 3 mg hin

. ,Redundanzkosten® Nah e
Kérper- Verdauungs- (XR) ahrungsassimilation
gewicht leistung (VL) 1 Kgr Meflwerte Ass

(mg) v~ Kr Kry (ug/h/mg Tier) TAssy

0,3 457 2,19 1,00 1,75 1,00
0,5 37,0 2,70 1,23 2,3 1,31
2,0 17,5 5,70 2,60 4,6 2,62
3,0 18,5 5,40 2,50 5,0 2,85
5,0 16,9 5,90 2,70 3,3 1,88
10,0 14,0 7,15 3,20 1,8 1,00
20,0 11,9 8,40 3,85 1,1 0,63
50,0 9,7 10,3 4,75 0,55 0,31
100,0 8,9 11,2 5,25 0,31 0,18

kritischen Punkt bei etwa 3 mg Korpergewicht folgt. Das heifit: Es wird um soviel
mehr Nahrung assimiliert, als n6tig wire, um bei sinkender Verdauungsleistung eine
konstante Menge eines essentiellen Baustoffes zu assimilieren. Wie die Kurve der Ab-
bildung 1b zeigt, steigen zwischen 0,3 und 3 mg Korpergewicht die Redundanzkosten
etwa auf das 2,5fache. Bis zu diesem Betrag scheint somit das System die Belastung
durch den Mehraufwand an assimilierter Trigernahrung auf sich nehmen zu konnen.
Beim kritischen Korpergewicht von etwa 3 mg erfolgt jedoch eine Umschaltung des
Stoffwechsels, denn es sinkt nun die gewichtsspezifische Assimilation ziemlich steil ab;
das heiflt, den Geweben des Organismus stehen von da ab pro Gewichtseinheit immer
weniger Nahrungsstoffe zur Verfiigung, wihrend gleichzeitig die Belastung des Systems
auf Grund der absinkenden Verdauungsleistung und damit der ansteigenden ,,Redun-
danzkosten zunimmt. Es sinkt also der Nachschub und es steigen die Kosten zur
Verwertung dieses Nachschubes. Dieser Formulierung ist zu entnehmen, daf die Aus-
nutzung der aufgenommenen Nahrung von der tatsichlich assimilierten Baustoffmenge
sowie von den Kosten abhingt, die mit der Verdauung, Speicherung, Mobilisierung etc.
dieser Baustoffe verbunden sind. Wenn wir als Maf} dieser Kosten die auf der sinken-
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den Verdauungsleistung basierenden ,Redundanzkosten® nehmen, dann ergibt sich als
Ausdruck fiir die Nahrungsausnutzung (NA):

Assimilation
A= 6
N Redundanzkosten ®)
Driickt dieser Quotient irgendeinen fiir den Stoffwechsel der Art wesentlichen
Sachverhalt aus, dann muR sich eine Beziehung zwischen thm und anderen Variablen

des Stoffwechsels finden lassen. Von entscheidender Bedeutung wire eine Beziehung

3 g~ Nahrungsausnutzung
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. 2: Gewichtsabhingigkeit der Nahrungsausnutzungl = Redundanzkosten sowie der

monatlichen Wachstumsrate von P. scaber. Einzelheiten in Tabelle 4 und im Text

Tabelle 4
Die Gewichtsabhingighkeit von Nahrungsausnutzung und Wachstumsrate
Korpergewidht Nahrungsausnutzung Wachstumsrate
P(mg) _ Assimilation 8780 (mg/Monat)
»~Redundanzkosten® o ®

0,3 1,000

0,5 0,96

1.0 0,73

2,0 1,10 0,73

3,0 1,17 0,70

490 0,55

5,0 0,70
10,0 0,31 0,37
20,0 0,16
30,0 0,14
50,0 0,065 0,05

100,60 0,034 0,015
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zum Wachstum, da ja anzunehmen ist, daf zwischen Nahrungsausnutzung und Wachs-
tum eine direkte Korrelation besteht.
Eine Wachstumskurve fiic P. scaber wurde auf Grund von Literaturangaben

konstruiert (Wieser 1965). Wird anhand dieser Kurve die Wachstumsrate 8 -8e ..

