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ABSTRACT: Shell abrasions in Cardium edule from the KSnigsbucht near List on Sylt. Two 
communities of the recent bivalve Cardiurn edule L. were collected in the tidal flats near List 
on the island of Sylt (Southern North Sea). The cockles were examined for abrasion marks on 
the surfaces of their vanes arising from various causes. One important group of abrasions 
reveals traction marks restricted to the beak region, caused exclusively by valve movements. 
Another group is characterized by marks due to shell abrasions on the sea bed. The various 
types of abrasion marks have been studied in living cockles, both in the sea and in laboratory 
containers, and the results compared with those obtained on dead ones still connected by the 
ligament. In the sea, living Cardium edule were studied via Scuba-observations. Traction 
marks on the umbo support the conclusion that living cockles sometimes rest on their dorsai 
shell area. Holes in the convex umbo, umbonal facets, originate after death in situ or through 
shinings to and fro on the sea bed, and also as a result of chemical or biological processes. The 
method applied and the criteria of shell abrasions employed are considered acceptable 
approaches to the interpretation of functional morphology and behaviour in fossil molluscs. 

E I N L E I T U N G  

Rezente Cardium edule L., deren Verbreitung beim Schwimmtauchen vor der 
Helgol~inder Diine und in den Sandfl~ichen nordSstlich auf~erhalb der Oberkreide- 
Klippenziige beobachtet wurde, zeigen regelm~it~ige, mechanische Abnutzungsfl~ichen 
an den harten, rein aragonitischen Klappen. Auf der Wirbelspitze und tiber dem dor- 
salen Buckel werden die charakteristischen Radialrippen diinn, zersplittern bei Bean- 
spruchungen oder schleifen sich leicht ab. Vergleichbare Rippensch~iden dehnen sich 
tiber die bauchig gewSlbten Muschelflanken aus. Derartige Abschliffe treten sowohl an 
den nur vereinzelten lebenden als auch an den Schalen der verendeten Cardien auf, die 
h~iufig zu finden sind. Es erschien deshalb anziehend, die in die Schalen einschneidenden 
ZerstSrungen morphologisch-topographisch zu sichten sowie ihren Ursachen nachzu- 
gehen. Auf Grund der vorliegenden Beobachtungen ist es durchaus mSglich, be- 
stimmte Verhaltensweisen postmortal allein an den Hartteilen zu erkennen und - dutch 
Vergleiche - auch an fossilen Mollusken Aufschliisse iiber besondere Lebensgewohn- 
heiten zu erhalten. 

l~ber Geh~iusesch~iden an lebenden Litorina Iitorea hat KESS~L (1937, 1938) einige 
Erkenntnisse zusammengetragen. In die noch bewohnten Geh~iuse dringen Cyanophy- 
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ceen ein sowie auch der um Helgoland verbreitete Polych~it Polydora ciliata, die das 
Schalen-Feingeftige lockern .und postmortal zu einem artspezifisch verschieden schnel- 
ien Zerfall der Schalen ftihren. Sch~idigungen durch bohrende oder r~iuberische Organis- 
men und ihre pal~io-Skologische Bedeutung haben BOEKSCHOTrN (1966) und CARTm~ 
(1968) abgehandelt. Rekonstruktionen der Lebendstellung und lOkologie, die sich dutch 
Epibionten auf fossilen Mollusken nachweisen lassen, fiihrte SEILACHER (1954, 1960) 
durch. Die an bestimmte Schalenbereiche der Cardien gebundenen Abschliffe, die bier 
untersucht werden, h~ingen jedoch urs~ichlich mit deren aktiven Bewegungen in und auf 
den sandigen MeeresNSden zusammen und deren durch Wasserstr6mungen und Sedi- 
ment bestimmte Gesetzm~Gigkeiten, in die sie passiv einbezogen werden. 

Ausgehend yon den Anregungen tiber die Erhaltung der Cardien vor Helgoland, 
werden Artvertreter aus dem K6nigshafen yon Sylt betrachtet, die unter ~Skologisch 
stabilen Verh~iltnissen - und damit unter einfachen Versuchsbedingungen - aufgewach- 
sen sin& Nahezu alle Geh~iuse des umfangreichen, rezenten Materials zeigen, unabh~in- 
gig vom Standort und yon den individuellen Gr/5t~en, morphologische Sch~iden, die 
zumeist auf beiden der zusammengeh~Srenden Klappen spiegelbildlich-symmetrisch und 
regelm~if~ig wiederkehren, und zwar in gleicher Form, Ausdehnung und Intensit~it. 

Eine Aufsammlung diinnschaliger, kleinwtichsiger und lebender Cardien stammt 
aus dem mehr oder weniger feinsandigen, an organischen Sinkstoffen reichen Schlick- 
Hochwatt der Tonnenlegerbucht mit ausgedehnten f3bermeereszeiten. Fehlende oder 
nur sporadische Sedimentverlagerungen filhren in diesem Gebiet zur Bildung yon 
Gyttja- und sapropelitischen Abs~itzen. Eine weitere Kollektion grot~wtichsiger, leben- 
der oder auch verendeter Exemplare mit derben Schalen stammt yore UthiSrner Aut~en- 
watt, aus einem feinsandigen Areal in Prieln~ihe ink kurzen ~bermeereszeiten und aus 
einer nahegelegenen StriSmungsrinne an der Grenze zur Mittleren Tide-Niedrigwasser- 
Linie. Diese tiefliegenden Watten sind als das bisher rei&ste Cardium-Siedlungsgebiet 
bekanntgeworden (Wo~I~ENBERG 1937, Abb. 1, p. 42). 

DER LEBENSRAUM VON CARD1UM EDULE 

Zur Deutung der typischen Bewegungs- und Verhaltensweisen der Herzmuschel 
Cardiurn und der dabei entstehenden, mechanischen Abschliffe sind im folgenden 
spezifische Lebensgewohnheiten des Tieres zusammengestellt. Neben eigenen Beobach- 
tungen beim Schwimmtauchen und aus dem Watt wurden dazu leben& Cardien meh- 
rere Wochen in einem Seewasserbecken gehalten. Bei zahlreichen Versuchen konnten die 
zu Geh~iuse-Abschliffen ftihrenden Bewegungen studiert und gegentiber dem Schriflctum 
in wesentlichen Punkten erg~inzt werden. 

Cardium edule ist in der Nordsee an die feinsandigen Weichb~Sden des Gezeiten- 
giirtels gebunden, ohne ausgesprochen korngr~Sf~en- und wassertiefenabh~ingig zu sein, 
und gehiSrt in die Arenicola-marina-GemeinschaPc des Eulitorats. Damit reiht es sich 
in eine Gruppe yon libero-hemisessilen Sandliegern und aktiv strudelnden Suspensions- 
Filterern der Infauna ein, die in einem noch jungen Flachmeer in den gegenw~irtig auf- 
gearbeiteten Pleistoz~inb6den vorkommen. Gebiete mit starken Str6mungen und Sedi- 
mentverdrifkungen werden jedoch gemieden. 
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Der Lebensraum ist dutch den stetigen Wasserwechsel, durch erhebliche Tempera- 
tur- und Salzgehalts-Schwankungen, durch kurzfristig-episodische Wandlungen des 
Sedimentcharakters (Umlagerungen, Aufschiittungen) gekennzeichnet, mit denen sich 
die 5kologischen Faktoren jeweils einschneidend ~indern. Durch die extremen Forde- 
rungen an die Anpassung wird eine starke Einschriinkung des Artenbestandes im Watt 
erzwungen, den der Individuenreichtum in einer Umgebung mit glJnstiger Sauerstoff- 
und Nahrungsversorgung ausgleicht. Diesen 5kologisch wechselhaften Bedingungen 
haben sich die Cardien angepai~t, deren biologische Aktivit~it speziell dutch zeitweiliges 
Trockenfallen beschr~inkt und durch starke Temperaturspr~inge an der Oberfl~iche be- 
eintriichtigt wird. 

Aktive, weit- oder tiefreichende Wanderungen schliet~t die kugelige Geh~iuseform 
der Cardien aus. Die kr~iflrige Berippung dient zur Verankerung im Boden und erhSht 
gleichzeitig die Festigkeit der Schalen (BorTTcre, 1932), auch zum Schutz der nur ober- 
fl~ichlich lebenden Tiere gegen Muschelr~iuber (z. B. M/Swen und Krebse). Die geringe 
Siedlungstiefe yon 2 bis 4 cm wird durch die verkiirzten Siphonen bestimmt, kann 
jedoch in Hv.S-reichen B~Sden aktiv vermindert werden. 

Kurze Siphonen typisieren eine Reihe weiterer, opisthotruncater Sandlieger- 
Muscheln, die flachgriindig siedeln und Plankton aus dem freien Wasser aufnehmen 
(vgl. Sc~Xrra 1962, p. 180, Abb. 97). 

Im Gegensatz zu den euthetischen Arten zeigt Cardium auch Eigenschafien des 
Pleurothetismus (ANTHONY 1905), die BOETTCr~ (1933) bei sonst in Weichb~Sden ver- 
graben lebenden Muscheln als Standortmodifikation auf festen Grundfl~ichen erkannte, 
und zwar eine VerkiJrzung der L~ingsachse, insbesondere des Hinterendes. Die bauchig- 
gerundeten Formen neigen zur Schalenverdickung, zu Wirbelabschliffen und Wachs- 
tumsanomalien. Asymmetrische Klappenformen entwickeln sich bei oft umgetagerten 
Geh~iusen jedoch nicht. Anscheinend ist bei Cardium edule die pleurothetische Gestalt 
konvergent durch Anpassung an den Lebensraum entstanden. 

