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ABSTRACT: Shell abrasions in Cardium edule from the Koénigsbucht near List on Sylt. Two
communities of the recent bivalve Cardium 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 valves 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 codtles sometimes rest on their dorsal
shell area. Holes in the convex umbo, umbonal facets, originate after death in situ or through
shiftings 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.

EINLEITUNG

Rezente Cardium edule L., deren Verbreitung beim Schwimmtauchen vor der
Helgolinder Diine und in den Sandflichen norddstlich auflerhalb der Oberkreide-
Klippenziige beobachtet wurde, zeigen regelmifige, mechanische Abnutzungsflichen
an den harten, rein aragonitischen Klappen. Auf der Wirbelspitze und {iber dem dor-
salen Budkel werden die charakteristischen Radialrippen diinn, zersplittern bei Bean-
spruchungen oder schleifen sich leicht ab. Vergleichbare Rippenschiden dehnen sich
iiber die bauchig gewdlbten Muschelflanken aus. Derartige Abschliffe treten sowohl an
den nur vereinzelten lebenden als auch an den Schalen der verendeten Cardien auf, die
hiufig zu finden sind. Es erschien deshalb anziehend, die in die Schalen einschneidenden
Zerstorungen morphologisch-topographisch zu sichten sowie ihren Ursachen nachzu-
gehen. Auf Grund der vorliegenden Beobachtungen ist es durchaus mdglich, be-
stimmte Verhaltensweisen postmortal allein an den Hartteilen zu erkennen und — durch
Vergleiche — auch an fossilen Mollusken Aufschliisse iiber besondere Lebensgewohn-
heiten zu erhalten.

Uber Gehiuseschiden an lebenden Litorina litorea hat KesseL (1937, 1938) einige
Erkenntnisse zusammengetragen. In die noch bewohnten Gehiuse dringen Cyanophy-
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ceen ein sowie auch der um Helgoland verbreitete Polychit Polydora ciliata, die das
Schalen-Feingefiige lockern und postmortal zu einem artspezifisch verschieden schnel-
len Zerfall der Schalen fiihren. Schidigungen durch bohrende oder riuberische Organis-
men und ihre palio-Skologische Bedeutung haben BoekscaoTen (1966) und CARTER
(1968) abgehandelt. Rekonstruktionen der Lebendstellung und Okologie, die sich durch
Epibionten auf fossilen Mollusken nachweisen lassen, fithrte SerLacuer (1954, 1960)
durch. Die an bestimmte Schalenbereiche der Cardien gebundenen Abschliffe, die hier
untersucht werden, hingen jedoch ursichlich mit deren aktiven Bewegungen in und auf
den sandigen Meeresbden zusammen und deren durch Wasserstrdmungen und Sedi-
ment bestimmte Gesetzmifligkeiten, in die sie passiv einbezogen werden.

Ausgehend von den Anregungen iiber die Erhaltung der Cardien vor Helgoland,
werden Artvertreter aus dem Konigshafen von Sylt betrachtet, die unter 8kologisch
stabilen Verhiltnissen — und damit unter einfachen Versuchsbedingungen — aufgewach-
sen sind. Nahezu alle Gehiuse des umfangreichen, rezenten Materials zeigen, unabhin-
gig vom Standort und von den individuellen Groflen, morphologische Schiden, die
zumeist auf beiden der zusammengehdrenden Klappen spiegelbildlich-symmetrisch und
regelmiflig wiederkehren, und zwar in gleicher Form, Ausdehnung und Intensitit.

Eine Aufsammlung diinnschaliger, kleinwiichsiger und lebender Cardien stammt
aus dem mehr oder weniger feinsandigen, an organischen Sinkstoffen reichen Schlick-
Hochwatt der Tonnenlegerbucht mit ausgedehnten Ubermeereszeiten. Fehlende oder
nur sporadische Sedimentverlagerungen fiihren in diesem Gebiet zur Bildung von
Gyttja- und sapropelitischen Absitzen. Eine weitere Kollektion grofwiichsiger, leben-
der oder auch verendeter Exemplare mit derben Schalen stammt vom Uthdrner Aufien-
watt, aus einem feinsandigen Areal in Prielnihe mit kurzen Ubermeereszeiten und aus
einer nahegelegenen Strémungsrinne an der Grenze zur Mittleren Tide-Niedrigwasser-
Linie. Diese tiefliegenden Watten sind als das bisher reichste Cardinm-Siedlungsgebiet
bekanntgeworden (WOHLENBERG 1937, Abb. 1, p. 42).

DER LEBENSRAUM VON CARDIUM EDULE

Zur Deutung der typischen Bewegungs- und Verhaltensweisen der Herzmuschel
Cardium 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 lebende Cardien meh-
rere Wochen in einem Seewasserbecken gehalten. Bei zahlreichen Versuchen konnten die
zu Gehiuse-Abschliffen filhrenden Bewegungen studiert und gegentiber dem Schrifttum
in wesentlichen Punkten erginzt werden.

Cardium edule ist in der Nordsee an die feinsandigen Weichbdden des Gezeiten-
giirtels gebunden, ohne ausgesprochen korngrofien- und wassertiefenabhingig zu sein,
und gehdrt in die Arenicola-marina-Gemeinschaft des Eulitorals. Damit reiht es sich
in eine Gruppe von libero-hemisessilen Sandliegern und aktiv strudelnden Suspensions-
Filterern der Infauna ein, die in einem noch jungen Flachmeer in den gegenwirtig auf-
gearbeiteten Pleistozdnbdden vorkommen. Gebiete mit starken Stromungen und Sedi-
mentverdriftungen werden jedoch gemieden.
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Der Lebensraum ist durch den stetigen Wasserwechsel, durch erhebliche Tempera-
tur- und Salzgehalts-Schwankungen, durch kurzfristig-episodische Wandlungen des
Sedimentcharakters (Umlagerangen, Aufschiittungen) gekennzeichnet, mit denen sich
die 8kologischen Faktoren jeweils einschneidend #ndern. Durch die extremen Forde-
rungen an die Anpassung wird eine starke Finschrinkung des Artenbestandes im Watt
erzwungen, den der Individuenreichtum in einer Umgebung mit glinstiger Sauerstoff-
und Nahrungsversorgung ausgleicht. Diesen &kologisch wechselhaften Bedingungen
haben sich die Cardien angepafit, deren biologische Aktivitit speziell durch zeitweiliges
Trockenfallen beschrinkt und durch starke Temperaturspriinge an der Oberfliche be-
eintrichtigt wird.

Aktive, weit- oder tiefreichende Wanderungen schliefit die kugelige Gehiuseform
der Cardien aus. Die kriftige Berippung dient zur Verankerung im Boden und erhéht
gleichzeitig die Festigkeit der Schalen (BorTTGER 1932), auch zum Schutz der nur ober-
flachlich lebenden Tiere gegen Muschelrduber (z, B. Mowen und Krebse). Die geringe
Siedlungstiefe von 2 bis 4 cm wird durch die verkiirzten Siphonen bestimmt, kann
jedoch in HyS-reichen Bdden aktiv vermindert werden.

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

Im Gegensatz zu den euthetischen Arten zeigt Cardium auch Eigenschaften des
Pleurothetismus (AnTHONY 1905), die BoETTcER {1933) bei sonst in Weichbéden ver-
graben lebenden Muscheln als Standortmodifikation auf festen Grundflichen erkannte,
und zwar eine Verkiirzung der Lingsachse, insbesondere des Hinterendes. Die bauchig-
gerundeten Formen neigen zur Schalenverdickung, zu Wirbelabschliffen und Wachs-
tumsanomalien. Asymmetrische Klappenformen entwickeln sich bei oft umgelagerten
Gehiusen jedoch nicht. Anscheinend ist bei Cardium edule die pleurothetische Gestalt
konvergent durch Anpassung an den Lebensraum entstanden.

Verspiilte Cardien reichen hoch iiber den Rand des Verbreitungsgebietes hinauf,
bis in die Zone des unregelmiflig iiberfluteten und verfestigten Schlickwattes. Diese
Abweicher vom Skologischen Optimum bleiben in verschiedenem Grade diinnschalig
und kleinwiichsig (vgl. Swan 1952). In den tiefliegenden Watten tiberwiegen dagegen
Grofformen, die auch in den stets submersen Bereichen siedeln. Die Untergrenze des
Verbreitungsgebietes liegt zwischen 6 bis 17 m Wassertiefe und wird durch den Helio-
tropismus der Cardien bedingt (Scawarz 1932, p. 453; VERwEY 1954, pp. 174, 178).

