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ABSTRACT: On the ecology of Pomatoceros triqueter (Serpulidae, Polychaeta). II. Influence 
of temperature on tolerance, regeneration of the tube, oxygen consumption and filtration 
activity. Based on previous studies (K16ckner, 1976b) dealing with field investigatSons on 
breeding season, choice of substratum, growth and mortality of the sessile filter-feeding tube 
worm Pomatoceros triqueter in Helgoland waters (southern North Sea), data from laboratory 
experiments on the physiological potential of the polychaete in regard to temperature are pre- 
sented. Adult worms tolerated temperatures from - 3 ~ C (24 h LT 28) to 30 ~ C (24 h LT 50) 
when heated or cooled in steps of i C ~ d 1; a two-week period of acclimation within 6 ~ to 18 ~ C 
did not change their tolerance. Standard oxygen consumption and regeneration of the calcareous 
tube were found to be dependent on temperature, body weight and food supply; acclimation 
periods of two weeks had no significant influence. Highly increasing metabolic rates were 
noted between 6 ~ and 18 ~ C (Q10-values up to 6) and .a maximum was found between 20 ~ and 
24 ~ C (0.32 #g 02 mg-Ih -~ and 10.2 #g CaCO8 mg-ld-1); tube regeneration followed a non- 
linear regression of y = ax -b when compared to body weight and was reduced by starving ani- 
mals to less than 50 ~ within 15 days. Filtration activity of P. triqueter, however, was found to 
be highly independent of temperature from 12 ~ to 24 ~ C; maximum activity was 1 ml mg -1 h -'1 
(all data refer to fresh weight). For comparisons with the results of previous field investigations 
on P. triqueter some intraspecific correlations of the different parameters employed (tube sizes, 
fresh and dry weight) are presented as exponential functions of y = axb. 

E I N L E I T U N G  

Eine Analyse des ~Skologischen Faktorengefiiges, welches das Verhalten einer Ar t  
bestimmt, kann durch Untersuchungen sowohl i n  Frei land als auch im Laboratorium 
erfolgen: Standort-  und Lebensraumbeobachtungen bei gleichzeitiger Analyse exogener 
Bedingungen f~ihren uns die /Skologische Gesamtsituation vor Augen und vermitteln 
ein Bild yon der ~Skologischen Existenz der Art.  Demgegeniiber gestatten gezielte Labor-  
experimente die quanti tat ive Differenzierung einzelner Umwelt faktoren und vermit-  
teln Einblicke in die physiologische Potenz einer Spezies. Sollen urs~ichliche ~5kologische 
Zusammenh~nge aufgedeckt werden, so mi~ssen kombinierte Untersuchungen im Biotop 
und Laborator ium durchgefiihrt werden (Kinne, 1956). 
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In diesem Sinne vermittelte der erste Beitrag zur ~kologie yon Pomatoceros 
triqueter anhand yon Freilanduntersuchungen Einbli&e in Reproduktionsablauf, 
Substratwahl, Wa&stum und Mortalit~it der Art bei Helgoland, mit wel&em ver- 
su&t wurde, Abh~ngigkeiten vom Jahresgang wi&tiger Umweltfaktoren wie Salz- 
gehalt, Licht, Temperatur und Nahrungsangebot darzustellen (K15&ner, 1976 b). 
Ausftihrlich wurde dabei auf zahlrei&e In-situ-Untersu&ungen anderer Autoren aus 
dem nordwestatlantisch-mediterranen Lebensraum der Art eingegangen. 

W~ihrend tiber die 6kologis&e Gesamtsituation einiger Serpulidenarten, darunter 
Pomatoceros triqueter, bereits umfangreiche Kenntnisse vorllegen, wissen wit tiber 
physiologis&e Reaktionen dieser Arten auf einzelne oder mehrere im Labor kontrol- 
lierte Umweltfaktoren nur sehr wenig. Bisher wurde lediglich die Filtrierleistung 
einiger Serpulimorpha, darunter P. triqueter (Dales, 1957), die Temperaturtoleranz 
yon vier Spirorbis spp. (De Silva, 1967), die Tubusregeneration yon Hydroides 
brachyacantha und Eupomatus dianthus in Abh~ingigkeit yon Salinit~it und KSrper- 
gewicht (Neff, 1969), sowie die Gametogenese yon H. dianthus unter dem Einflug 
der Temperatur und anderer Faktoren (Leone, 1970) untersucht. 