Verspijlte Cardien reichen hoch iJber den Rand des Verbreitungsgebietes hinauf, 
bis in die Zone des unregelm~if~ig iiberfluteten und verfestigten Schlickwattes. Diese 
Abweicher vom 6kologischen Optimum bleiben in verschiedenem Grade diJnnschalig 
und kteinw~ichsig (vgl. SWAN 1952). In den tieftiegenden Warren iJberwiegen dagegen 
Grof~formen, die auch in den stets submersen Bereichen siedeln. Die Untergrenze des 
Verbreitungsgebietes liegt zwischen 6 bis 17 m Wassertiefe und wird durch den I-Ielio- 
tropismus der Cardien bedingt (SCHwARZ 1932, p. 453; VEr, WEY 1954, pp. 174, 178). 

Freigespi~lte Cardien drehen sich in Wasserstr/Smungen um die L~ingsachse der 
Geh~iuse oder rollen iiber den Seeboden. Dabei werden die Klappen off nicht v/511ig 
verschlossen, und die Siphonen schieben sich nur zum Teil, verkiJrzt, aus. Anscheinend 
werden die Tiere beim Rolltransport nur bedingt mechanisch beeintr~ichtigt. Mit einem 
kugeligen Geh~iuse und einem beweglichen, kr~i~igen Fut~ ausgestattet, ist es den Car- 
dien m~Sglich, auch noch in Gebieten mit betr~ichttichen Sedimentvertagerungen zu i~ber- 
dauern. DafiJr sind rasches Eingraben und schnelles EmporwiJhlen ausschlaggebend: 
Diese Beweglichkeit verlieren die Tiere w~ihrend ihres ganzen Lebens nicht, und bereits 
nach 5 bis 10 rain ist die Muschel in Lockersedimenten verschwunden. 

Beim Trockenfallen wird das eingeschlossene Wasser in den Geh~iusen teilweise 
durch Luit ersetzt, l~ber die kr~ifiigen Kiemen vermag Cardium auch begrenzt atmo- 
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sph~irische Lu~ aufzunehmen, die bei auflaufendem Wasser in kleinen Blasen abgegeben 
wird und ein knisterndes Ger~iusch erzeugt (THAMDR~JV 1935, p. 64). 

In den beiden Siphonen, yon denen sensorische Tentakel ausgehen, liegen empfind- 
lithe Blasenaugen. Im Versuch verhalten sich ausgewachsene Cardien ausgesprochen 
negativ phototaktisch lind beginnen oder intensivieren ihre Grabbewegungen nach 
2 bis 3 miniitiger starker BestrahIung. Die Tentakel sortieren st~indig zu grobe, suspen- 
dierte Partikel aus dem Atmungs- und Nahrungs-Wasserstrom aus. 

DIE GRABBEWEGUNGEN VON CARDIUM EDULE 

Die mechanischen Eigenschatten des Ligamentes sind den 6kologischen Anforde- 
rungen angepagt: Oberfl~i&ii& siedelnde Mus&eln, die oR zu aktiven Bewegungen 
gezwungen werden, besitzen ein festes, krS.flciges Ligament (HuNTrR & GRANT 1962, 
p. 378). Dagegen weisen ortsfeste und tiefbohrende Mus&eln, wie z. B. Mya arenaria, 
im Alter nahezu unbewegliche Klappen auf: Der Zusammenhalt durch das Ligament 
wird weitgehend gelo&ert. Zumeist erfolgt die Klappen~Sffnung ungleichmS.t~ig; das 
Hinterende, aus dem die Siphonen austreten, klaffk welter auf. 

Bei den oberfl~i&li& siedelnden Muscheln geniigt zum ~ffnen der Klappen h~iufig 
allein die Spannung des kr~it°dgen Ligamentes, dessen Elastizit~it dur& den Wasser- 
dru& innerhalb der Mantelh~Shle unterstiitzt wird. Ansteigender hydrostatischer Dru& 
innerhalb des Mantelhohlraumes, eines yon den Siphonen isolierten, selbst~indigen 
Systems, l~if~t si& unmittelbar vor dem Auseinandertreten der Klappen beobachten. 
Dieser Dru&anstieg ist bei Mya arenaria ausgepr~igt, wobei ni&t alle kurzfristigen 
Dru&~inderungen zu Klappen/Sffnungen fiihren (TRorMAN 1954, p. 300 f.). 

In stabiler Flankenposition auf dem Sediment liegende Cardien s&ieben ihren 
Futl aus dem Mantelspalt su&end-tastend hervor, ohne daf~ si& die Klappen welter 
6ffnen. Dabei wird zuerst klumpig verschleimter Sand ausgestof~en, der beim pl/Stz- 
li&en Klappens&luf~ zwischen den Ventralrand und die Mantels~iume hineingeraten 

Abb. 1: Kriechspuren yon Cardium edule L. im Seewasser-Aquarium. Beim ruckhaflcen Vor- 
wS.rtsstemmen der Muschel entstehen flache Furchen mit quergestreiiten SeitenwS-11en. (Auf- 

nahme: Dr. H. HOLLMAi~N) 
Abb. 2: Cardium edule, Tonnenlegerbucht, lebend geborgen. Klappenl~inge = 41 ram! Muschel- 
Happen in Vers&lu~-Stellung. Der markante Beriihrungskontakt beider Wirbelspkzen ist auf- 

gehellt und als prlm~ire Usur des 3. Modus stark abgesctfliffen. (2:1) 
Abb. 3: Cardium edule, Tonnenlegerbucht, abgestorben und in Lebendstellung aus dem Boden 
gegraben. Ausbildung einer postmortalen Buckel-Facette in situ, einem durch mechanischen 
Abschliff und chemische Korrosion bedingten Einbruch in die dorsale W~51bung, die bier zu- 

sS.tzlich durch Algen-Bohrungen perforiert wird. (3:1) 
Abb. 4: Venerupis pullastra (MoNTAGU), Helgoland-Nordreede, lebend geborgen. Bei der Ver- 
schlufl-Stellung der Muschel werden die Wirbelspitzen gegeneinander gepreflt und bilden einen 

Schleifkontakt. (2,5:1) 
Abb. 5: Cardium eduIe, Tonnenlegerbucht, lebend geborgen. Abbriiche am ventralen Klappen- 

rand des Winterringes 1963/1964, eine fiir diese Art seltene Wachstumsst~irung. (2:1) 
Abb. 6: Cardium eduIe, Tonnenlegerbucht, lebend geborgen. Ventrale Ausbriiche sowie Schalen- 
Uberdachung (unten) am Winterring 1964/1965. Folge der Winterringe vom Ventralrand: 
1966/1967, mit dunklem Periostrakum; 1965/1966; 1964/1965, mit Wachstumsanomalien, 

denen proximal St~rungsringe folgen. (2,5:1) 



Schalenabschliffe bei Cardium edule 173 



174 R. HOLLMANN 

ist. Derartige pl6tzliche Klappenverschliisse fiihren in den Watten zum bekannten 
,,Spritzen" und sind Ausdru& einer Schre&reaktion. 

Bei ausgewa&senen Cardien 5ffnen sich die S&alen hydraulis& dutch das Vor- 
schieben des Fut~es, in den KSrperfliissigkeit eingepret~t wird. M6glicherweise s&wel- 
fen beim Uffnen auch die ventralen Mantels~iume an und unterstiitzen den Dru& der 
Klappen auf das umgebende Sediment. Der lang ausgestre&te, bewegli&e Furl wird 
hakenfSrmig nach unten abgewinkelt, bogig gekriimmt, ist na& allen Seiten frei be- 
wegli& und kann bis zum Wirbel hin umgeschlagen werden. Das Abbiegen des Furies 
erfolgt off am Klappen-Ventralrand im Bereich der Ringmuskulatur (ScHXrrl~ 1962, 
vgl. Abb. 112). Bohrend und wiihlend stSf~t der keilfSrmige Fut~ dann ins Sediment 
vor, wo er anschwillt und sich festklemmt. 

Nach einer typis&en Drehbewegung, die das Geh~iuse aufrichtet, setzen dann beim 
Hinabklimmen in den Boden ru&weise S&iittel- und Schaukelbewegungen na& beiden 
Seiten ein. In glei&er Weise vermindert ru&haff wiederholtes Uffnen und Schlieflen 
der Klappen in ras&er Folge den Widerstand des umgebenden Sedimentes und kann 
an teilweise eingegrabenen Tieren off beoba&tet werden. Dadurch werden thixotrope 
Sedimente verfliissigt oder das feste Sandkorn-Geriist in mobilen Fliet~sand verwandelt. 
Anfangs reihen sich die Bewegungen in Abst~inden yon 1/~ bis 1 min aneinander, folgen 
dann jedo& nach einer Phase intensiver Anstrengung in grSfleren Abst~inden aufein- 
ander. Fast immer werden die Riittelbewegungen durch einen krSffigen, vorw~/rtsge- 
ri&teten Spiilwasser-Ausstofl aus der Mantelh6hle eingeleitet, der zu einem lokalen 
Anstieg des Wassergehaltes um das Geh~iuse fiihrt und au& dadurch das umgebende 
Substrat lo&ert. Ahnliche Verhaltensweisen sind yon Mya arenaria und Venerupis 
pullastra (TwuEM,~N 1954) bekannt. Desglei&en bes&leunigt der Rii&stot~ des gewalt- 
sam aus den Siphonen gepret~ten Wassers das Eindringen der Mus&eln in den Boden. 