Freigespiilte Cardien drehen sich in Wasserstrdmungen um die Lingsachse der
Gehiause oder rollen iiber den Seeboden. Dabei werden die Klappen oft nicht véllig
verschlossen, und die Siphonen schieben sich nur zum Teil, verkiirzt, aus. Anscheinend
werden die Tiere beim Rolltransport nur bedingt mechanisch beeintrichtigt. Mit einem
kugeligen Gehiuse und einem beweglichen, kriftigen Fufl ausgestattet, ist es den Car-
dien mdglich, auch noch in Gebieten mit betrichtlichen Sedimentverlagerungen zu iiber-
dauern. Dafiir sind rasches Eingraben und schnelles Emporwiihlen ausschlaggebend:
Diese Beweglichkeit verlieren die Tiere wihrend ihres ganzen Lebens nicht, und bereits
nach 5 bis 10 min ist die Muschel in Lockersedimenten verschwunden.

Beim Trodkenfallen wird das eingeschlossene Wasser in den Gehiusen teilweise
durch Luft ersetzt. Uber die kriftigen Kiemen vermag Cardium auch begrenzt atmo-
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sphirische Luft aufzunehmen, die bei auflaufendem Wasser in kleinen Blasen abgegeben
wird und ein knisterndes Geriusch erzeugt (THAMDRUP 1935, p. 64).

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

DIE GRABBEWEGUNGEN VON CARDIUM EDULE

Die mechanischen Eigenschaften des Ligamentes sind den &kologischen Anforde-
rungen angepaflt: Oberflichlich siedelnde Muscheln, die oft zu aktiven Bewegungen
gezwungen werden, besitzen ein festes, kriftiges Ligament (HunTerR & GranT 1962,
p. 378). Dagegen weisen ortsfeste und tiefbohrende Muscheln, wie z. B. Mya arenaria,
im Alter nahezu unbewegliche Klappen auf: Der Zusammenhalt durch das Ligament
wird weitgehend gelockert. Zumeist erfolgt die Klappenéffnung ungleichmiflig; das
Hinterende, aus dem die Siphonen austreten, klafft weiter auf.

Bei den oberflichlich siedelnden Muscheln geniigt zum Offnen der Klappen hiufig
allein die Spannung des kriftigen Ligamentes, dessen Elastizitit durch den Wasser-
druck innerhalb der Mantelh&hle unterstiitzt wird. Ansteigender hydrostatischer Druck
innerhalb des Mantelhohlraumes, eines von den Siphonen isolierten, selbstindigen
Systems, lift sich unmittelbar vor dem Auseinandertreten der Klappen beobachten.
Dieser Druckanstieg ist bei Mya arenaria ausgeprigt, wobei nicht alle kurzfristigen
Drucdkinderungen zu Klappendfinungen fithren (TRueMAN 1954, p. 300 £.).

In stabiler Flankenposition auf dem Sediment liegende Cardien schieben ihren
Fuf aus dem Mantelspalt suchend-tastend hervor, ohne dafl sich die Klappen weiter
tffnen. Dabei wird zuerst klumpig verschleimter Sand ausgestofien, der beim plotz-
lichen Klappenschlufl zwischen den Ventralrand und die Mantelsdume hineingeraten

Abb. 1: Kriechspuren von Cardium edule L. im Seewasser-Aquarium. Beim rudkhaften Vor-
wirtsstemmen der Muschel entstehen flache Furchen mit quergestreiften Seitenwillen. (Auf-
nahme: Dr. H. HoLLMANN)

Abb. 2: Cardinm edule, Tonnenlegerbucht, lebend geborgen. Klappenlinge = 41 mm! Muschel-
klappen in Verschluf-Stellung. Der markante Berithrungskontakt beider Wirbelspitzen ist auf-
gehellt und als primire Usur des 3. Modus stark abgeschliffen. (2:1)

Abb. 3: Cardinm 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 Waslbung, die hier zu-
sitzlich durch Algen-Bohrungen perforiert wird. (3:1)

Abb. 4: Venerupis pullastra (MonTacu), Helgoland-Nordreede, lebend geborgen. Bei der Ver-
schluR-Stellung der Muschel werden die Wirbelspitzen gegeneinander geprefit und bilden einen
Schleifkontakt. (2,5:1)

Abb. 5: Cardium edule, Tonnenlegerbucht, lebend geborgen. Abbriiche am ventralen Klappen-
rand des Winterringes 1963/1964, eine fiir diese Art seltene Wachstumsstdrung. (2:1)

Abb. 6: Cardium edule, 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 StSrungsringe folgen. (2,5:1)
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ist. Derartige plotzliche Klappenverschliisse fithren in den Watten zum bekannten
»Spritzen“ und sind Ausdruck einer Schreckreaktion.

Bei ausgewachsenen Cardien &ffnen sich die Schalen hydraulisch durch das Vor-
schieben des Fufles, in den Kdrperfliissigkeit eingeprefit wird. Moglicherweise schwel-
len beim Offnen auch die ventralen Mantelsiume an und unterstiitzen den Druck der
Klappen auf das umgebende Sediment. Der lang ausgestreckte, bewegliche Fufl wird
hakenférmig nach unten abgewinkelt, bogig gekriimmt, ist nach allen Seiten frei be-
weglich und kann bis zum Wirbel hin umgeschlagen werden. Das Abbiegen des Fufles
erfolgt oft am Klappen-Ventralrand im Bereich der Ringmuskulatur (ScHArer 1962,
vgl. Abb. 112). Bohrend und wiihlend st5f8¢ der keilfrmige Fufl dann ins Sediment
vor, wo er anschwillt und sich festklemmt.

Nach einer typischen Drehbewegung, die das Gehduse aufrichtet, setzen dann beim
Hinabklimmen in den Boden rudsweise Schiittel- und Schaukelbewegungen nach beiden
Seiten ein. In gleicher Weise vermindert ruckhaft wiederholtes Offnen und Schlieflen
der Klappen in rascher Folge den Widerstand des umgebenden Sedimentes und kann
an teilweise eingegrabenen Tieren oft beobachtet werden. Dadurch werden thixotrope
Sedimente verfliissigt oder das feste Sandkorn-Geriist in mobilen Fliefisand verwandelt.
Anfangs reihen sich die Bewegungen in Abstinden von /2 bis 1 min aneinander, folgen
dann jedoch nach einer Phase intensiver Anstrengung in grofleren Abstinden aufein-
ander. Fast immer werden die Riittelbewegungen durch einen kriftigen, vorwirtsge-
richteten Spiilwasser-Ausstoff aus der MantelhShle eingeleitet, der zu einem lokalen
Anstieg des Wassergehaltes um das Gehduse fithrt und auch dadurch das umgebende
Substrat lockert. Ahnliche Verhaltensweisen sind von Mya arenaria und Venerupis
pullastra (TRUEMAN 1954) bekannt. Desgleichen beschleunigt der Riickstof} des gewalt-
sam aus den Siphonen geprefiten Wassers das Eindringen der Muscheln in den Boden.

Auf die das umgebende Sediment lockernden Schiittelbewegungen folgt die ruck-
hafte, fast sprungartige Gehiusedrehung, die durch eine plétzliche Kontraktion der
Fufiretraktoren ausgeldst wird. Dabei werden deren Insertionsbereiche am dorsalen
Schalenrand zum Fuf hingezogen, und das Gehiduse dringt in den Boden ein, wih-
rend sich die Schalenberippung parallel zur Bodenoberfliche orientiert. Der gew&lbte
Umrif und die Oberflichen-Skulptur ermdglichen es Cardium, sich rasch aufzurichten,
ohne dabei seitlich abzugleiten.