Der vorliegende zweite Beitrag zur l[Ikologie yon Pomatoceros triqueter befatgt 
sich mit Laboruntersuchungen tiber die Einfltisse nattirlicher Umweltfaktoren, ins- 
besondere der Temperatur, auf Aspekte der Toleranz, des Stoffwechsels und der 
Aktivit~it sowie des AdaptationsvermSgens und versucht damit, erstmals einen um- 
fassenden Einblick in das physiologische Potential einer Serpulidenart gegentiber 
dem Faktor Temperatur zu vermitteln. 

MATERIAL UND METHODEN 

H e r k u n f t  u n d  H ~ i l t e r u n g  d e r  V e r s u c h s t i e r e  

Alle Versuchstiere wurden im Gebiet der Helgol~inder Nordreede aus 10 m Was- 
sertiefe durch Schwimmtaucher erbeutet (vgl. K15ckner, 1976b; Abb. 1). Pomatoceros 
triqueter siedelt dort zahlreich auf BuntsandsteingerSll. Fiir Versuchszwecke wurden 
frisch eingesammelte, faustgroge Steine mit nicht zu dichten Aggregationen bis 300 
Tieren ausgew~ihlt, deren Fremdbewuchs entfernt wurde. Die Versuchstiere wurden in 
beltifteten, den natilrlichen Lichtverhiiltnissen entsprechend abgedunkelten bis 10 1 
fassenden Glasgef~i~en mit filtriertem Nordseewasser (Milliporefilter, 0,22 #m Poren- 
weite; 30 %0 bis 33 % S) gehiiltert und t~iglich mit ausreichenden Mengen der ein- 
zelligen Grtinalge DunalieIIa sp. geftittert. Die Temperaturregelung erfolgte tiber 
WasserNider im Genauigkeitsbereich yon +0,1 ~ (Ultrakryostaten, Fa. Colora, 
Lorch). Entsprechend der Versuchstemperatur und der Anzahl Tiere im Gef~itg wurde 
das Meerwasser h~iufig gewechselt. 

O k o l o g i s c h e  D a t e n :  K o r r e l a t i o n e n  y o n  K S r p e r g r / 5 t ~ e n  

Aus In-situ-Experimenten des ersten Teils dieser Arbeit (K15&ner, 1976 b) liegen 
Daten tiber das jahreszeitliche R~Shrenwachstum yon Pomatoceros triqueter bei 
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Abb. 1; Pomatoceros triqueter. Korrelat ion zwischen K~Srpernai~gewicht und Durchmesser der 
Tubus6ffnung. Es gilt die Beziehung y = axb. a, b: aliometrische Parameter ,  r = Korrelat ions-  

koeffizient, n = 123 Wertepaare.  (Proben vom Juni  1974 aus der Helgol~.nder Reede) 
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ABB. 2: Pomatoceros triqueter. Korrelat ion zwischen Tubusdurchmesser und Materialmenge. Es 
gilt die Beziehung y = ax b. a, b: allometrische Parameter .  ~ innen:  y = 2,5x2,~ ~ auf~en: 
y = 0,8x2, ~ r = Korrelat ionskoeffizient .  n = 30 Wertepaare.  (Proben yon Bewuchsplatten 

aus der t-Ielgol~nder Reede) 
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Helgoland vor. Um die Ergebnisse der vorliegenden Laboruntersuchungen, welche 
sich auf das K6rpernaggewicht der Tiere beziehen, mit den Verh~ilmissen im Habitat 
vergleichen zu k6nnen, wurden Bezugsgr61gen zwischen den verschiedenartigen 
K6rpergr~Jflen aufgestellt: 
(1) Eine Korrelation zwischen Liinge (x) und ~iugerem Durchmesser der Tubus- 
6ffnung (y) liei~ sich nach y = 0,2 x ~ aufstellen (KRickner, 1976b; Abb. 11). Ent- 
sprechende Werte ergaben sich auch fiir die Tubusgr6gen der Serpulide Hydroides 
norvegica (K16&ner, 1976 a; Abb. 31). 
(2) Auch die Beziehung zwischen K6rpernaflgewicht und ~iutgerem Durchmesser der 
Tubus/Sffnung konnte nach y = ax b beschrieben werden (Abb. 1). 
(3) Das Verh~iltnis yon Tubusdurchmesser und zugeh/Sriger Materialmenge folgte 
ebenfalls einer nichtlinearen Korrelation yon y = ax ~ (Abb. 2). Die Gewichtsbestim- 
mung des CaCOa in 3 bis 6 mm langen R/Shrenabschnitten erfolgte komplexometrisch 
nach Schwarzenbach (1957). 