Auf die das umgebende Sediment lo&ernden Schiittelbewegungen folgt die ru&- 
hare, fast sprungartige Geh~iusedrehung, die dur& eine pl/itzliche Kontraktion der 
Fut~retraktoren ausgel6st wird. Dabei werden deren Insertionsberei&e am dorsalen 
S&alenrand zum Futg hingezogen, und das Geh~iuse dringt in den Boden ein, w~ih- 
rend sich die Schalenberippung parallel zur Bodenoberfl~iche orientiert. Der gewSlbte 
Umrif~ und die Oberfl~ichen-Skulptur erm/igli&en es Cardiurn, si& rasch aufzuri&ten, 
ohne dabei seitlich abzugleiten. 

Abb. 7: Cardium edule, Tonnenlegerbucht, lebend geborgen. Prlm~ire, zu Lebzeiten gebildete 
Usur des 2. Modus, ein aufgehellter, rilckweisender Schliffstreifen, auf dem die Radialrippen 
durch den Ber[ihrungskontakt der Klappen abgeschw~icht sin& Wirbelspitze als prim~ire Usur 

des 3. Modus, glattgescheuert. (15:1) 
Abb. 8: Cardium edule, Houlgate/Normandie, abgestorbenes Exemplar, Klappen noch liga- 
mentS.r verbunden. PrimS, re Usur des 3. Modus an der Wirbelspitze. Durch einen schwacla 
15.dierten Querstreifen abgesetzt, folgt dariiber die postmortal entstandene, sekund~ire Usur 

I. Form. Die Klappen schliffen sich gegenseitig bei einem i5ffnungswinkel yon 400 ab. (10:1) 
Abb. 9: Cardiurn edule, Tonnenlegerbucht, lebend geborgen. Prim~ire Usur des 3. Modus, eine 
stark beanspruchte, am Beriihrun~skontakt mit der Gegenklappe plangeschliffene Fl~iche an 
der eingekriimmten Wirbelspitze.-Postmortale Einbriiche in diese, schon zu Lebzeiten ge- 

schw~ichte Abriebflliche fiihren zu Wirbelfacetten (PRATJE 1929). (13:1) 
Abb. 10: Venerupis pullastra (MONTAGU), Helgoland-Nordreede, lebend geborgen. Prim~ire 
Usur des 3. Modus, die durch Klappenbewegungen des Tieres plangeschliffene Wirbelregion. 

(13:l) 
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Das yon Cardium bekannte Springen (bis 50 cm welt), das auf ein pl6tzliches 
Strecken des hakenf6rmig abgewinkelten Furies zur~ickgeht, wurde nicht beobachtet. 
Es kann nur chemotaktisch durch spezifische Muschelr~iuber ausgeRSst werden. 

In den optimalen Siedlungsgebieten bildet Cardium fl~ichenha~ verbreitet Mu- 
schelpflaster; die Geh~iuse liegen dicht gedr~ingt nebeneinander. Bisweilen entstehen 
dadurch den diagenetisch in klastischen Sedimenten geformten ,,Ger~5ileindriicken" ver- 
gleichbare ,,gez~ihnelte Mulden", hervorgerufen durch die Abl/Ssung des Mantelsaumes 
yon der Schale (KI~EaER 1940, p. 185, Abb. 18). Wachstums-Unregelmiil~igkeiten bil- 
den si& an den derben, widerstandsf~higen Schalen von Cardium selten aus. Im Gegen- 
satz zu Mya arenaria (ScHXFn~ 1950) RSst sich der Mantelrand erst unter extremen 
Umwelteinfl[issen ab (Abb. 5 und 6). 

Einzelne Individuen k/Snnen in dichten Muschelsiedlungen auch durch ihre Nach- 
barn hochgedri~ckt werden oder stemmen sich aktiv zur Oberfi~iche empor, yon wo sie 
durch Str/Smungen iiber weite Strecken und bisweilen auch in Massen verschleppt wer- 
den. Dichtbesetzte Kolonien k6nnen durch biologische (ZIra~LMEIn~ 1963, p. 108) oder 
dutch mechanisch-physikalische Faktoren, etwa durch Wasserstr~Smungen (THAMDRUV 
1935, Abb. 120; ScH~rrR 1962, Tar. 24, Fig. 54) oder K~ilteperioden (WoHLrNBrRG 
1937; ZIEaELMEIn~ 1964) dezimiert werden, obwohl Cardiurn kurzfristige Frostperio- 
den unbeschadet ~ibersteht (LINKE 1939, p. 276). A|lerdings berichtet CARVER (1968, 
p. 33), daf~ gerade im Winter zus~itzliche Verluste dutch M6wen und an&re Muschet- 
r~iuber auftreten. 

Ausgesp~ilte Cardien auf festen Kleib6den (Ki~ECn~ 1940, p. 175), in Prielen zu- 
sammengeschwemmte Tiere oder sol&e, die in Mytilus-Gespinste verstrickt sind, k~Sn- 
nen auch auf der Sedimentoberfl~iche leben. Freiliegende Geh~iuse ver2indern zuweilen 
durch peitschende Schl~ige mit dem Fuf~ und durch Wasserausstoi~ die Orientierung: 
Der welt ausgestreckte Fuf~ sucht dann z[ingelnd eine geeignete Stelle zum Eingraben. 
Diese Bewegungen erfoigen auf festen Substraten o~ aus der stabilen Flankenlage oder 
in der stabilen Dorsatstellung, und dasGeh~iuse kann tagelang, auf den Flanken bzw. 
Bu&eln liegend, gedreht oder fortgeschoben werden. Die Bewegungsphasen sind jeweils 
nur von kurzer Dauer. In dicht besiedelten Gebieten liegen Cardien h~iufig auch auf 

Abb. 11: Cardium edule, Tonnenlegerbucht, lebend geborgen. Prim~ire Usur des 4. Modus, die 
narbige Buckel-Querstrlemung. Der Schalenabrieb am Meeresboden ist durch aufgehellte, yon 

den Zuwachslinien der Schale gefiihrte Streifen nachzuweisem (13:1) 
Abb. 12: Cardium edule, Uth/Srner Aut~enwatt, abgestorbenes Exemplar, Klappen noch liga- 
ment-verbunden. Uber der prim~iren Usur des 3. Modus liegt der postmortale Abschliff. Die 
Schalen reiben si& bei passiven Klapp-Bewegungen aneinander und bilden dadurch elnen hoch- 
gdegenen, rii&weisenden Schliffstreifen aus. Dieser verbreitert sich bel seitw~rts tordierenden 

Klappen nach augen und entspricht bier einem Offnungswinkel yon 70 °. (13:1) 
Abb. 13: Cardium edule, Tonnenlegerbueht, lebend geborgen. Prim~re Usur des 5. Modus, der 
Buckd-Spiegel. Dutch mechanische und chemis&e Einfl~isse relbt si& die Skulptur fl~ichig ab; die 
Abh~ingigkeit yon den Anwaehslinien ist deutlich. Die Wirbelspitze wurde durch den Klappen- 

Schleifkontakt stark usuriert. (13"i) 
Abb. 14: Cardium edule, Uth6rner Aul~enwatt, abgestorbenes Exemplar, Klappen noch liga- 
ment-verbunden. Sekund~ire Usur IV. Form: Beim Sehwoien und Treiben der gespreizten Klap- 
pen in stabiler Dorsalstellung auf dem Meeresgrund entsteht ein postmortaler Buckel-Spiegel. 
Oberste Lamellen platzen unregelm~i£ig aus der Schale heraus und fiihren zu Einbrikhen in 

die Dorsalw~51bung, den Buekd-Facetten (vgl. Abb. 9). (13:1) 
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der Oberfl~che und zeigen keinerlei Neigung, sich wieder einzugraben (HECHT & MA- 
TERN 1930, p. 367; SCHUSTER 1951, p. 56). 

Nur  selten sind im Watt  Muscheln zu beobachten, die sich fiber kurze Strecken auf 
der Ventralseite vorw~irtsstemmen (10 bis 50 cm), um ihren Standort zu verbessern. 
Dabei entstehen Furchen, Kriechspuren mit flachen Seitenw~illen, die durch ruckweise- 
wippendes Vorw~irtspflfigen charakteristische Querstreifen erhalten (Abb. 1). Aktive, 
lange Wanderungen werden yon adulten Tieren nicht unternommen: Cardium lebt aus- 
gesprochen standort-gebunden (ORToN 1927, p. 261; THAMr)RUV 1935, p. 53, Abb. 120). 
F.hnliche, bereits strukturlose Seitenw~ille umgeben teilweise eingegrabene Tiere, und 
fiber vollst~indig eingegrabenen Individuen wird der Boden zu einem flachen Hiigel 
emporgedriickt. 