Abb. 7: Cardinm edule, Tonnenlegerbucht, lebend geborgen. Primire, zu Lebzeiten gebildete

Usur des 2. Modus, ein aufgehellter, riidkweisender Schliffstreifen, auf dem die Radialrippen

durch den Beriihrungskontakt der Klappen abgeschwicht sind. Wirbelspitze als primére Usur
des 3. Modus, glattgescheuert. (15:1)

Abb. 8: Cardinm edule, Houlgate/Normandie, abgestorbenes Exemplar, Klappen noch liga-
mentir verbunden. Primire Usur des 3. Modus an der Wirbelspitze. Durch einen schwach
lidierten Querstreifen abgesetzt, folgt dariiber die postmortal entstandene, sekundire Usur
I. Form. Die Klappen schliffen sich gegenseitig bei einem Offnungswinkel von 40° ab. (10:1)
Abb. 9: Cardium edule, Tonnenlegerbucht, lebend geborgen. Primire Usur des 3. Modus, eine
stark beanspruchte, am Berithrungskontakt mit der Gegenklappe plangeschliffene Fliche an
der eingekriimmten Wirbelspitze. Postmortale Einbriiche in diese, schon zu Lebzeiten ge-
schwichte Abriebfliche filhren zu Wirbelfacetten (PraTIE 1929). (13:1)
Abb. 10: Venerupis pullastra (MonTacu), Helgoland-Nordreede, lebend geborgen. Primére

Usur des 3. Modus, die durch Klappenbewegungen des Tieres plangeschliffiene Wirbelregion.
(13:1)
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Das von Cardium bekannte Springen (bis 50 cm weit), das auf ein plotzliches
Strecken des hakenférmig abgewinkelten Fufles zuriickgeht, wurde nicht beobachtet.
Es kann nur chemotaktisch durch spezifische Muschelriuber ausgel6st werden.

In den optimalen Siedlungsgebieten bildet Cardium flichenhaft verbreitet Mu-
schelpflaster; die Gehduse liegen dicht gedringt nebeneinander. Bisweilen entstehen
dadurch den diagenetisch in klastischen Sedimenten geformten ,Gerdlleindriicken® ver-
gleichbare ,gezihnelte Mulden®, hervorgerufen durch die Ablosung des Mantelsaumes
von der Schale (KreGER 1940, p. 185, Abb. 18). Wachstums-Unregelmifligkeiten bil-
den sich an den derben, widerstandsfihigen Schalen von Cardium selten avs. Im Gegen-
satz zu Mya arenaria (SCHAFER 1950) 16st sich der Mantelrand erst unter extremen
Umwelteinfliissen ab (Abb. 5 und 6).

Einzelne Individuen kénnen in dichten Muschelsiedlungen auch durch ihre Nach-
barn hochgedriickt werden oder stemmen sich aktiv zur Oberfliche empor, von wo sie
durch Stromungen iiber weite Strecken und bisweilen auch in Massen verschleppt wer-
den. Dichtbesetzte Kolonien kdnnen durch biologische (ZiecELMEIER 1963, p. 108) oder
durch mechanisch-physikalische Faktoren, etwa durch Wasserstromungen (THAMDRUP
1935, Abb. 120; Scuirer 1962, Taf. 24, Fig. 54) oder Kilteperioden (WOHLENBERG
1937; Z1EGELMEIER 1964) dezimiert werden, obwohl Cardium kurzfristige Frostperio-
den unbeschadet {ibersteht (Linke 1939, p. 276). Allerdings berichtet CarTER (1968,
p. 33), daR gerade im Winter zusitzliche Verluste durch Méwen und andere Muschel-
rduber auftreten.

Ausgespiilte Cardien auf festen Kleiboden (KrEGER 1940, p. 175), in Prielen zu-
sammengeschwemmte Tiere oder solche, die in Mytilus-Gespinste verstrickt sind, kon-
nen auch auf der Sedimentoberfliche leben. Freiliegende Gehduse verindern zuweilen
durch peitschende Schlige mit dem Fufl und durch Wasserausstofl die Orientierung:
Der weit ausgestreckte Fufl sucht dann ziingelnd eine geeignete Stelle zum Eingraben.
Diese Bewegungen erfolgen auf festen Substraten oft aus der stabilen Flankenlage oder
in der stabilen Dorsalstellung, und das Gehiuse kann tagelang, auf den Flanken bzw.
Buckeln liegend, gedreht oder fortgeschoben werden. Die Bewegungsphasen sind jeweils
nur von kurzer Dauer. In dicht besiedelten Gebieten liegen Cardien hiufig auch auf

Abb. 11: Cardium edule, Tonnenlegerbucht, lebend geborgen. Primire Usur des 4. Modus, die
narbige Buckel-Querstriemung. Der Schalenabrieb am Meeresboden ist durch aufgehellte, von
den Zuwachslinien der Schale gefiihrte Streifen nachzuweisen. (13:1)

Abb. 12: Cardium edule, Uthdrner Aufenwatt, abgestorbenes Exemplar, Klappen noch liga-
ment-verbunden. Uber der primiren Usur des 3. Modus liegt der postmortale Abschliff. Die
Schalen reiben sich bei passiven Klapp-Bewegungen aneinander und bilden dadurch einen hoch-
gelegenen, riidkweisenden Schliffstreifen aus. Dieser verbreitert sich bei seitwirts tordierenden
Klappen nach auflen und entspricht hier einem Offnungswinkel von 70°. (13:1)

Abb. 13: Cardium edule, Tonnenlegerbucht, lebend geborgen. Primire Usur des 5. Modus, der

Budkel-Spiegel. Durch mechanische und chemische Einfliisse reibt sich die Skulptur flichig ab; die

Abhingigkeit von den Anwachslinien ist deutlich. Die Wirbelspitze wurde durch den Klappen-
Schleifkontake stark usuriert. (13:1)

Abb. 14: Cardium edule, Uthérner Auflenwatt, abgestorbenes Exemplar, Klappen noch liga-

ment-verbunden. Sekundire Usur 1V. Form: Beim Schwoien und Treiben der gespreizten Klap-

pen in stabiler Dorsalstellung auf dem Meeresgrund entsteht ein postmortaler Budkel-Spiegel.

Oberste Lamellen platzen unregelmifig aus der Schale heraus und fithren zu Einbriichen in
die Dorsalwdlbung, den Buckel-Facetten (vgl. Abb. 9). (13:1)
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der Oberflache und zeigen keinerlei Neigung, sich wieder einzugraben (HecHT & Ma-
TERN 1930, p. 367; ScHUSTER 1951, p. 56).

Nour selten sind im Watt Muscheln zu beobachten, die sich iiber kurze Strecken auf
der Ventralseite vorwiirtsstemmen (10 bis 50 ¢m), um ihren Standort zu verbessern.
Dabei entstehen Furchen, Kriechspuren mit flachen Seitenwillen, die durch rudkweise-
wippendes Vorwirtspfliigen charakteristische Querstreifen erhalten (Abb. 1). Aktive,
lange Wanderungen werden von adulten Tieren nicht unternommen: Cardium lebt aus-
gesprochen standort-gebunden (OrTon 1927, p. 261; Tuamprur 1935, p. 53, Abb. 120).
Ahnliche, bereits strukturlose Seitenwille umgeben teilweise eingegrabene Tiere, und
iiber vollstindig eingegrabenen Individuen wird der Boden zu einem flachen Hiigel
emporgedriickt.

Mpytilus-Gespinste behindern zum Teil freigespiilte Kolonien am erneuten Ein-
graben (LINKE 1939, p. 277, Abb. 40; ScuArer 1962, Taf. 24, Fig. 54), und frei-
liegende Cardien werden durch Byssusfiden mit abgestorbenen Muscheln und anderem
Treibgut vernetzt. Zudem werden sie von Seepocken und Algen besiedelt, die den
Atmungs- und Nahrungs-Wasserstrom mit ausnutzen, obwohl durch EpSken besiedelte
Cardien ihre Siphonen viel weiter hinausstrecken und sich beim Trodkenfallen auch
ganz in den Boden zuriickziehen kdnnen.