8o
rechnet, wobei g das Endgewicht, g, das Anfangsgewicht einer einmonatigen Zeitspanne
reprisentieren, und in Beziehung zum KOrpergewicht gesetzt, dann ergeben sich die in
Tabelle 4 und Abbildung 2 dargestellten Werte. Wie hieraus ersichtlich, besteht zwi-
schen der monatlichen Zuwachsrate von P. scaber und dem theoretisch ermittelten
Quotienten fiir die Nahrungsausnutzung eine unerwartet gute Ubereinstimmung, wenn
wir sie iiber den gesamten Wachstumszyklus der Art betrachten. Es wird hier dem-
entsprechend die Meinung vertreten, dafl — zumindest fiir den Isopoden P. scaber — das
Konzept der Kosten, die fiir die Verwertung der Nahrung aufgewendet werden
miissen, fiir die Aufstellung einer Wachstumstheorie von Bedeutung ist.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Die Nahrungsassimilation der Kellerassel Porcellio scaber 1ifit sich in Abhingigkeit
vom Korpergewicht als eine zweiphasige Funktion beschreiben, welche durch einen
ansteigenden und einen absteigenden Ast gekennzeichnet ist, wobei der Wendepunkt
bei einem Korpergewicht von etwa 3 mg liegt.

2. Es wird angenommen, dafl ein Faktor dieser Beziehung die Verinderung der Ver-
dauungsleistung ist, die vom Oberflichen/Volumen-Verhiltnis des Mitteldarmes
sowie von der Geschwindigkeit der Nahrungspassage abhingt. Fine Berechnung
der entsprechenden Werte ergibt ein Absinken der Verdauungsleistung, welche
ndherungsweise der ,,Oberflichenregel” folgt.

3. Bei sinkender Verdauungsleistung kann eine konstante Nahrungsverwertung nur
dann mdglich sein, wenn das Stoffwechselsystem die ,Kosten“ erhoht, die fiir
Resorption, Speicherung und Mobilisierung von Zellbestandteilen aufgewendet
werden miissen.

4. Die Resorption spezifischer organischer Molekiile kann als ein informationstheore-
tisches Problem angesehen werden, indem mit sinkender Verdauungsleistung das
»Gerdusch® ansteigt, aus dem bestimmte ,Signale“ — die bendtigten Molekiile —
ausgewihlt werden miissen. Um eine konstante Informationsausnutzung zu er-
reichen, mufl nach dem Prinzip von SHaNNON (1948) die Redundanz des Systems
erhht werden, Hieraus folgt, daf die ,Redundanzkosten“ der sinkenden Ver-
davungsleistung indirekt proportional sind.

5. Tatsdchlich ist bei P. scaber der Anstieg der gewichtsspezifischen Nahrungsassimi-
lation bis zu einem K8rpergewicht von 3 mg proportional dem Anstieg der gefor-
derten ,Redundanzkosten. Dann scheint eine Umschaltung des Stoffwechsels statt-
zufinden, und die Nahrungsassimilation sinkt trotz weitersteigender , Redundanz-
kosten.
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6. Die wahre Ausnutzung der Nahrung [ific sich als Quotient von Assimilation/
Redundanzkosten definieren. Eine Berechnung dieses Quotienten fiir den gesamten
Gewichtsbereich ergibt, dafl er der monatlichen Wachstumsrate der Art weitgehend
parallel verlduft.
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Diskussion im Anschlufi an den Vortrag WiEsErR

BurnuEmM: Besteht beziiglich der Gréfie des Stoffeinbaues bei fortpflanzungsakriven Tieren ein
geschlechtsspezifischer Unterschied? Bei weiblichen Tieren hat die Eibildung wihrend der
Reproduktionsphase vermutlich einen grofieren Stoffeinbau zur Voraussetzung als bei minn-
lichen Tieren, so daf} bei den Weibchen eine stirkere Nahrungsassimilation zu erwarten secin
miifite.

Wieser: Das Phinomen des Brutzyklus wurde nicht beriicksichtigt. Langfristige Unterschiede
im oberen Gewichtsbereich wurden nicht festgestellt.

Hemuers: T would like to know whether regulatory mechanisms, in addition to external
factors, also appear to limit and restrict body size?

Wigser: The size-dependent decrease in relative rates of growth could be interpreted as point-
ing towards the existence of size-limiting regulatory factors. However, this is a complex
problem that has not been analysed. The only definite effect on body size of a regulatory
mechanism would be the switch from one type of metabolism to another, which takes place at
a body weight of about 3 mg.