Mytilus-Gespinste behindern zum Tell freigespiilte Kolonien am erneuten Ein- 
graben (Ln~E 1939, p. 277, Abb. 40; SCH~F~R 1962, Taf. 24, Fig. 54), und frei- 
liegende Cardien werden durch Byssusf~iden mit abgestorbenen Muscheln und anderem 
Treibgut vernetzt. Zudem werden sie yon Seepocken und Algen besiedelt, die den 
Atmungs- und Nahrungs-Wasserstrom mit ausnutzen, obwohl durch Ep~Sken besiedelte 
Cardien ihre Siphonen viel welter hinausstrecken und sich beim Trockenfallen auch 
ganz in den Boden zuriickziehen k~Snnen. 

Abb. 15: Cardiurn edule, postmortale Besiedlung am ventralen Klappen-Innenrand durch 
thigmotaktisch orientierte, jugendliche Balanus balanoides L. (13:1) 

Abb. 16: Cardium tuberculatum L., Houlgate/Normandie, abgestorbenes Exemplar, Klappen 
noch ligament-verbunden. Querschliff dutch eine distale Radialrippe. Der Schalenbau wird bei 
C tuberculatum und C. edule durch die Rippen-Furchen-Gliederung des Ostrakums be- 
stimmt, desgleichen die Orientierung der radialstrahligen Aragonit-Fasern in den zahlreichen 
Lamellen. Im Bild sitzt ein erhabener Stachel auf dem Rippenkamm, dessen Feinbau dem der 
erhabenen Zuwachslamellen bei Cardium edule entspricht. Sch~iden an diesen empfindlichen 
Skulpturelementen zeigen den einsetzenden mechanisehen Abrieb oder erste chemische Kor- 
rosionsschiiden an. Das Periostrakum ist nur in den eingetiefLen Anwachslinien der Schale faltig 
und mit Anh~ingen erhaIten, fehlt hier jedoch. Mine oberfl~ichliche Deckschicht baut sich aus 
mehreren, schalen-parallelen Lamellen auf, die tells isoliert sind und lateral auslaufen oder sich 
unmittelbar in die Lamellen des ~iuf~eren Ostrakums fortsetzen. Regelm~ffig biegen die Lamel- 
Ien des distalen, iiuf~eren Ostrakums abw~irts oder gehen in ein prismatisches oder auch fie&rig- 
gef~ichertes Fasergeflecht iiber. Die einzeInen Lamellen setzen sich in das Parallel-Gefiige des 
Ostrakums fort, das die proximale Schalentextur yore Wirbel bis zum ersten Winter- oder 
St~rungsring allein bestimmt. Das Ostrakum besteht aus zahlreichen Larnellen yon grober, 
kompakter, prismatischer Textur oder wird durch eine Fiillmasse s~iuliger, f~icheriger und 
radialstrahliger Aragonit-Fasern ersetzt. Eine dunkle Zone mit Pigment-Anhiiufungen grenzt 
das Ostrakum nach unten hin ab. Sehr viel gleichm~iBiger ist das Hypostrakum texturiert: Die 
typisch hellen und feinen Lamellen gleichen alle Aus- und Einbiegungen des Ostrakums mit 

zunehmendem Dickenwachstum aus. (25:1) 
Abb. 17: Cardium tuberculaturn L., Houlgate/Normandie, abgestorbenes Exemplar, Klappen 
noch ligament-verbunden. Querschliff durch den kalottenartig abgetrennten Dorsalbuckel, 
Radialrippen quergeschnitten. Das lamell~re Ostrakum (dunkel) sowie das Hypostrakum (hell) 
schliet~en sich den Ausfiihrungen zu Abb. 17 an. Nach einer schw~.rzlich pigmentierten bin- 

lagerung folgt innen weiteres, lamelliertes Hypostrakum. (13:1) 
Abb. 18: Cardiurn tuberculatum L., Houlgate/Normandie, abgestorbenes Exemplar, Klappen 
noch ligament-verbunden. Liingsschliff durch die Wirbelregion mit einer prim~iren Usur des 
3. Modus: Das Ostrakum (dunkei) d{innt zur Wirbelspitze hin keilf8rmig aus. Das l-typo- 
strakum verliert gegen die S&liffl~iche an Dicke und tameli~rer Vielfalt. Heterogene, yon 
innen angelagerte Schalensubstanz zeichnet den Bereich des postmortalen Einbruchs an der 

Wirbelspitze vor. (13:1) 
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Cardien aus der Tonnenlegerbucht, an denen zahlreiche Byssus-Ha~scheiben er- 
kennbar sind, zeigen eine ausgesprochene H,iufung yon StiSrungsringen. Der Gr~Sge 
nach geh~Sren die untersu&ten Tiere zum Brutfall 1966 und haben den milden Winter 
1966/67 tiberdauert. Entgegen friiheren Beobachtungen k~Snnen dana& Cardien im 
Byssusgeflecht, die teilweise oder ganz freiliegen, mindestens bis zu zwei Jahren alt 
werden und sterben nicht vorzeitig ab. Die Angaben yon KR~GEII (1940, p. 680) sind 
dahingehend zu erg~inzen. 

DIE WINTERRINGE VON CARD1UM EDULE 

Trotz der recht unterschiedlichen Geh~iusegr6t~en und der verschiedenartigen, das 
Schalenwachstum f~Srdernden oder hemmenden Biotope werden alle Schalen durch 
regelm~ii~ig eingetiet~e Wachstumsunterbrechungen iiberpr~igt. Als spezifisches Kenn- 
zeichen kehren sie auf den zusammengeh/Srenden Muschelklappen konstant und in 
festem Rhythmus wieder. Sie liefern Anhaltspunkte tiber das ontogenetische Alter der 
betreffenden Tiere (ORToN 1927; VOG~L 1959) sowie iiber ausgepr~igte Ver~inderungen 
der Umwelteinfliisse w~ihrend des Wachstums. Die Deutung der Winterringe wird 
dutch die tiber mehrere Jahre ausgedehnten Beobachtungen KItEG~RS (1940) gesichert. 
Ftir die Hochwatten der Tonnenlegerbucht mtissen auch andersartige, /5kologisch be- 
dingte Einschnitte in den Lebensablauf berticksichtigt werden. Trockenfallen, dadurch 
bedingter Nahrungsmangel, Temperaturspriinge, pl~itzliches Oberschtitten oder Frei- 
spfilen verursachen Sttirungsringe allgemeiner Art, die sich bei umfangreichem Material 
teils auf Grund ihrer geringen Eintiefung erkennen und yon Winterringen unterschei- 
den lassen. Als nicht zeitgebundene Bildungen folgen die Stiirungsringe arhythmisch 
aufeinander. 

Nach einer Orientierung an den markanten Wachstums-Unterbrechungen 1962/ 
1963 und 1965/1966 wird die Ausz~ihlung der Winterringe vom ventralen Schalenrand 
her vorgenommen. Hier dr~ingen sich die Einschnitte in den Schalenzuwachs bei nach- 
lassender Wachstums-Intensit~it mit steigendem Alter, treten durch schuppig verf~ilteltes 
Periostrakum deutlich hervor und verlieren in milden Wintern ihre charakteristische 
Ausbildung. Die aufgeftihrten Stillstandsperioden im Schalenzuwachs treffen alle Car- 
dien der verschiedenen Jahresklassen mit gleicher St~irke und in gleichem Rhythmus. 
Eine Ausnahme bilden Cardien aus PrMen, deren wechselvolles Schicksal sich in zahl- 
reichen, z. T. gravierenden St6rungsringen widerspiegelt. Ihre Zuordnung zu den ein- 
zelnen Jahresgruppen erfolgte nach eingehenden Vergleichen nur mit Vorbehalt. 

W i n t e r r i n g 1 9 6 6 / 1 9 6 7. An den im Juli 1967 ausgegrabenen Cardien 
liegt am ventralen Auigenrand eine schwache Wachstumsunterbrechung, die einem 
milden Winter zuzuordnen ist. Bei den ~lteren Cardien ist der Zuwaehs im Sommer 
1966 auffallend gering, mtiglicherweise als Folge der verhiilmismiit~ig sp~it im Jahr 
einsetzenden Schalenbildung bei niedrigen Wassertemperaturen und Plankton-Armut 
nach einem kalten Winter. Bei diesen ~ilteren Tieren f~illt der Winterring 1966/1967 
h~iufig ganz aus und wird durch einen Streifen mit mehreren schwachen St/Srungsringen 
ersetzt (vgl. OI~TON 1927, p. 261). 

W i n t e r r i n g 1 9 6 5 / 1 9 6 6. Dorsalw~irts folgt ein rider Einschnitt in die 
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Schalen, der durch schuppig-lamelliert wucherndes, dunkelbraunes Periostrakum ats 
pr~ignante Unterbrechung an allen Mus&elklappen hervorsticht. 

In diesem Winter entstanden Wa&stums-Anomalien, die sonst bei Carclium selten 
sind: Bisweilen 15ste si& der Mantelsaum vom vorderen Klappenrand ab, mSgli&er- 
weise beim Eingraben in lei&t gefrorene BSden oder dur& unmittelbare Frosteinwir- 
kung, so dag der S&alennachwuchs treppig abgesetzt ist. 