Abb. 15: Cardium 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 durch 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. Schiden an diesen empfindlichen
Skulpturelementen zeigen den einsetzenden mechanischen Abrieb oder erste chemische Kor-
rosionsschaden an. Das Periostrakum ist nur in den eingetieften Anwachslinien der Schale faltig
und mit Anhingen erhalten, fehlt hier jedoch. Eine oberflichliche Deckschicht baut sich aus
mehreren, schalen-parallelen Lamellen auf, die teils isoliert sind und lateral auslaufen oder sich
unmittelbar in die Lamellen des dueren Ostrakums fortsetzen. Regelmiflig biegen die Lamel-
len des distalen, dufieren Ostrakums abwirts oder gehen in ein prismatisches oder auch fiederig-
gefichertes Fasergeflecht iiber. Die einzelnen Lamellen setzen sich in das Parallel-Gefiige des
Ostrakums fort, das die proximale Schalentextur vom Wirbel bis zum ersten Winter- oder
Storungsring allein bestimmt. Das Ostrakum besteht aus zahlreichen Lamellen von grober,
kompakter, prismatischer Textur oder wird durch eine Fiillmasse siuliger, ficheriger und
radialstrahliger Aragonit-Fasern ersetzt. Eine dunkle Zone mit Pigment-Anhiufungen grenzt
das Ostrakum nach unten hin ab. Sehr viel gleichmiBiger 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 tuberculatum L., Houlgate/Normandie, abgestorbenes Exemplar, Klappen

noch ligament-verbunden. Querschliff durch den kalottenartig abgetrennten Dorsalbuckel,

Radialrippen quergeschnitten. Das lamellire Ostrakum (dunkel) sowie das Hypostrakum (hell)

schliefen sich den Ausfihrungen zu Abb. 17 an. Nach einer schwirzlich pigmentierten Ein-
lagerung folgt innen weiteres, lamelliertes Hypostrakum. (13:1)

Abb. 18: Cardium tuberculatum L., Houlgate/Normandie, abgestorbenes Exemplar, Klappen

noch ligament-verbunden. Lingsschliff durch die Wirbelregion mit einer primiren Usur des

3. Modus: Das Ostrakum (dunkel) diinnt zur Wirbelspitze hin keilfrmig aus. Das Hypo-

strakum verliert gegen die Schliffliche an Dicke und lamelldrer Vielfalt. Heterogene, von

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-Haftscheiben er-
kennbar sind, zeigen eine ausgesprochene Hiufung von Stdrungsringen. Der Grofle
nach gehiren die untersuchten Tiere zum Brutfall 1966 und haben den milden Winter
1966/67 iiberdauert. Entgegen fritheren Beobachtungen konnen danach Cardien im
Byssusgeflecht, die teilweise oder ganz freiliegen, mindestens bis zu zwei Jahren alt
werden und sterben nicht vorzeitig ab. Die Angaben von KreGEr (1940, p. 680) sind
dahingehend zu erginzen.

DIE WINTERRINGE VON CARDIUM EDULE

Trotz der recht unterschiedlichen Gehiusegrofen und der verschiedenartigen, das
Schalenwachstum fordernden oder hemmenden Biotope werden alle Schalen durch
regelmiflig eingetiefte Wachstumsunterbrechungen tiberprigt. Als spezifisches Kenn-
zeichen kehren sie auf den zusammengehtrenden Muschelklappen konstant und in
festem Rhythmus wieder, Sie liefern Anhaltspunkte iiber das ontogenetische Alter der
betreffenden Tiere (OrTON 1927; VOGEL 1959) sowie iiber ausgeprigte Verinderungen
der Umwelteinfliisse wihrend des Wachstcums. Die Deutung der Winterringe wird
durch die iiber mehrere Jahre ausgedehnten Beobachtungen KreGERs (1940) gesichert.
Fiir die Hochwatten der Tonnenlegerbucht miissen auch andersartige, dkologisch be-
dingte Einschnitte in den Lebensablauf beriicksichtigt werden. Trockenfallen, dadurch
bedingter Nahrungsmangel, Temperaturspriinge, plotzliches Uberschiitten oder Frei-
spiilen verursachen Strungsringe allgemeiner Art, die sich bei umfangreichem Materjal
teils auf Grund ihrer geringen Fintiefung erkennen und von Winterringen unterschei-
den lassen. Als nicht zeitgebundene Bildungen folgen die Stérungsringe arhythmisch
aufeinander.

Nach einer Orientierung an den markanten Wachstums-Unterbrechungen 1962/
1963 und 1965/1966 wird die Auszihlung der Winterringe vom ventralen Schalenrand
her vorgenommen. Hier dringen sich die Einschnitte in den Schalenzuwachs bei nach-
lassender Wachstums-Intensitit mit steigendem Alter, treten durch schuppig verfilteltes
Periostrakum deutlich hervor und verlieren in milden Wintern ihre charakteristische
Ausbildung. Die aufgefiihrten Stillstandsperioden im Schalenzuwachs treffen alle Car-
dien der verschiedenen Jahresklassen mit gleicher Stirke und in gleichem Rhythmus.
Eine Ausnahme bilden Cardien aus Prielen, deren wechselvolles Schicksal sich in zahl-
reichen, z. T. gravierenden Stdrungsringen widerspiegelt. Thre Zuordnung zu den ein-
zelnen Jahresgruppen erfolgte nach eingehenden Vergleichen nur mit Vorbehalt.

Winterring 1966/1967. An den im Juli 1967 ausgegrabenen Cardien
liegt am ventralen Aufenrand eine schwache Wachstumsunterbrechung, die einem
milden Winter zuzuordnen ist. Bei den dlteren Cardien ist der Zuwachs im Sommer
1966 auffallend gering, moglicherweise als Folge der verhiltnismdfig spit im Jahr
einsetzenden Schalenbildung bei niedrigen Wassertemperaturen und Plankton-Armut
nach einem kalten Winter. Bei diesen ilteren Tieren fillt der Winterring 1966/1967
hiufig ganz aus und wird durch einen Streifen mit mehreren schwachen StSrungsringen

ersetzt (vgl. OrRTON 1927, p. 261).
Winterring 1965/1966. Dorsalwirts folgt ein tiefer Einschnitt in die
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Schalen, der durch schuppig-lamelliert wucherndes, dunkelbraunes Periostrakum als
priagnante Unterbrechung an allen Muschelklappen hervorsticht.

In diesem Winter entstanden Wachstums-Anomalien, die sonst bei Cardium selten
sind: Bisweilen 18ste sich der Mantelsaum vom vorderen Klappenrand ab, méglicher-
weise beim Eingraben in leicht gefrorene Bdden oder durch unmittelbare Frosteinwir-
kung, so dafl der Schalennachwuchs treppig abgesetzt ist.

Winterringe 1964/1965 und 1963/1964. Die beiden nichst-
dlteren Winterringe sind nur miflig eingetieft und verfarbt. Gelegentlich lassen sie sich
nicht mehr eindeutig gegen die Stérungsringe allgemeiner Art abgrenzen.

Winterring 1962/1963. Wiederum zeichnet sich eine tiefe, typische Ein-
kerbung in die Schalen mit dichtem, dunklem Periostrakum ab, die Gravur eines stren-
gen Winters (ZIEGELMEIER 1964).

Winterring 1961/1962. Diese Wachstums-Unterbrechung zieht sich als
schmale, scharf eingeschnittene Linie um den dorsalen Buckel und stellt bei den meisten
Cardien die erste Markierung dar.

Winterring 1960/1961. In einzelnen Ausnahmen schneidet eine noch
dltere, scharf eingravierte Wachstumsunterbrechung den Wirbel kalottenartig ab. Diese
im untersuchten Material seltenen Stiicke diirften aus dem Brutfall 1960 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 achtjahrig.

ANALYSE DER ZU LEBZEITEN ENTSTEHENDEN
SCHALENABSCHLIFFE BEI CARDIUM EDULE

Trotz des zahlenmiflig umfangreichen Materials aus der Tonnenlegerbucht
(Abb. 19) hilt sich die Variabilitit der Cardinm-Langachsen zwischen 20 bis 30 mm,
der Durchschnitt (50 Exemplare) liegt bei 24 mm. Einzelne, verschwemmte Groffor-
men erreichen Lingen von 40 bis 42 mm.

Die Lingen der Cardien aus dem Uthdrner Auflenwatt (Abb. 20) variieren zwi-
schen 13 mm (Jahrgang 19661), sonst zwischen 17 bis 43 mm mit einem Durchschnitts-
wert (50 Exemplare) von 36 mm. Davon sind rund 25 % kleinwiichsige, verdriftete
Tiere der Hochwarten.

Bohrende Algen (BOEKSCHOTEN 1966) machen die Schalen briichig und pords;
speziell die Jahresklassen 1962 und 1963 wurden stark befallen. Cardien aus dem
Sommer 1961 sind unterschiedlich, jedenfalls stets schwicher angebohrt. Dies ist mog-
licherweise Gkologisch bedingt; vom Sommer 1964 an bleiben die nadelstich-artigen
Bohrungen aus.

(a) Flankenlage auf Weichbdden Gewthnlich behalten lebende
Cardien diese Gehduse-Orientierung nur kurzfristig bei. Sie hinterldft keine kenn-
zeichnenden, spezifisch nur dadurch verursachten Abriebspuren an den Schalen, obwohl
freigespiilte Tiere oft auf einer der Flanken liegen und alle Fortbewegungen mit
Drebungen aus dieser Position eingeleitet werden.