B e s t i m m u n g  d e s  K ~ S r p e r g e w i c h t s  

Das K6rpernat~gewicht einzelner Wiirmer wurde nach Abtropfen auf einer Flietg- 
papierunterlage mit Hilfe einer Halbmikroanalysenwaage ermittelt. Als brauchbare 
Methode zur quantitativen Erfassung einer Aggregation vieler Tiere --  ohne sie 
mechanisch aus den R6hren pr~iparieren zu miissen - erwies sich die Zugabe eini- 
ger Tropfen Formol in das Experimentierwasser. Innerhalb etwa 30 rain verliegen 
alle Tiere ihre R6hren "von selbst" (vgl. die Einwirkung letaler Temperaturen). 

Um Vergleiche mit physiologischen Leistungen anderer Organismen zu erm6g- 
li&en, wurde zus~itzli& das Tro&engewicht der Warmer in Gr6f~enklassen zwischen 
20 und 32 mg Feuchtgewicht ermittelt. Nach 54 h bei 70 ~ ergab sich ein mittlerer 
Tro&ensubstanzanteil yon 22,7%; kleinere Tiere hatten dabei einen geringeren 
Tro&enanteil als gr6flere (K16&ner, 1976 a; Tab. 24). 

P r ~ i p a r a t i o n  u n d  H ~ i l t e r u n g  y o n  r ~ S h r e n l o s e n  W t i r m e r n  

Pomatoceros triqueter verl~igt unter natarlichen Umweltverh~iltnissen seine 
Wohnr6hre nicht und kann auch nicht ohne Zerst~Srung der R~Shre aus ihr entfernt 
werden. Far einige Versuche (Temperaturtoleranz, Tubusregeneration und Sauerstoff- 
verbrauch) war es erforderlich, r/Shrenlose Tiere heranzuziehen. Als zweckm~iflig er- 
wies es sich, die Wtirmer folgendermaf~en aus ihrer R6hre zu entfernen" Zun~ichst 
wurde das Substrat (Buntsandstein) mitsamt der R/Jhre vom Hinterende her mit 
einem Skalpell stiickchenweise abgebr6ckelt, his die Bruchstelle den Durchtritt des 
ganzen Wurms gestattete. Daraufhin konnte der Wurm yon vorn her mit einem kol- 
benf6rmig zugeschmolzenen Nylonfaden durchgesto~en werden. Das eingeschlagene 
Operku!um schatzte dabei die empfindliche Tentakelkrone. Eine ~ihnliche Methode 
beschrieb Neff (1969) fiir die Pr~iparation der Serpuliden Eupomatus dianthus und 
Hydroides brachyacantha. Ftir Versuchszwecke dienten nur vollkommen unversehrte 
Tiere. 
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Die empfindlichen rShrenlosen Wiirmer wurden, gefiittert mit Dunaliella sp., 
in "Siebk~ifigen" gehiiltert, welche aus handelsiiblichen Teesieben aus PVC (~ 70 mm, 
Tiefe 35 ram, Maschenweite 0,6 ram) angefc~tigt waren, deren Stiele entfernt worden 
waren. Diese Siebe konnten jeweils zahlreiche Tiere aufnehmen und schwammen, bis 
zum Rand eingetaucht, an der Oberfl~iche yon abgedunkelten, zylindrischen Glas- 
gef~itgen mit 1 1 filtriertem Meerwasser, das iiber Glaskapillaren belliftet wurde. Auf 
diese Weise wurde den Wiirmern ein ausreichender WasserkSrper geboten, in wel- 
chem sie jederzeit leicht verfilgbar waren. Kot und andere Verunreinigungen sammel- 
ten sich am Boden der Gef~ifle und vermieden Verstopfungen der Tentakelkronen, 
welche bei rShrenlosen Tieren st~indig zur Filtrierstellung entfaltet sin& Bei sorgsamer 
H~ilterung hielten sich die Warmer gefiittert oder ungefiittert vMe Wochen am 
Leben. 