W i n t e r r i n g e  1 9 6 4 / 1 9 6 5  u n d  1 9 6 3 / 1 9 6 4 .  Die beiden n~ichst- 
~iiteren Winterringe sind nur m~igig eingetiei°c und verf~irbt. Gelegentlich Iassen sie sich 
nicht mehr eindeutig gegen die StSrungsringe allgemeiner Art abgrenzen. 

W i n t e r r i n g 1 9 6 2 / 1 963 .  Wiederum zeichnet sich eine tiefe, typische Ein- 
kerbung in die Schalen mit di&tem, dunklem Periostrakum ab, die Gravur eines stren- 
gen Winters (ZIEGELMEIER 1964). 

W i n t e r r i n g 1 9 6 1 / 19 62. Diese Wachstums-Unterbrechung zieht sich als 
schmale, s&arf eingeschnittene Linie um den dorsalen Bu&el und stellt bei den meisten 
Cardien die erste Markierung dar. 

W i n t e r r i n g 19 6 0 / 1 9 6 1. In einzelnen Ausnahmen schneider eine noch 
~iltere, s&arf eingravierte Wa&stumsunterbre&ung den Wirbel kalottenartig ab. Diese 
im untersuchten Material seltenen Stii&e dlirflcen aus dem Brutfal11960 stammen. 

Cardien mit einem Winterring stammen aus dem Brutfall des vorhergegangenen 
Sommers und stehen im 2. Lebensjahr: Demnach sind die seltenen Exemplare mit 
7 Winterringen achtj~ihrig. 

ANALYSE DER ZU LEBZEITEN ENTSTEHENDEN 
SCHALENABSCHLIFFE BEI CARDIUM EDULE 

Trotz des zahlenm~if~ig umfangreichen Materials aus der Tonnenlegerbucht 
(Abb. 19) h~ilt sich die Variabilit~it der Cardium-Langachsen zwischen 20 bis 30 ram, 
der Durchschnitt (50 Exemplare) liegt bei 24 ram. Einzelne, verschwemmte Groflfor- 
men erreichen L~ingen yon 40 bis 42 ram. 

Die L~ingen der Cardien aus dem UthSrner Auf~enwatt (Abb. 20) variieren zwi- 
schen 13 mm (Jahrgang 1966!), sonst zwischen 17 bis 43 mm mit einem Durchschnitts- 
wert (50 Exemplare) yon 36 ram. Davon sind rund 25 0/0 kleinwiichsige, verdri~ete 
Tiere der Ho&watten. 

Bohrende Algen (BoEIISCHOT~N 1966) machen die Schalen briichig und porSs; 
speziell die Jahresklassen 1962 und 1963 wurden stark befallen. Cardien aus dem 
Sommer 1961 sind unterschiedlich, jedenfalls stets schw~icher angebohrt. Dies ist mSg- 
licherweise 6kologisch bedingt; yore Sommer 1964 an bleiben die nadelstich-artigen 
Bohrungen aus. 

(a) F l a n k e n l a g e  a u f  W e i c h b S d e n .  GewShnlich behalten lebende 
Cardien diese Geh~iuse-Orientierung nur kurzfristig bei. Sie hinterl~iflt keine kenn- 
zeichnenden, spezifisch nur dadurch verursachten Abriebspuren an den Schalen, obwohl 
freigespiilte Tiere ot~ auf einer der Flanken liegen und alle Fortbewegungen mit 
Drehungen aus dieser Position eingeleitet werden. 

(b) E i n d r i n g e n  m i t  d e m  V o r d e r e n d e  durch schaukelnd-ruckha~es 
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Klimmkriechen sowie ausnahmsweise aktive Ortsver~nderungen durch riittelnd-wip- 
pendes Vorw~irtspfl~igen (Stemmkriechen!) auf Weichb/Sden. Auch dabei entstehen keine 
typischen Abschw~ichungen der Skulptur; die Berippung ist vorne und hinten in gleicher 
Art erhalten, insbesondere auf dem Dorsalbuckel. 

(c) P a s s i v e s V e r d r i f t e n ausgespiiiter Cardien durch Rolltransport iiber 
den Boden pr~igt sich nicht dutch kennzeichnende Schalenabschliffe aus. Sie solhen gege- 
benenfalls allseitig in gleicher St~irke auftreten. 
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Abb. 19: Jahresklassen (X) und Arten des Schalenabschliffes (%) bei Cardiurn edule aus der 
Tonnenlegerbucht (ira Juli 1967 lebend geborgen) 

Allerdings sind fl~.chige Rippenabschw~ichungen auf den gew/51bten Flanken beider 
Klappen in typischer Form ausgebildet ud gehen auf die vorstehend genannten Ur- 
sachen zuriick. Dabei werden das Periostrakum und die Berippung im Mittelfeld der 
Schale abgeschiirE: Besonders empfindliche Skulpturelemente stelten die feinen, erhabe- 
nen Zuwachslamellen auf den Rippenk~mmen dar, die erkennen lassen, daf~ die 
Cardien unterschiedlich lange und h~iufig auf einer der beiden, verschieden stark ab- 
geriebenen Seiten gelegen haben. Erste schwache Abschliffe an den Rippenk~immen der 
Flanken stellen sich bei Cardien im 2. Jahrgang ein, sind jedoch niemals so gleichf6rmig 
und kr~Eig wie die dorsalen Abschliffe. Mit zunehmendem Gr/Sgenwuchs verschiebt 
sich die laterale, bodenberlihrende Fl~iche ventralw~irts auf immer jiingere Schalen- 
partien. Abgeriebene und stark aufgehellte Fl~ichen yon gerundetem Umrif~ liegen bei 
kleinwiichsigen Tieren genau auf der Klappenmitte, sind bei grof~en Exemplaren un- 
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mittelbar hinter die Mitte verlagert und rticken nur hei 5 % der untersuchten Schalen 
vor die Mitre. Darin dtir~en unterschiedliche Schwerpunktslagen der Tiere ihren Aus- 
druck finden. 

(d) S p i e g e l b i l d l i c h - s y m m e t r i s c h e  L ~ i s i o n e n  d e r  B e r i p -  
p u n g beider Ktappen durch Abrieb, die nahezu an allen Cardien auftreten, bilden 
sich am Bertihrungskontakt der Wirbelspitzen beim Uffnen und Schliet~en der Geh~iuse. 
Sie korrespondieren mit einem Klappen-Offnungswinkel yon 10 bis 150 (Abb. 2). 
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Abb. 20: Jahresklassen (X) und Arten des Schalenabschliffes (O/o) bei Cardium edule vom 
UthiSrner Aut~enwatt (ira September 1967 lebend geborgen) 

Mit der L~inge von 1,5 mm erreichen Cardien ihre adulte Gestalt und sind, bis 
auf die glatte Wirbelspitze, die der iiberdauernde Prodissoconch einnimmt, berippt 
(C~EEK 1960, p. 255). Die {eine, erste Berippung um den unskulptierten Prodissoconch 
geht aber in der Folgezeit verloren. 

Beim Eingraben in den Boden und bei allen Bewegungen der flachgrtindig-orts- 
gebunden siedelnden Tiere werden die Klappen unz~ihlige Male geiSffnet und ver- 
schlossen. Dieses instinktive Verhahensmuster f/.ihrt zu pr~ignanten Schalenschiiden: Die 
aufeinandertreffenden, eingekrtimmten Wirbelspitzen reiben sich aneinander in ver- 
schieden starkem Mai~e ab. 
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render Streifen oder ein gel~ingtes Oval mit nach hinten weisender L~ingsachse abge- 
schliffen wird. Auch noch postmortal bestimmt diese im Bauplan begrtindete Asymmetrie 
die Form und Lage der Schtiffsch~iden (p. 172). 

Feines, zwischen die Wirbelspitzen eindringendes Sediment begtinstigt dabei 
sicherlich den Schalenabrieb. Gerade die stark abgenutzten Fl~.chen (prim~ire Usuren 
des 2. und 3. Modus) werden oitmals yon einem Schli&-Randwall umgeben. 

Im iibrigen ist die fliichige Ausdehnung der Abschliffe am Beriihrungskontakt bei- 
der Klappen der GehiiusegrSge proportional. In Gebieten mit h~iufiger Aufarbeitung 
werden die S&liffe ebenfalls relativ grog und sind zus~itzli& mit Skulpturabs&tirfun- 
gen auf den Flanken und dem dorsalen Bu&el verbunden. Zusammengenommen k6n- 
hen sie als eindeutiges Kriterium fiir instabile Biotope mit Sedimentverlagerungen 
gelten. 

Diese zu Lebzeiten entstandenen Schalenabnutzungen nennen wir prim~ire Usuren - 
im Gegensatz zu gelegentlich ~ihnlich geformten SchalenschS.den, den sekundS.ren Usuren, 
die auss&lieglich postmortal dur& passive Klapp-Bewegungen bereits verendeter, aber 
noch schlofl- und/oder ligament-verbundener Muschelklappen in den GrundstrSmun- 
gen am Seeboden entstehen. Sowohl die prim~ir als auch die sekund~ir usurierten 
Fl~ichen gehen dutch Zwis&enformen ineinander tiber und werden oft yon Flanken- 
abs&liffen begleitet. 