(b) Eindringen mit dem Vorderende durch schaukelnd-ruckhaftes
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Klimmkriechen sowie ausnahmsweise aktive Ortsverinderungen durch riittelnd-wip-
pendes Vorwirtspfliigen (Stemmbkriechen!) auf Weichboden. Auch dabei entstehen keine
typischen Abschwichungen der Skulptur; die Berippung ist vorne und hinten in gleicher
Art erhalten, insbesondere auf dem Dorsalbuckel.

(c) Passives Verdriften ausgespiilter Cardien durch Rolltransport iiber
den Boden prigt sich nicht durch kennzeichnende Schalenabschliffe aus. Sie sollten gege-
benenfalls allseitig in gleicher Stirke auftreten.
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Abb. 19: Jahresklassen (X) und Arten des Schalenabschliffes (%0) bei Cardium edule aus der
Tonnenlegerbucht (im Juli 1967 lebend geborgen)

Allerdings sind flichige Rippenabschwichungen auf den gewdlbten Flanken beider
Klappen in typischer Form ausgebildet ud gehen auf die vorstehend genannten Ur-
sachen zuriids. Dabei werden das Periostrakum und die Berippung im Mittelfeld der
Schale abgeschiirft: Besonders empfindliche Skulpturelemente stellen die feinen, erhabe-
nen Zuwachslamellen auf den Rippenkimmen dar, die erkennen lassen, dafl die
Cardien unterschiedlich lange und hiufig auf einer der beiden, verschieden stark ab-
geriebenen Seiten gelegen haben. Erste schwache Abschliffe an den Rippenkimmen der
Flanken stellen sich bei Cardien im 2. Jahrgang ein, sind jedoch niemals so gleichférmig
und kriftig wie die dorsalen Abschliffe. Mit zunehmendem Grofenwuchs verschiebt
sich die laterale, bodenberiihrende Fliche ventralwirts auf immer jingere Schalen-
partien. Abgeriebene und stark aufgehellte Flichen von gerundetem Umrif} liegen bei
kleinwiichsigen Tieren genau auf der Klappenmitte, sind bei grofien Exemplaren un-
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mittelbar hinter die Mitte verlagert und riicken nur bei 5 %/ der untersuchten Schalen
vor die Mitte. Darin diirften unterschiedliche Schwerpunktslagen der Tiere ihren Aus-
druck finden.

(d) Spiegelbildlich-symmetrische Lisionen der Berip-
pung beider Klappen durch Abrieb, die nahezu an allen Cardien auftreten, bilden
sich am Beriihrungskontakt der Wirbelspitzen beim Offnen und Schliefen der Gehiuse.
Sie korrespondieren mit einem Klappen-Offnungswinkel von 10 bis 159 (Abb. 2).
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Abb. 20: Jahresklassen (X) und Arten des Schalenabschliffes (%/0) bei Cardium edule vom
Uthorner AuRenwatt (im September 1967 lebend geborgen)

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

Beim Eingraben in den Boden und bei allen Bewegungen der flachgriindig-orts-
gebunden siedelnden Tiere werden die Klappen unzihlige Male geoffnet und ver-
schlossen. Dieses instinktive Verhaltensmuster fithrt zu prignanten Schalenschiden: Die

aufeinandertreffenden, eingekriimmten Wirbelspitzen reiben sich aneinander in ver-
schieden starkem Mafle ab.
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render Streifen oder ein gelingtes Oval mit nach hinten weisender Lingsachse abge-
schliffen wird. Auch noch postmortal bestimmt diese im Bauplan begriindete Asymmetrie
die Form und Lage der Schliffschiden (p. 172).

Feines, zwischen die Wirbelspitzen eindringendes Sediment begiinstigt dabei
sicherlich den Schalenabrieb. Gerade die stark abgenutzten Flichen (primire Usuren
des 2. und 3. Modus) werden oftmals von einem Schlick-Randwall umgeben.

Im iibrigen ist die flichige Ausdehnung der Abschliffe am Berithrungskontakt bei-
der Klappen der Gehidusegrofe proportional. In Gebieten mit hiufiger Aufarbeitung
werden die Schliffe ebenfalls relativ grofl und sind zusitzlich mit Skulpturabschiirfun-
gen auf den Flanken und dem dorsalen Buckel verbunden. Zusammengenommen kon-
nen sie als eindeutiges Kriterium fiir instabile Biotope mit Sedimentverlagerungen
gelten.

Diese zu Lebzeiten entstandenen Schalenabnutzungen nennen wir primire Usuren —
im Gegensatz zu gelegentlich dhnlich geformten Schalenschiden, den sekundiren Usuren,
die ausschlieflich postmortal durch passive Klapp-Bewegungen bereits verendeter, aber
noch schlof8- und/oder ligament-verbundener Muschelklappen in den Grundstrémun-
gen am Seeboden entstehen. Sowohl die primir als auch die sekundir usurierten
Flichen gehen durch Zwischenformen ineinander iiber und werden oft von Flanken-
abschliffen begleitet.

Sekundire Usuren, als typisch postmortale Verdnderungen, treten an den lebend
geborgenen Cardien der Tonnenlegerbucht und des UthSrner Auflenwattes nicht auf!

Morphologie und Funktion der primiren Usuren

Trotz der Variabilitdt der Schlifformen an den Gehdusen korrespondieren sie auf
zusammengehorenden Klappen spiegelbildlich-symmetrisch miteinander. Entsprechend
eng begrenzt ist jeweils der Spielraum ihrer Entstehungsmdglichkeiten. Die Erhaltung
der Feinskulptur auf der Wirbelspitze oder auf den dorsalen Buckeln ist von der
Grofe, vom Alter, von der Widerstandsfihigkeit der Berippung sowie vom Biotop
abhiingig. Sonst ist die Schale jedoch, in Anpassung an den Lebensraum, Abschliffen
und Einbriichen gegeniiber relativ widerstandsfahig (vgl. auch Abb. 19 bis 21).

Die Skulptur der Wirbelspitzen

1. Modus: Intakte Wirbelspitzen, Periostrakum und Rippen vollstindig er-
halten, bisweilen mit mineralischen Uberkrustungen sowie erste Andeutungen eines
Schleifkontaktes der Wirbelspitzen.

Unter den Exemplaren aus der Tonnenlegerbucht fallt der Anteil von 259/ im
1. Jahrgang auf 16 %/ im 2. Jahrgang und fehlt in den dlteren Jahresklassen (O bis
0,5 %). Im weniger umfangreichen Material vom Uthdrner Auflenwatt hilt sich der
Anteil um 10 %%, sinkt dann jedoch pldtzlich ab und entspricht damit den Angaben in
Abbildung 21.

2. Mo dus: Aufgehellte oder mattglinzende, + starke Schliffstreifen, auf denen
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die Radialrippung der Wirbelspitzen abgewetzt ist, oder leichte, lingliche Abriebflichen
ohne Skulptur. Periostrakum, Rippen oder mineralische Anfliige fehlen. Die nach riick-
wirts gerichteten, weiflen Schliffstreifen verbreitern sich zunehmend und tendieren zu
abgerundet-ovalen Formen (Abb. 7).

Mit zunehmendem Alter verringert sich dieser Modus des Schalenabschliffes in den
ersten drei Jahresklassen aus der Tonnenlegerbucht nur geringfiigig (von 71 bis 65 9/s),
fillt dann jedoch gleichmifig stark ab und erreicht im 6. Jahrgang den Wert von 15 %s.
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Abb. 21: Jahresklassen (X) und Arten des Schalenabschliffes (/o) bei Cardium edule vom
Uthérner Auflenwatt (bis zum September 1967 abgestorben, aber noch zweiklappig durch das
Ligament verbunden)

Im Uth6rner Auflenwatt liegt der Anteil der Schalen mit einem Schliffstreifen dagegen
bereits anfinglich unter den vergleichbaren Werten aus der Tonnenlegerbucht, zeigt
jedoch auch hier eine mit zunehmendem Alter fallende Tendenz. Diese ist, ebenso wie
in Abbildung 21, schwicher ausgeprigt. Die ersten beiden Jahresklassen fehlen in den
Aufsammlungen vom Uthdrner Auflenwatt. Bei grofiwiichsigen, alten Cardien wird
der Schliffstreifen breit und kriftig ausgebildet.