N a h r u n g :  D u n a l i e l l a - K u l t u r e n  

W~ihrend der H~ilterungs- und Versuchszeit wurden die Wiirmer - mit und ohne 
RShre - auss&lieflli& mit Suspensionen der einzelligen Grlinalge DunalielIa sp. ge- 
fiittert. Die Fiitterung erfolgte t~igli& und war so bemessen, dag den Tieren zur Zeit 
der Fiitterung eine Algen-Konzentration yon etwa 20 x 106 Zellen 1-1 zur Verfiigung 
stand. Diese Konzentration erbra&te bei 12 ~ maximale Filtrierleistungen (K15&- 
her, unver/Sffentli&t). 

Die Algen wurden ha& einer modifizierten Methode "con Thomas & Dumas 
(1970)" bei Dauerbeleu&tung einer Tagesli&t-NeonrShre und Zimmertemperatur 
(22 o bis 25 ~ in Sterilisationsflas&en mit 5 1 unbelilfteter N~ihrl6sung kultiviert. 
Unter diesen Bedingungen wu&sen die Algen gewShnli& innerhalb drei bis vier 
Wochen yon anf~inglich 50 x 106 Zellen 1-1 auf eine Dichte yon 2000 bis 3000 x 106 
Zellen 1-1, also auf das 40- bis 60fa&e heran. Die Dicbte der Kulturen und Futter- 
18sungen wurde mit einem Coulter-Counter-Ger~it bestlmmt. 

Bei der Verfiitterung wurden Algenkulturen der "log"-Phase verwendet (mittlerer 
Zelldur&messer etwa 6 #m). Fiir eine 3 Wo&en alte Kultur ergab si& ein mittleres 
Tro&engewicht yon 0,12 mg 10 ~6 Zellen mit einem Kohlenstoffanteil yon 21,7 % und 
einem Sti&stoffgehalt yon 3,0 % (gas&romatographis&e Analyse mit Hilfe eines 
C-N-Analyzers; vgl. K15&ner, 1976 a). 

M o r t a l i t ~ i t s k r i t e r i e n  z u r  B e s t i m m u n g  
d e r  T e m p e r a t u r t o l e r a n z  

Als willkiirliches Mortalit~itskriterium fiir die Hitzetoleranz yon rShrenlosen 
Wtirmern wurde die irreversible Einfaltung der Filamente angesehen, welche sich nach 
einigen Stunden meist yore Tentakeltr~iger 15sten. Der Hitzetod des Rumples stellte 
sich jedoch gewShnlich erst in bis 4 C ~ hSheren Temperaturen ein. 

* Zusammensetzung der N~ihrlSsung (1-1 Meerwasser): 200 mg KNO3, 20 mg K2HPO~, 
5 mg FeSO4 �9 7H~O, 0,5 mg MnSO4 �9 H20, 40 mg Na2EDTA. 
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Zur Ermittlung der Toleranz yon Wiirmern in ihren natarlichen Wohnr~ihren 
diente ein anderes Mortalitiitskriterium: das "s Verlassen der R6hre (vgl. 
die Einwirkung yon Formol). Wie bei r~Shrenlosen Tieren war dieses Verhalten immer 
mit einer irreversiblen Schiidigung der Tentakelkrone, jedoch nur selten mit dem Tod 
des Rumples verbunden. Da Pornatoceros triqueter seine R/Shre zeitlebens weder 
selbstiindig erneut beziehen noch vollst~indig regenerieren kann, sobald das Tier dar- 
aus entfernt worden ist oder sie verlassen hat (Faouzi, 1931), bot sich bier ein bio- 
logisch sinnvolles Mortalit~itskriterium an. 

Zur Bestimmung der Temperaturtoleranz befanden sich die r~ihrenlosen Wtirmer 
in Gruppen zu 5 bis 25 Tieren in 900 ml filtriertem beRifteten Meerwasser in den er- 
w~ihnten Siebk~ifigen (s. o.), w~ihrend die Toleranz yon Warmern mit Tubus an 
Aggregationen yon etwa 100 bis 300 Tieren auf natiirlichem Buntsandsteinsubstrat in 
Gef~iflen mit 5 1 Meerwasser gemessen wurde. 