Sekund~ire Usuren, als typisch postmortale Ver~inderungen, treten an den lebend 
geborgenen Cardien der Tonnenlegerbu&t und des UthSrner Augenwattes ni&t auf! 

M o r p h o l o g i e  u n d  F u n k t i o n  d e r  p r i m ~ r e n  U s u r e n  

Trotz der Variabilit~it der Schlifformen an den Geh~iusen korrespondieren sie auf 
zusammengehSrenden Klappen spiegelbildlich-symmetrisch miteinander. Entsprechend 
eng begrenzt ist jeweils der Spielraum ihrer Entstehungsm6glichkeiten. Die Erhaltung 
der Feinskulptur auf der Wirbelspitze oder auf den dorsalen Bu&eln ist yon der 
GrSge, vom Alter, yon der Widerstandsfghigkeit der Berippung sowie yore Biotop 
abhlingig. Sonst ist die Schale jedoch, in Anpassung an den Lebensraum, Abschliffen 
und Einbrtichen gegentiber relativ widerstandsf~ihig (vgl. auch Abb. 19 bis 21). 

Die Skulptur der Wirbelspitzen 

1. M o d u s: Intakte Wirbelspitzen, Periostrakum und Rippen vollst~indig er- 
halten, bisweilen mit mineralischen l~berkrustungen sowie erste Andeutungen eines 
Schleifkontaktes der Wirbelspitzen. 

Unter den Exemplaren aus der Tonnenlegerbucht f~illt der Anteil yon 25 o/0 im 
1. Jahrgang auf 16 % im 2. Jahrgang und fehlt in den ~itteren Jahresklassen (0 bis 
0,5 %). Im weniger umfangreichen Material yore UthSrner Augenwatt h~ilt sich der 
Anteil um 10 %, sinkt dann jedoch plStzlich ab und entspricht damit den Angaben in 
Abbildung 21. 

2. M o d u s : Aufgehellte oder mattgl~inzende, _+ starke Schliffstreifen, auf denen 
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die Radialrippung der Wirbelspitzen abgewetzt ist, oder leichte, l~ingliche Abriebfl~ichen 
ohne Skulptur. Periostrakum, Rippen oder mineralische Anfliige fehlen. Die nach riick- 
w~irts gerichteten, weif~en Schliffstreifen verbreitern sich zunehmend und tendieren zu 
abgerundet-ovalen Formen (Abb. 7). 

Mit zunehmendem Alter verringert sich dieser Modus des Schalenabschtiffes in den 
ersten drei Jahresklassen aus der Tonnenlegerbucht nut geringf[igig (von 71 bis 65 0/0), 
f~illt dann jedoch gleichm~if~ig stark ab und erreicht im 6. Jahrgang den Wert von 15 °/0. 
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Abb. 21: Jahresklassen (X) und Arten des Schalenabschliffes (°/o) bei Cardium edule vom 
Uth6rner Auf~enwatt (bis zum September 1967 abgestorben, aber noch zweiklappig durch das 

Ligament verbunden) 

Im Uth6rner Aui~enwatt liegt der Anteil der Schaten mit einem Schliffstreifen dagegen 
bereits anf~inglich unter den vergleichbaren Werten aus der Tonnenlegerbucht, zeigt 
jedoch auch hier eine mit zunehmendem Alter fallende Tendenz. Diese ist, ebenso wie 
in Abbildung 21, schw~icher ausgepr~igt. Die ersten beiden Jahresklassen fehlen in den 
Aufsammlungen vom Uth6rner Aui~enwatt. Bei grot~wiichsigen, ahen Cardien wird 
der Schliffstreifen breit und kr~if[ig ausgebildet. 

3. M o d u s : Breite, gegl~ittete oder bl~itterig-schuppige, stark beanspruchte Ab- 
riebfl~chen, i~berwiegend yon gel~ingt-ovaler, abgerundeter Form. Dabei wechselt die 
Dicke der abgetragenen Schalenschicht betr~ichtlich, und zwischen nur oberfl~chtichen 
Abnutzungen, ebenen, uneben-welligen oder gar konkaven Abschliffen an den Wirbel- 
spitzen finden sich zahlreiche Ubergangsformen (Abb. 9). 
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Mit ansteigendem Alter fallen die Cardien aus den beiden vorstehenden Gruppen 
diesem Modus zu, yon einem geringen Anteil yon 8 his 13 °/0 im 1. und 2. Jahrgang 
bis auf 85 % im 6. Jahrgang. Die Zunahme erfolgt in der Tonnenlegerbu&t nahezu 
linear. Die stark beanspruchten Abriebfl~ichen werden im 1. Lebensjahr zum grSf~ten 
Teil vollst~indig ausgebildet, bei den kleinwiichsigen Cardien als runde, kleine Schliff- 
fl~i&en. Im UthSrner Aut~enwatt (Abb. 20 und 21) werden die Wirbelspitzen im 
wesentlichen his zum 2. Jahrgang stark abgeschliffen; ihr Anteil erhSht sich dann 
m~igig yon 50 auf 75 0/0. 

Ans&einend geben die empfindlichen Rippen der kleinwii&sigen Cardien aus der 
Tonnenlegerbucht, die zudem weiteren destruktiven Einfliissen ausgesetzt sind, den 
mechanis&en Abrieb genauer wieder als die grogwiichsig-derbberippten des UthSrner 
Auigenwatts. Bei den ausgedehnten Ubermeereszeiten im Hochwatt dfirfl:en die Klap- 
pen h~iufiger bewegt und intensiver abgeschliffen werden. Die genannten Divergenzen 
in den S&alensch~iden des 2. und 3. Modus in den Jahresklassen 1961 bis 1964 vom 
UthSrner Aut~enwatt kSnnten dadurch erklS.rt werden. 

Die Skulptur der Buckel 

Zu Lebzeiten entstehende Abschliffe am dorsalen Buckel treten bei vielen Muscheln 
auf. Bei ausgewachsenen Cardien werden die zart skulptierten Teile der Klappen am 
Buckel bei allen Bewegungen im Sediment welt h~iufiger als die jtlngeren, distalen 
Schalenpartien abgerieben. Zudem werden die ~iltesten Teile der Klappen von den 
standort-gebundenen, festliegenden Cardien, soweit sie aus dem Boden herausragen, 
vom im Wasser treibenden Feinsand abgeschliffen. Derartige mechanische Sch~idigungen 
sind nur schwer yon den chemischen ZerstSrungen der Berippung zu unterscheiden. 
Durch Verwitterungseinfliisse, insbesondere im Hochwatt der Tonnenlegerbucht, wer- 
den das ohnehin diinne Periostrakum und das Konchiolin-Geriist der Schale angegrif- 
fen, so daf~ die ifltesten Schalenpartien zuerst in ein leicht ISsliches, por6ses Maschen- 
werk aufbYittern. In den Gyttja- und sapropelitischen BSden der Tonnenlegerbucht ist 
die chemische LSsung yon der H_gS-Konzentration des Bodenwassers abh~ingig; im 
UthSrner Aut~enwatt dtiri°ce der CO2-Gehalt eine entsprechende Rolle spMen (Mos~- 
BACH 1952). Biologischer Abbau der empfindlichen Skulptur auf den Cardiurn-Buckeln 
ist aui~erdem in der Tonnenlegerbucht auf nadelstichartige Algenbohrungen zurtick- 
zufiihren. 

Auf festen KMbSden, ebenso aber auch auf feinklastischen WeichbSden, nehmen 
die Cardien zwei stabile Lebendstdlungen ein, die zu Abs&liffen fiihren. 

In der stabilen Flankenlage werden unziihlbare Dreh- und Stemmbewegungen 
vollfiihrt, ohne daf~ das Tier in den Boden eindringt (p. 176). Auf~erdem ist auch zu 
Lebzeiten eine stabile Dorsalstellung mSglich, bei der rich die Cardien in Umkehrung 
zur Lebendstellung hochkant aufri&ten. 

Mechanisch bietet das abgerundete Geh~iuse mit dem breiten Bu&el eine si&ere 
Standfl~i&e, die nach den vorliegenden Beobachtungen gelegentlich au& ausgeniitzt 
wird. Der EinstrSmungs-Sipho gelangt durch diese Orientierung in hShere Wasser- 
schichten, in denen die Versorgung mit sauerstoff- und nahrungsreichem Wasser giinstig 
ist. Demgegeniiber bleibt der dem abfiihrenden Wasserstrom schubweise beigemengte 
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Kot gravitativ am Boden. Solche Umkehrung bringt, insbesondere in Stillwasserbe- 
reichen, merkliche Vorteile fiir den Stoffwechsel mit sich. Allerdings ist Cardium 
dorsal-ventral orientiert, und die Umkehrung stellt den Ausnahmefall dar! 

Bei den in der Brandungszone ,,angelnden" Muscheln beobachtete SEILACrtER 
(1953), dai~ sie den EinstrtSmungs-Sipho gegen den nahrungbringenden Riickstrom 
der Wellen richten und in der tiber den Boden gleitenden Fracht den Detritus aufneh- 
men. Aus den gleichen Griinden wenden Cardium und Mya arenaria auffallend h~iufig 
in 3 bis 6 m Wassertiefe im gezeitenlosen Siidbecken yon Wilhelmshaven ihre Ventral- 
seite dem Ufer zu. Damit liegen die Siphonen in den Fallinien der submersen B~Sschun- 
gen hintereinander und fangen hangabwiirts verlaufende Wasserstr~Smungen auf. 