3. Modus: Breite, geglittete oder blitterig-schuppige, stark beanspruchte Ab-
riebflichen, tberwiegend von gelingt-ovaler, abgerundeter Form. Dabei wechselt die
Didke der abgetragenen Schalenschicht betrichtlich, und zwischen nur oberflichlichen
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, von einem geringen Anteil von 8 bis 13 % im 1. und 2. Jahrgang
bis auf 859/y im 6. Jahrgang. Die Zunahme erfolgt in der Tonnenlegerbucht nahezu
linear. Die stark beanspruchten Abriebflichen werden im 1. Lebensjahr zum gréfiten
Teil vollstindig ausgebildet, bei den kleinwiichsigen Cardien als runde, kleine Schliff-
flichen. Im Uth8rmer Auflenwatt (Abb. 20 und 21) werden die Wirbelspitzen im
wesentlichen bis zum 2. Jahrgang stark abgeschliffen; ithr Anteil erhdht sich dann
mifig von 50 auf 75 /.

Anscheinend geben die empfindlichen Rippen der kleinwiichsigen Cardien aus der
Tonnenlegerbucht, die zudem weiteren destruktiven Einfliissen ausgesetzt sind, den
mechanischen Abrieb genauer wieder als die grofiwiichsig-derbberippten des Uthdrner
Auflenwatts. Bei den ausgedehnten Ubermeereszeiten im Hochwatt diirften die Klap-
pen hiufiger bewegt und intensiver abgeschliffen werden. Die genannten Divergenzen
in den Schalenschiden des 2. und 3. Modus in den Jahresklassen 1961 bis 1964 vom
Uth&rner Auflenwatt konnten dadurch erklirt 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
Budsel bei allen Bewegungen im Sediment weit hiufiger als die jiingeren, distalen
Schalenpartien abgerieben. Zudem werden die dltesten Teile der Klappen von den
standort-gebundenen, festliegenden Cardien, soweit sie aus dem Boden herausragen,
vom im Wasser treibenden Feinsand abgeschliffen. Derartige mechanische Schidigungen
sind nur schwer von den chemischen Zerstdrungen 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 dafl die #ltesten Schalenpartien zuerst in ein leicht 18sliches, pordses Maschen-
werk aufblittern. In den Gyttja- und sapropelitischen Bdden der Tonnenlegerbucht ist
die chemische Losung von der HsS-Konzentration des Bodenwassers abhingig; im
Uthérner Aufenwatt diirfte der COg-Gehalt eine entsprechende Rolle spielen (Mosk-
BACH 1952). Biologischer Abbau der empfindlichen Skulptur auf den Cardium-Buckeln
ist aullerdem in der Tonnenlegerbucht auf nadelstichartige Algenbohrungen zuriick-
zufithren.

Auf festen Kleibdden, ebenso aber auch auf feinklastischen Weichbdden, nehmen
die Cardien zwei stabile Lebendstellungen ein, die zu Abschliffen fiihren.

In der stabilen Flankenlage werden unzihlbare Dreh- und Stemmbewegungen
vollfithrt, ohne daf das Tier in den Boden eindringt (p. 176). Auflerdem ist auch zu
Lebzeiten eine stabile Dorsalstellung moglich, bei der sich die Cardien in Umkehrung
zur Lebendstellung hochkant aufrichten.

Mechanisch bietet das abgerundete Gehiuse mit dem breiten Buckel eine sichere
Standfliche, die nach den vorliegenden Beobachtungen gelegentlich auch ausgeniitzt
wird, Der Einstrémungs-Sipho gelangt durch diese Orientierung in hthere 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 Seiacmer
(1953), dafl sie den Einstrémungs-Sipho gegen den nahrungbringenden Riickstrom
der Wellen richten und in der iiber den Boden gleitenden Fracht den Detritus aufneh-
men. Aus den gleichen Griinden wenden Cardium und Mya arenaria auffallend hiufig
in 3 bis 6 m Wassertiefe im gezeitenlosen Siidbecken von Wilhelmshaven ihre Ventral-
seite dem Ufer zu, Damit liegen die Siphonen in den Fallinien der submersen Boschun-
gen hintereinander und fangen hangabwirts verlaufende Wasserstromungen auf.

4, Modus: Schmale, streifige Buckel-Querstriemung, in deren Bereich die Be-
rippung abgeschwicht ist oder vollig fehlt und die — ausgeprigt — als weifles Band
quer {iber den Budkel verlduft (Abb. 11).

Diese hellen Querstreifen entsprechen diskontinuierlichen, symmetrischen Lisionen
an beiden Buckeln. Sie entstehen durch das Zusammenwirken der vorgenannten Ein-
flisse und setzen nach Diinnschliff-Befunden an Stérungs- oder Winterringen im
frithen Jugendstadium an, die durch mechanische und chemische Schadigungen sichtbar
hervortreten. Durch den raschen Schalenzuwachs im 1. bis 3. Lebensjahr werden sie als
auseinandergezogene Narben deutlich.

5. Modus: Flichiger Abschliff iiber dem gesamten Dorsalbuckel als weifler
Buckel-Spiegel, Ausdruck starken Schalenabriebs. Skulptierung abgeschwicht oder
vllig fehlend. Flichen mattiert, schuppig oder glatt poliert. Der Buckelspiegel wird
gelegentlich durch einen schmalen Querstreifen erhalten gebliebener Rippenreste von
den Schlifflichen der Wirbelspitze abgetrennt (Abb. 13).

Mechanische, chemische und biologische Ursachen zerstdren die Berippung beider
Buckel gleichmifig-kalottenartig. Mit zunehmendem Groflenwuchs dehnen sich auch
die Abschliffe weiter aus. Die Formen des dorsalen Buckelabschliffes sind hiufig mit
den fortgeschrittenen Stadien des Wirbelabriebs (2. und 3. Modus) gekoppelt. Im Ut-
horner Auflenwatt kommen in den Jahresklassen 1962 bis 1964 Buckelspiegel iiber-
durchschnittlich hiufig vor (Abb. 20) und diirften vorwiegend auf Sandschliff zuriick-
zufiihren sein.

Der Anteil der Buckel-Abschliffe unterliegt an den ausgezdhlten Exemplaren er-
heblichen Schwankungen und geht auf Schwichestellen im Schalenbauplan, ebenso aber
auch auf Skologische, an den Standort gebundene Wechselwirkungen zwischen den ver-
schiedenen, destruktiven Einfliissen 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 liegen zwi-
schen 10 und 20 %s.

6. Modus: Postmortal gebildete Buckel-Facetten, flichige, eckig begrenzte
Durchbriiche der Dorsalwdlbungen treten bei noch in Lebendstellung im Boden befind-
lichen, aber bereits schlick-erfiillten Exemplaren aus der Tonnenlegerbucht auf. Thr
Anteil bleibt gering, tritt erstmals im 5. Jabrgang in Erscheinung und steigt bezeich-
nenderweise in den folgenden Jahrgingen an (Abb. 3). Die Erscheinung von in situ,
iiberwiegend wohl durch chemische Losung entstandenen Facettenformen verdient
besondere Aufmerksamkeit.
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ANALYSE DER POSTMORTAL ENTSTANDENEN
SCHALENABSCHLIFFE BEI CARDIUM EDULE

Abgestorbene, doppelklappige Cardien mit den Frijhformen der postmortalen
Abschliffe zeigen, dafy diese von verschiedenen Klappen-Offnungswinkeln abhingen
sowie von der Verbindung durch das Schloff und dem Dehnungsvermogen des Liga-
mentes. Ihnen sind mit fortschreitender Bewegungsfreiheit zunehmend usurierte Flichen
durch die sich gegenseitig abreibenden Klappen anzuschlieflen, Uberprigungen und
Ausweitungen der primiren Schlifformen der 1. bis 3. Modi. Da hier nur eindeutig
postmortale Abschiirfungen der Rippen beriicksichtigt werden, fand nur ein geringer
Anteil der zur Untersuchung vorliegenden Cardien Verwendung: An den iiber den
Meeresboden driftenden Muscheln verwischen sich die Formen zunehmend durch Sand-
schliff und gehen ineinander iiber.