W~ihrend des Versuchs wurden die Tiere stufenweise in Schritten yon 1 C ~ d -1 an 
letale Temperaturbereiche herangefahrt. In nichtletalen Temperaturen bis 25 ~ er- 
folgte die Veriinderung gelegentlich in Schritten bis 5 C ~ d -1. Abweichend yon diesem 
Schema wurde ferner die Toleranz bei rapider Erw~irmung in Schritten yon 1 C ~ h -1 
untersucht. Jeweils nach Ablauf der temperaturkonstanten Phase wurde frisches Meer- 
wasser verabreicht; w~ihrend des Versuchs blieben die Tiere ungeflittert. 

Als Toleranzkriterium diente die Temperatur einer Sterblichkeit yon 50 % der 
untersuchten Individuen (24 h LT 50 bzw. i h LT 50 in ~ Dieser Wert wurde 
graphisch aus der relativen Summenh~iufigkeit der Mortalit~it ermittelt. 

A n a l y s e  d e s  T u b u s r e g e n e r a t s  

Unter den mineralischen Bestandteilen der Rghren verschiedener Serpuliden- 
arten, darunter Pomatoceros triqueter, fanden Bornhold & Milliman (1973) in Ab- 
h~ingigkeit genetischer und umweltbedingter Faktoren aberwiegend Aragonit (CaCO3) 
sowie magnesiumhaltigen Calcit (CaCO~ mit MgCO3). Im Tubusregenerat yon P. tri- 
queter (Hedley, 1956), Eupornatus dianthus und Hydroides brachyacantha (Neff, 
1969) wurde jedo& auss&liefllich Aragonit mit sehr seltenen Spuren Mg-haltigen 
Calcits na&gewiesen. Tubus und Regenerat wurden yon diesen Autoren qualltativ 
histo&emis& (Hedley) oder quantitativ spektrophotometrisch (Bornhold & Milliman; 
Neff) analysiert. 

Die eigene Analyse des R6hrenregenerats yon Pornatoceros triqueter erfolgte 
komplexometrisch nach Schwarzenbach (1957) mit 0,001 n EDTA in Ca~+-2~quivalen - 
ten yon CaCO3. Etwa im Regenerat vorhandenes Magnesium wurde bei dieser Me- 
thode als Calcium erfatgt. Die organis&e Komponente im Regenerat blieb unberii&- 
sichtigt. 

Die Regenerationsraten der Warmer wurden aber Zeitspannen yon 6 bis 19 Ta- 
gen an identischen Individuen t~iglich gemessen. Die Tiere befanden sich in Gruppen 
zu 5 bis 25 etwa glei&schweren Exemplaren in den erwlihnten Siebk~ifigen (s. o.) in 
900 ml belaftetem filtrierten Meerwasser. Ein Analysenwert erfagte jeweils das nach 
24 h gemeinsam yon einer Gruppe gebildete Regenerat, welches 2fach mit 0,01 n 
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Natronlauge gespiilt, in 1 n erhitzter Salzs~iure gelSst und nach Vorschri~ titriert 
wurde. 

B e s t i m m u n g  d e s  S a u e r s t o f f v e r b r a u c h s  

Zur Messung des Sauerstoffverbrauchs dienten gasdichte, volumengeeichte zylin- 
drische Plexiglaskammern, geffillt mit etwa 200 ml filtriertem, luRgesiittigten Meer- 
wasser. In jede Kammer war ein PVC-K~ifig mit 5 etwa gleichschweren r6hrenlosen 
Wfirmern eingegeben. Dieser K~ifig war aus einem kommerziellen Teesieb (s. o.) und 
einer transparenten Bodenplatte aus PVC verfertigt, welche das Sieb yon unten ab- 
schloig. Ein Magnetriihrstab am Boden der Kammer sorgte far gleichm~igige Turbu- 
lenz, ohne die Wfirmer im K~ifig zu st~Sren. In Temperaturen zwischen 10 o und 18 ~ 
betrug die Zeitspanne einer Messung jeweils 20 h, in Temperaturen bis 26 ~ hin- 
gegen 15 h. Anfangs- und Endkonzentration des Sauerstoffs wnrde nach Winkler in 
jeweils 2 Proben zu 50 ml bestimmt. Die Differenz der Mittelwerte wurde als der 
durchschnittliche Sauerstoffverbrauch der Individuen betrachtet. 