4. M o d u s : Schmale, streifige Buckel-Querstriemung, in deren Bereich die Be- 
rippung abgeschw~icht ist oder v~511ig fehlt und die - ausgepr~igt - als weif~es Band 
quer tiber den Buckel verl~iuR (Abb. 11). 

Diese hellen Querstreifen entsprechen diskontinuierlichen, symmetrischen L~isionen 
an beiden Buckeln. Sie entstehen dutch das Zusammenwirken der vorgenannten Ein- 
fliisse und setzen nach Diinnschliff-Befunden an St6rungs- oder Winterringen ira, 
friihen Jugendstadium an, die durch mechanische und chemische Sch~idigungen sichtbar 
hervortreten. Durch den raschen Schalenzuwachs im 1. bis 3. Lebensjahr werden sie als 
auseinandergezogene Narben deutlich. 

5. M o d u s:  Fl~ichiger Abschliff tiber dem gesamten Dorsalbuckel als weiBer 
Buckel-Spiegel, Ausdruck starken Schalenabriebs. Skulptierung abgeschwiicht oder 
v~511ig fehlend. Fl~ichen mattiert, schuppig oder glatt poliert. Der Buckelspiegel wird 
gelegentlich dutch einen schmalen Querstreifen erhalten gebliebener Rippenreste yon 
den Schliffl~ichen der Wirbelspitze abgetrennt (Abb. 13). 

Mechanische, chemische und biologische Ursachen zersdSren die Berippung beider 
Buckel gleichm~gig-kalottenartig. Mit zunehmendem Gr~Sgenwuchs dehnen sich auch 
die AiJschliffe welter aus. Die Formen des dorsalen Buckelabschliffes sind h~iufig mit 
den fortgeschrittenen Stadien des Wirbelabriebs (2. und 3. Modus) gekoppelt. Im Ut- 
h~Srner Augenwatt kommen in den Jahresklassen 1962 bis 1964 Buckelspiegel iiber- 
durchschnittlich h~iufig vor (Abb. 20) und dilrflten vorwiegend auf Sandschlift zuriick- 
zufiihren sein. 

Der Anteil der Buckel-Abschliffe unterliegt an den ausgez~ihlten Exemplaren er- 
heblichen Schwankungen und geht auf Schwlichestellen im Schalenbauplan, ebenso abet 
auch auf 5kologische, an den Standort gebundene Wechselwirkungen zwischen den ver- 
schiedenen, destruktiven Einfltissen zuriick. Eine mit zunehmendem Alter ansteigende 
Tendenz des 4. und 5. Modus ist an den Cardien aus der Tonnenlegerbucht zu be- 
obachten; die Durchschnittswerte des gesamten Materials fiir diese Modi Iiegen zwi- 
schen 10 und 20 %. 

6. M o d u s:  Postmortal gebildete Buckel-Facetten, fl~ichige, eckig begrenzte 
Durchbriiche der Dorsalw/51bungen treten bei noch in Lebendstellung im Boden befind- 
lichen, aber bereits schlick-erftillten Exemplaren aus der Tonnenlegerbucht auf. Ihr 
Anteil bleibt gering, tritt erstmals im 5. Jahrgang in Erscheinung und steigt bezeich- 
nenderweise in den folgenden Jahrg~ingen an (Abb. 3). Die Erscheinung yon in situ, 
tiberwiegend wohl dutch chemische L/Ssung entstandenen Facettenformen verdient 
besondere Aufmerksamkeit. 
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ANALYSE DER POSTMORTAL ENTSTANDENEN 
SCHALENABSCHLIFFE BEI CARDIUM EDULE 

Abgestorbene, doppelklappige Cardien mit den Frtihformen der postmortalen 
Absd~liffe zeigen, dag diese von verschiedenen Klappen-~ffnungswinkeln abhS.ngen 
sowie yon der Verbindung durch das Schlog und dem Dehnungsverm/Sgen des Liga- 
mentes. Ihnen sind mit fortschreitender Bewegungsfreiheit zunehmend usurierte Fl~ichen 
durch die sich gegenseitig abreibenden Ktappen anzuschliei~en, r3berprS.gungen und 
Ausweitungen der prim~iren Schlifformen der 1. bis 3. Modi. Da hier nur eindeutig 
postmortale Abschtirfungen der Rippen beriicksichtigt werden, land nut ein geringer 
Anteil der zur Untersuchung vorliegenden Cardien Verwendung: An den tiber den 
Meeresboden dri~enden Muscheln verwischen sich die Formen zunehmend durch Sand- 
schliff und gehen ineinander tiber. 

Im Versuch stellten sich erste schwache Abriebspuren am Periostrakum und damit 
Schalenaufhellungen bei Str~mungsgeschwindigkeiten yon 50 bis 70 cm/min bereits 
nach 10 min ein! 

M o r p h o l o g i e  u n d  F u n k t i o n  d e r  s e k u n d ~ i r e n  U s u r e n  

Lebende Cardien ~Sffnen ihre Klappen gew6hnlich in einem Winkel yon 10 bis 15 °. 
Eine Weile wird der gleiche Uffnungswinkel noch nach dem Tode beibehalten, dann 
sperren sich die Klappen weiter auf. Far Exemplare mit eingetrockneten und ge- 
schrumpflcen Weichteilen betrS.gt der Winkel zun~ichst 10 °, welter sich jedoch nach Ver- 
lust des Weichk~Srpers auf 70 bis 1200 und schlietglich bis iiber 1800. Unterschiedlich 
stark klaffende Schalen mit ged~Srrten Ligamenten finden sich opt auf den Wattfl~ichen. 
Auch unter st~/ndiger Wasserbedeckung spreizt das elastische Ligament die Klappen 
tiber das Matg hinaus, das zu Lebzeiten ftir aktive tDffnungsbewegungen erforderlich 
wird (Sc~tXFEI~ 1962, p. 187). Die Cardien liegen dann auf einer Schale (postmortaler 
Flankenabschliff!) und sperren die andere Klappe nach oben ab. Bei miigigen Wasser- 
bewegungen hilt  das Ligament beide Klappen noch mehrere Monate nach dem Tode 
zusammen, die dann innen und augen von Balaniden besiedelt werden (Abb. 15). Je 
l~inger diese Cardien im Wasser liegen, desto nachgiebiger wird das Ligament, das 
schlief~lich auch seitwS~rts gerichtete Bewegungen der Klappen gegeneinander zuI~it~t. 
Bei den postmortalen Klappen6ffnungen tiber 60" reif~t das Ligament ein, bei 70 ° treten 
bereits kurze Risse, am Hinterende beginnend, auf. Bei etwa 1200 16sen sich die Schlof~- 
z~ihne voneinander. Der nunmehr allein wirksame, ligamentiire Zusammenhalt der voll 
seitenbeweglichen Klappen kann bis tiber 1800 hinaus erhalten bleiben (vgl. Abb. 22). 

Die Frtihformen der sekund~iren Usuren sind im wesentlichen den Uffnungswin- 
keln 30 bis 1200 zuzuordnen und liegen daher auf den Muschelklappen iiber der 
Wirbelspitze. Gelegentlich treten sie isoliert auf oder werden yon den prim~iren Usuren 
durch einen Querstreifen mit Skulpturresten abgesetzt. 

I. Allein durch Klapp-Bewegungen bei gr~5t~eren Uffnungswinkeln und den 
gegenseitigen Abrieb entstehen rtickweisende, hochgelegene Schliffstreifen, die sich, bei 
einsetzender Seitenbeweglichkeit der Klappen, nach autgen hin verbreitern. Selten ein- 
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mal stehen die Schliffstreifen senkrecht zum Bauplan oder weisen nach vorne (Abb. 8 
und 12). 

II. Mit beginnender Torsion der Klappen gegeneinander bildet sich ein ausgebrei- 
teter, halbkreisf~Srmiger und weif~geschliffener Hof tiber der Wirbelspitze aus, in den 
zunehmend weitere Flg.chen einbezogen werden. 

Klaffende Schalenklappen richten unter dem Einflut~ yon Str6mungen den schwer- 
sten Teil des Geh~iuses, die Wirbel- und Schlogregion, gegen die Grundstr/Smung 
(JoRNsoN 1957, Abb. 2; SCHKFeR 1962, Abb. 99) und sind damit Abschliffen aus- 
gesetzt. Beim Trockenfalten der Watten schrumptt das Ligament und 5ffnet die Klap- 
pen: Im auflaufenden Wasser schwimmen diese Muscheln auf oder schleifen in der 

Primdre Usuren 
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Abb. 22: l]bersicht fiber die dur&schnittlichen °/o-Anteile in den Jahresklassen 1961 bis 1965, 
deren prim~ire Usurfl~ichen (1.-3. Modus) durch postmortale, sekund~ire Schlifformen (I.-IV.) 
iiberpr~igt werden. Der Schliffstreifen (I.) ist an den Exemplaren des Uth6rner AuBenwatts oR 

ausgebildet. Die iibrigen sekundliren Abriebformen (II.-IV.) sind ann~ihernd gleich h~iufig 

StriSmung iiber den Boden, Ursachen ffir dorsale und laterale L~isionen (KLAHN 1932, 
pp. 376, 386). Gespreizte Klappen k/Snnen in Grundstr6mungen jedoch au& fiber die 
kufenartigen, ventralen Schalenr~inder und den Dorsalbu&el rollen und werden auf 
diese Art weir fiber die Watten transportiert. LiNKE (1939, p. 277, Abb. 41) beobach- 
tet¢, dat~ klaffende S&alen, gewSlbt-oben, parallel zur Stromri&tung in regelm~igigen 
Reihen hintereinander liegen, die grSt~eren weiter prielabw~irts vertrieben und im 
Stromschatten der kleineren. Diese Gradierung kSnnte jedoch auch durch entgegen- 
gesetzt laufende Wasserstr6mungen entstehen. 