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

Morphologie und Funktion der sekundiren Usuren

Lebende Cardien 6ffnen ihre Klappen gewdhnlich in einem Winkel von 10 bis 15°.
Eine Weile wird der gleiche Offnungswinkel noch nach dem Tode beibehalten, dann
sperren sich die Klappen weiter auf. Fiir Exemplare mit eingetrockneten und ge-
schrumpften Weichteilen betrigt der Winkel zunichst 109, weitet sich jedoch nach Ver-
lust des Weichkdrpers auf 70 bis 1200 und schlieflich bis {iber 1809, Unterschiedlich
stark klaffende Schalen mit ged6rrten Ligamenten finden sich oft auf den Wattflichen.
Auch unter stindiger Wasserbedeckung spreizt das elastische Ligament die Klappen
liber das Mafl hinaus, das zu Lebzeiten fiir aktive Offnungsbewegungen erforderlich
wird (ScHAFER 1962, p. 187). Die Cardien liegen dann auf einer Schale (postmortaler
Flankenabschliff!) und sperren die andere Klappe nach oben ab. Bei mifigen Wasser-
bewegungen hilt das Ligament beide Klappen noch mehrere Monate nach dem Tode
zusammen, die dann innen und auflen von Balaniden besiedelt werden (Abb. 15). Je
linger diese Cardien im Wasser liegen, desto nachgiebiger wird das Ligament, das
schlieBlich auch seitwirts gerichtete Bewegungen der Klappen gegeneinander zulifit.
Bei den postmortalen Klappendffnungen iiber 60° reifit das Ligament ein, bei 70° treten
bereits kurze Risse, am Hinterende beginnend, auf. Bei etwa 1200 18sen sich die Schlof-
zihne voneinander. Der nunmehr allein wirksame, ligamentire Zusammenhalt der voll
seitenbeweglichen Klappen kann bis {iber 180° hinaus erhalten bleiben (vgl. Abb. 22).

Die Frishformen der sekundiren Usuren sind im wesentlichen den Offnungswin-
keln 30 bis 120° zuzuordnen und liegen daher auf den Muschelklappen iiber der
Wirbelspitze. Gelegentlich treten sie isoliert auf oder werden von den primidren Usuren
durch einen Querstreifen mit Skulpturresten abgesetzt.

I. Allein durch Klapp-Bewegungen bei gréfleren Offnungswinkeln und den
gegenseitigen Abrieb entstehen riickweisende, hochgelegene Schliffstreifen, die sich, bei
einsetzender Seitenbeweglichkeit der Klappen, nach auflen hin verbreitern. Selten ein-
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mal stehen die Schliffstreifen senkrecht zum Bauplan oder weisen nach vorne (Abb. 8
und 12).

1I. Mit beginnender Torsion der Klappen gegeneinander bildet sich ein ausgebrei-
teter, halbkreisférmiger und weiflgeschliffener Hof iiber der Wirbelspitze aus, in den
zunehmend weitere Flichen einbezogen werden.

Klaffende Schalenklappen richten unter dem Einfluf von Strémungen den schwer-
sten Teil des Gehiduses, die Wirbel- und Schlofiregion, gegen die Grundstromung
(Jonnson 1957, Abb. 2; Scuirer 1962, Abb. 99) und sind damit Abschliffen aus-
gesetzt. Beim Trockenfallen der Watten schrumpft das Ligament und &ffnet die Klap-
pen: Im auflaufenden Wasser schwimmen diese Muscheln auf oder schleifen in der

Primdre Usuren

1123
I112(23}15
Iy 2616

)4 5|89

Sekunddre Usuren

v 36|35

Abb. 22: Ubersicht iiber die durchschnittlichen */o-Anteile in den Jahresklassen 1961 bis 1965,

deren primire Usurflichen (1.-3. Modus) durch postmortale, sekundire Schlifformen (I.-IV.)

iiberprigt werden. Der Schliffstreifen (I.) ist an den Exemplaren des Uthdrner Auflenwatts oft
ausgebildet. Die iibrigen sekundiren Abriebformen (II.-IV.) sind annihernd gleich hiufig

Stromung iiber den Boden, Ursachen fiir dorsale und laterale Lisionen (KiLAnu~ 1932,
pp. 376, 386). Gespreizte Klappen kénnen in Grundstrdmungen jedoch auch iiber die
kufenartigen, ventralen Schalenrinder und den Dorsalbuckel rollen und werden auf
diese Art weit tiber die Watten transportiert, LINKE (1939, p. 277, Abb. 41) beobach-
tete, dafl klaffende Schalen, gewdlbt-oben, parallel zur Stromrichtung in regelmifligen
Rethen hintereinander liegen, die groferen weiter prielabwirts vertrieben und im
Stromschatten der kleineren. Diese Gradierung kdnnte jedoch auch durch entgegen-
gesetzt laufende Wasserstrdmungen entstehen.

Bei den aufgefiihrten Verdriftungen entstehen Schiden an der Skulptur des
Dorsalbuckels beim Schleifen der Schalen iiber den Boden:

I11. Die postmortale Querstriemung, teils durch Schliff, teils durch oberflichliches
Absplittern der Schale, die in ithren Anfangsstadien unvollstindig ist, von regellos-
eckigen Rindern begrenzt wird und Wachstumsunterbrechungen folgt.

IV. Der postmortale Buckel-Spiegel bildet sich beim Schwoien der gespreizten
Klappen in Dorsalstellung auf dem Boden und wird anfangs in gleicher Weise unvoll-
stindig in die Schalen eingeschliffen (Abb. 14).

Keines der hier untersuchten Exemplare weist allseitig-flichenhafte Abnutzungen
auf, die durch hiufige Umlagerung und durch Sandschliff entstehen.



190 R. HoLLMANN
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 ligamentir verbundenen Klappen aneinander: Dadurch entstehen
primire Usuren des 2. und 3. Modus (p. 184) sowie sekundire 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 primiren Usuren des 4. und 5. Modus sowie sekunddr in der II1.
und IV. Form.

Erginzend wurden einige Schalen-Lings- und Querschliffe von C. edule und
C. tuberculatum gefertigt. Beide Arten besitzen einen weitgehend iibereinstimmenden
Schalenbau, so dafl das dickschalige und im Bild einprigsame C. tuberculatum zu
bevorzugen ist (Abb. 16 bis 18), dessen primire Usuren des 3. Modus markante Ab-
riebformen zeigen. Bei C. edule sind viele der untersuchten Schiden oberflichlich;
dulere Lamellen des Ostrakums werden zerstort. Abschliffe der Radialrippen reichen
jedoch tiefer ins Schalengefiige hinein.

Lisionen der ontogenetisch iltesten Gehiusepartien durch bohrende Organismen,
durch chemische Schalenkorrosion oder mechanisch abgeschliffene Dorsalbuckel stellen
eine verbreitete Frscheinung bei den Lamellibranchiaten dar. Bei vielen Arten treten
dabei sehr spezifische Verinderungen auf, die in enger Beziehung zum Schalenbauplan
sowie zum Offnungsmechanismus stehen und damit ausgesprochen funktionsmorpho-
logische Ziige tragen. Beriihrungs- und Schleifkontakte an den Wirbelspitzen, die
durch das Offnen und SchlieRen der Klappen eine zunehmend stark usurierte, glatt-
gescheuerte Fliche ausbilden, sind bislang nicht allgemein, ihrer funktionsmorphologi-
schen Bedeutung entsprechend, bekannt.

Anscheinend sind die Muscheln fiir die betrachteten Schliffschddigungen pridesti-
niert, deren Wirbelspitzen sich gegeneinander richten und iiber 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 priméren und
sekundiren Usuren. Andere Bivalvia, wie lebende Venus gallina oder Cardita caly-
culata, sollten auf diese Gesetzmifligkeit hin untersucht werden.

Zusitzlich 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 kénnen die primiren Usuren durch chemische Schalenkorrosion oder
Algen-Bohrungen verstirkt werden.

Am Beriihrungskontakt der Wirbelspitzen zu Lebzeiten eingeklemmte, grobe
Quarzkdrner, die in den primiren 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 &ffnen oder schlieflen. Seitliche Verschiebungen der Klappen gegeneinander wer-
den von lebenden Tieren nicht ausgefiihrt.
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Eigenartig sind die Querstriemungen, die symmetrisch auf beiden Buckeln hervor-
treten und die Inhomogenititen im Schalenfeinbau der iltesten Schalenteile sichtbar
machen. Mechanische, chemische und biologische Einfliisse fithren an anderen Exem-
plaren zu Buckel-Spiegeln. Fiir ausgespiilte, lebende C. edule ist eine aufrechte, stabile
Dorsalstellung in der natiirlichen Umgebung sowie im Seewasser-Aquarium in Aus-
nahmen zu beobachten.