Bei den aufgefiihrten Verdrif~ungen entstehen S&~iden an der Skulptur des 
Dorsalbu&els beim S&leifen der S&alen iiber den Boden: 

III. Die postmortale Querstriemung, tells dur& S&liff, tells durch oberfl~ichli&es 
Absplittern der S&ale, die in ihren Anfangsstadien unvollst~indig ist, yon regellos- 
eckigen R~indern begrenzt wird und Wachstumsunterbrechungen folgt. 

IV. Der postmortale Bu&el-Spiegel bildet sich beim Schwoien der gespreizten 
Klappen in Dorsalstellung auf dem Boden und wird anfangs in gleicher Weise unvoll.- 
sdindig in die S&alen eingeschliffen (Abb. 14). 

Keines der bier untersuchten Exemplare weist allseitig-fl~ichenhafte Abnutzungen 
auf, die durch h~iufige Umlagerung und durch Sands&lift entstehen. 
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DISKUSSION 

Unsere Untersuchungen zielen in erster Linie auf mechanisch bedingte Schalen- 
Abriebformen ab, bei denen sich zwei funktionsmorphologisch und ihrer Entstehung 
nach unterschiedliche Gruppen erkennen lassen. Sowohl zu Lebzeiten wie auch post 
mortem schleifen die ligament~ir verbundenen Klappen aneinander: Dadurch entstehen 
prim~ire Usuren des 2. und 3. Modus (p. 184) sowie sekund~ire Abnutzungen der I. und 
II. Form (p. 188), die in ihren Friihstadien eindeutig voneinander zu unterscheiden 
sind. Im Gegensatz dazu wird die Skulptur der Muschelschalen intra vitam und ebenso 
auch nach dem individuellen Tod auf dem Sedimentboden abgerieben: In charakteristi- 
scher Weise bei den prim~iren Usuren des 4. und 5. Modus sowie sekund~ir in der III. 
und IV. Form. 

Erg~inzend wurden einige Schalen-L~ings- und Querschliffe von C. edule und 
C. tuberculatum gefertigt. Beide Arten besitzen einen weitgehend iibereinstimmenden 
Schalenbau, so dat~ das dickschalige und im Bild einpr~igsame C. tuberculatum zu 
bevorzugen ist (Abb. 16 bis 18), dessen prim~ire Usuren des 3. Modus markante Ab- 
riebformen zeigen. Bei C. edule sind viele dec untersuchten Sch~iden oberfl~ichlich; 
~iul~ere Lamellen des Ostrakums werden zerst~Jrt. Abschliffe der Radialrippen reichen 
jedoch tiefer ins Schalengefiige hinein. 

L~isionen der ontogenetisch ~iltesten Geh~iusepartien durch bohrende Organismen, 
dutch chemische Schalenkorrosion oder mechanisch abgeschliffene Dorsalbuckel stellen 
eine verbreitete Erscheinung bei den Lamellibranchiaten dar. Bei vielen Arten treten 
dabei sehr spezifische Ver~inderungen auf, die in enger Beziehung zum Schalenbauplan 
sowie zum Uffnungsmechanismus stehen und damit ausgesprochen funktionsmorpho- 
logische Ziige tragen. Beriihrungs- und Schleifkontakte an den Wirbelspitzen, die 
durch das Uffnen und Schlief~en der Klappen eine zunehmend stark usurierte, glatt- 
gescheuerte Fl~iche ausbilden, sind bislang nicht allgemein, ihrer funktionsmorphologi- 
schen Bedeutung entsprechend, bekannt. 

Anschelnend sind die Muscheln fiir die betrachteten Schliffschiidigungen pr~idesti- 
niert, deren Wirbelspitzen sich gegeneinander richten und ~iber das Schlof~ hinausragen. 
C. edule, C. tuberculatum, C. echinatum, C. paucicostatum tragen ebenso wie auch 
Venerupis pullastra (Abb. 4 und 10) die verschiedenen Formen der prim~iren u nd 
sekund~iren Usuren. Andere Bivalvia, wie lebende Venus gallina oder Cardita caIy- 
culata, sollten auf diese Gesetzm~iffigkeit hin untersucht werden. 

Zus~itzlich begiinstigen die mehrmals, in der Nordsee vier- bis achtmal, im Jahr 
gebildeten Zuwachslinien die Abschliffe der Dorsalbuckel oder im Gezeitenrhythmus 
erfolgende Vertikalbewegungen der Tiere im Substrat. Bei den C. edule aus der 
Tonnenlegerbucht k/~nnen die prim~iren Usuren durch chemische Schalenkorrosion oder 
Algen-Bohrungen verst~irkt werden. 

Am Beriihrungskontakt der Wirbelspitzen zu Lebzeiten eingeklemmte, grobe 
Quarzk6rner, die in den primiiren Usuren des 3. Modus beider Klappen tief einge- 
schliffene Gruben hinterlassen, bieten auch postmortal einen guten Anhaltspunkt fiir 
den Bewegungsmechanismus der Muscheln, speziell fiir C. edule, deren Klappen sich 
allein tSffnen oder schlief~en. Seitliche Verschiebungen der Klappen gegeneinander wer- 
den yon Iebenden Tieren nicht ausgef[ihrt. 
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Eigenartig sind die Querstriemungen, die symmetrisch auf beiden Buckeln hervor- 
treten und die Inhomogenit~iten im Schalenfeinbau der ~iltesten Schalenteile sichtbar 
machen. Mechanische, chemische und biologische Einfliisse fiihren an anderen Exem- 
platen zu Buckel-Spiegeln. Fiir ausgespiilte, lebende C. edule ist eine aufrechte, stabile 
Dorsalstellung in der natiirlichen Umgebung sowie ira Seewasser-Aquarium in Aus- 
nahmen zu beobachten. 

Mechanisch kann diese Umkehrung der natiirlichen Lebendstellung begrilndet 
werden, r0ber die biologischen Ursachen und Zusammenh~inge sind nur Vermutungen 
m6glich: Vergleiche mit Dreissena polymorpha, Mytilus edulis oder den rezenten 
Limen bieten sich geradezu an (SEILACREe. 1954). 

Die Anwendung der Ergebnisse auf fossile Lamellibranchiaten erfordert gewisse 
Voraussetzungen: Untersuchung an intakten Muscheln, die ohne Umlagerung in situ 
eingebettet wurden und deren Schalen keine ausgeprligten diagenetischen Sch~iden zei- 
gen, werden zu weitergehenden Riickschliissen ftihren, zumal dann, wenn es sich um 
Arten mit empfindlichen Skulpturelementen handelt. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. An den Klappen des libero-hemisessilen Sandliegers Cardium edule L. entstehen zu 
Lebzeiten auffallende Abschliffe, die sich funktionsmorphologisch begriinden und 
prim~ire Bau- und H~irteunterschiede in den aragonitischen Schalen erkennen las- 
sen. Die Abschliffe h~ingen mit typischen, h~iufig wiederholten Bewegungs- und Ver- 
haltensweisen der Muschel im Sediment und an dessen Oberfl~iche zusammen, die am 
Meer und in einem Seewasserbecken beobachtet wurden. 

2. Damit wird ein Modellfall zur Rekonstruktion solcher Lebensgewohnheiten vor- 
gefiihrt, die an den iiberlieferten Hartteilen durch artspezifische Sch~idigungen 
nachzuweisen sind. Diese Methode kann auch bei fossilen, insbesondere bei boden- 
bezogen lebenden Mollusken angewandt werden. 

3. Erkennbare Unsch~irfen gehen auf /Skologische Faktoren, auf die unterschiedliche 
Empfindlichkeit der Skulptur und m/Sgliche, postmortale Uberpr~igungen zurtick. 

Fiir die stetige F6rderung meiner Untersuchungen bin ich Herrn Prof. Dr. H. H6LDER in 
Miinster zu Dank verpflichtet. Besonderer Dank gilt der Deutschen ForschungsgemeinschaR, die 
die Unterwasser-Beobachtungen vor Helgoland erm6glichte, sowie Herrn Prof. Dr. O. KINNE, 
dem Leitenden Direktor der Biologischen Anstalt Helgoland. Fiir sachkundige Unterstiitzung 
an der Meeresstation Helgoland gilt mein Dank Dr. G. UHLIG, Herrn A. I-tOLTMANN und fiir 
weitere Beratungen sowie far die Beschaffung des Materials Dr. E. ZIEGELMtleR, Litoralstation 
List auf Sylt. 
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