Mechanisch kann diese Umkehrung der mnatiirlichen Lebendstellung begriindet
werden. Uber die biologischen Ursachen und Zusammenhinge sind nur Vermutungen
moglich: Vergleiche mit Dreissena polymorpha, Mytilus edulis oder den rezenten
Limen bieten sich geradezu an (SErLacHEr 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 ausgeprigten diagenetischen Schiden zei-
gen, werden zu weitergehenden Riickschliissen fithren, 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
primdre Bau- und Hirteunterschiede in den aragonitischen Schalen erkennen las-
sen. Die Abschliffe hingen mit typischen, hiufig wiederholten Bewegungs- und Ver-
haltensweisen der Muschel im Sediment und an dessen Oberfliche zusammen, die am
Meer und in einem Seewasserbecken beobachtet wurden.

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

3. Erkennbare Unschirfen gehen auf okologische Faktoren, auf die unterschiedliche
Empfindlichkeit der Skulptur und mégliche, postmortale Uberprigungen zuriick.

Fiir die stetige Forderung meiner Untersuchungen bin ich Herrn Prof. Dr. H. HOLDER in
Miinster zu Dank verpflichtet. Besonderer Dank gilt der Deutschen Forschungsgemeinschaft, die
die Unterwasser-Beobachtungen vor Helgoland erméglichte, 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. Unvis, Herrn A, HoLTMANN und fiir
weitere Beratungen sowie fiir die Beschaffung des Materials Dr. E. Z1EGELMEIER, Litoralstation
List auf Sylt.

ZITIERTE LITERATUR

AnTHONY, R., 1905. Influence de la fixation pleurothétique sur la morphologie des mollusques
acéphales dimyaires. Annls Sci. nat. (Zool.) Sér. 9: 1, 165-396.

BacGErMaN, B., 1954. Spatfall and transport of Cardium edule L. Archs néerl. Zool, 10,
315-342,



192 R. HoLLMANN

BOEKSCHOTEN, G. J., 1966. Shell borings of sessile epibiontic organisms as palaeo-ecological
guides (with examples from the Dutch Coast). Palaeogeogr. Palaeoclim. Palaeoecol. 2,
333-379.

BOETTGER, C. R, 1932. Die funktionelle Bedeutung der Rippung bei Landschneckengehiusen.
Zool. Anz. 98, 209-213.

— 1933. Uber eine ungewd&hnliche Standorts-Modifikation von Flufimuscheln (Unio crassus
RETZ). Senckenbergiana 15, 334-337.

CaRTER, R. M. 1968. On the biology and palaeontology of some predators of bivalved mol-
lusca. Palaeogeogr. Palaeoclim. Palaeoecol. 4, 29-65.

Creex, G. A, 1960. The development of the lamellibranch Cardium edule L. Proc. zool. Soc.
Lond. 135, 243-260.

Hecur, F. & Matern, H., 1930. Zur Okologie von Cardium edule L. Senckenbergiana 12,
361-368.

HunTer, W. R. & GranT, D. C., 1962. Mechanics of the ligament in the bivalve Spisula soli-
dissima in relation to mode of life. Biol. Bull. mar. biol. Lab., Woods Hole 122, 369-379.

Jonnson, R. G., 1957. Experiments on the burial of shells. J. Geol. 65, 527-535.

KesseL, E., 1937, Schalenkorrosion bei lebenden Strandschnecken (Littorina littorea) und ihre
Ursache. Zool. Anz. (Suppl. Bd) 10, 69-77.

— 1938. Uber Erhaltungsfihigkeit mariner Molluskenschalen in Abhingigkeit von der Struk-
tur. Arch. Molluskenk. 70, 248-254.

KLiuN, H., 1932. Der quantitative Verlauf der Aufarbeitung von Sanden, Geréllen und
Schalen in wisserigem Medium. Newes Jb. Miner. Geol. Paldont. Beil. Bd 67 B, 313-412.

KREGER, D., 1940. On the ecology of Cardium edule L. Arch. néerl. Zool. 4, 157-200.

LiNkE, O., 1939. Die Biota des Jadebusenwattes. Helgolinder wiss. Meeresunters. 1, 201-348.

MEenarD, H. W. & Boucor, A. J., 1951. Experiments on the movement of shells by water.
Am. J. Sci. 249, 131-151.

MorTENSEN, Th., 1921. Biologiske Studier over Sandstrandsfaunaen, saerlig ved de danske
Kyster. Vidensk. Meddr dansk naturh. Foren. 74, 2356 (1922).

MosesacH, R., 1952. Wisserige HS-Losungen und das Verschwinden tierischer Hartteile aus
werdenden Sedimenten. Senckenbergiana 33, 13-22.

Orton, J. H., 1927. On the rate of growth of Cardium edule. J. mar. biol. Ass. U. K. 14,
239-279.

PrATJE, O., 1929. Fazettieren von Molluskenschalen. Paliont. Z. 11, 151-169.

Remang, A., 1940. Einfilhrung in die zoologische OUkologie der Nord- und Ostsee. Tierwelt
N.- u. Osisee 1 {1a), 1—238 {Lfg. 34).

ScHAFER, W., 1950. Klaffmuschel-Spiilsiume am Wattenstrand. Natur Volk 80, 173-176.

— 1962. Aktuo-Paliontologie nach Studien in der Nordsee. W. Kramer, Frankfurt a. M,
666 pp.

ScuusTer, O., 1951. Die Lebensgemeinschaften auf dem Stidwatt der Nordseeinsel Mellum.
Senckenbergiana 32, 49-65.

— 1952. Die Vareler Rinne im Jadebusen. Abb. senckenb. naturforsch. Ges. 486, 1-38.

ScuwaRrz, A., 1932. Der Lichteinflufl auf die Fortbewegung, die Einregelung und das Wachs-
tum bei einigen niederen Tieren (Littorina, Cardium, Mytilus, Balanus, Teredo, Sabellaria).
Senckenbergiana 14, 429-454.

SEILACHER, A., 1953. Der Brandungssand als Lebensraum in Vergangenheit und Vorzeit. Natur
Volk 83, 263-272.

— 1954. Okologie der triassischen Muschel Lima lineata (ScuLoTH.) und ihrer EpSken. Neues
Jb. Geol. Paliont. Mb. 1954, 163-183.

-—- 1960. Epizoans as a key to ammonoid ecology. J. Paleont. 34, 189-193.

STePHEN, A. C., 1931. Notes on the biology of certain lamellibranchs on the Scottish Coast.
J. mar. biol. Ass. U. K. 1%, 277-300.

Swan, E. F., 1952, The growth of the clam Mya arenaria as affected by the substratum.
Ecology 33, 130-134.

Tuamprup, H. M., 1935. Beitrige zur Okologie der Wattenfauna auf experimenteller Grund-
lage. Meddr Kommn Danm. Fisk.~og Havunders. (Ser. Fisk.) 10 (2), 1-125.



Schalenabschliffe bei Cardinm edule 193

TrueManN, E. R., 1954. Observations on the mechanism of the opening of the valves of a
burrowing lamellibranch, Mya arenaria. . exp. Biol. 31, 291-305.

VERWEY, J., 1954. On the ecology of distribution of cockle and mussel in the Dutch Wadden-
sea, their rle in sedimentation and the source of their food supply. Ardhs néerl. Zool. 10,
171-239.

VogEy, K., 1959. Wachstumsunterbrechungen bei Lamellibranchiaten und Brachiopoden. Nexnes
Jb. Geol. Paldont. Abb. 109, 109-129.

WOBLENBERG, E., 1937. Die Wattenmeer-Lebensgemeinschaft im Konigshafen von Sylt. Hel-
golinder wiss. Meeresunters. 1, 1-92.

ZIEGELMEIER, E., 1963. Das Makrobenthos im Ostteil der Deutschen Bucht nach qualitativen
und quantitativen Bodengreifer-Untersuchungen in der Zeit von 1949-1960. Veroff. Inst.
Meeresforsch. Bremerh. Sonderbd (1), 101-114.

— 1964, Einwirkungen des kalten Winters 1962/63 auf das Makrobenthos im Ostteil der Deut-
schen Bucht. Helgolinder wiss. Meeresunters. 10, 276-282.