Nach M~Sglichkeit wurden fiir die Messungen zwischen 10 o und 26 ~ identische 
Tiere verwendet. Versehrte Exemplare wurden jedoch durch bereitgestellte neue Tiere 
derselben Akklimatisationsstufe ersetzt. Aulgerhalb der Megzeiten befanden sich die 
Wtirmer, entsprechend ihrer Akklimatisationstemperatur, geftittert *nit Dunaliella sp., 
in den erw~ihnten Siebk~ifigen (s. o.). 

B e s t i m m u n g  d e r  F i l t r i e r l e i s t u n g  

Die Filtrierleistung yon Pomatoceros triqueter wurde in 5 Temperaturstufen 
zwischen 10 o und 27 ~ anhand der Kl~irung yon Algensuspensionen gemessen. Fiir 
die Untersuchung wurden Aggregationen bis zu 180 adulten Tieren auf natfirlichem 
Buntsandsteinsubstrat verwendet. W~ihrend der Exposition yon 0,5 (1) h stand jeder 
Gruppe konstant 800 ml Suspension der einzelligen Griinalge Dunaliella sp. in der 
Ausgangskonzentration yon etwa 20 x 106 Zellen 1-1 zur Verfiigung. Ffir die homo- 
gene Verteilung der Algen im zylindrischen Glasgef~ifl sorgte eine kr~ii~ Belii~ung 
fiber Glaskapillaren. Anfangs- und Endkonzentration der ZeIlen wurden mit einem 
Coulter-Counter-Ger~it bestimmt; jeder Messung lag das Mittel yon 3 Z~ihlungen zu 
0,5 ml Suspension zugrunde (Offnungsdur&messer der Metgkapillare: 100 /~m). Ffir 
alle Temperaturstufen lagen jeweils 3 aufeinander folgende Messungen einer Indi- 
viduengruppe vor. In jeder Stufe war den Tieren Gelegenheit geboten, sich 24 h zu- 
vor an die TemperaturerhShung anzupassen. Im Ans&Iuf~ an die Messungen in der 
hS&sten Temperaturstufe (27 ~ wurden die Tiere gez~ihlt und gewogen. 

Die Berechnung der Filtrierraten (Quayle, 1948; in: Coughlan, 1969) erfolgte nach: 

M conco m = mittlere Filtrierrate (ml mgth-1), 
m = - -  in M = Suspensionsvolumen (ml), nt conct 

n = K~Srpernat~gewicht (rag), 
t = Exposition (h) 
conco bzw. conct = Anfangs- bzw. End- 
konzentration der Algen (Zellen ml 1) 
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TEMPERATURTOLERANZ 

Bei physiologischen Reaktionen mariner Evertebraten gegenilber der Temperatur 
unterscheidet man gewgShnlich Aspekte der Toleranz yon Asp&ten des Stoffwechsels 
und der Aktivitlit innerhalb der Toleranzspanne. Hierbei umfat~t der Stoffwe&sel 
den integrierten Umsatz yon Energie und Substanz, und die Aktivit{it repr~isentiert 
das Ergebnis dieser Koordination (Kinne, 1970). Um einen Einbli& in die thermi- 
schen Reaktionen yon Pomatoceros triql~eter zu erhalten, wurden deshalb zun~ichst 
die Temperaturtoleranz und dana&, innerhalb physiologis&er Temperaturberei&e 
yon 6 o bis 27 ~ drei Prozesse des Stoffwe&sels und der Aktivit~it (Tubusregenera- 
tion, Sauerstoffverbrau& und Filtrierleistung) adulter Warmer untersucht. Glei&- 
zeitig sollte gekl~irt werden, inwieweit langfristige Temperaturanpassungen zu ver- 
~inderten Reaktionen fiihrten, die als "ni&tgenetis&e Adaptation" (Kinne, 1963) zu 
deuten w~iren. 

H i t z e t o l e r a n z  u n d  A d a p t a t i o n s v e r m i S g e n  

Die obere Toleranzgrenze wurde zun~ichst an r~ihrenlosen Wiirmern bestimmt, 
die im M~irz 1971 (Habitattemperatur: 3,4 ~ erbeutet worden waren. Um zu er- 
kennen, ob si& in der Hitzetoleranz Adaptation einstellen wiirde, wurden 3 Grup- 
pen yon Tieren 12 his 14 Tage bei DunalieIla-Fiitterung an 6 o, 12 o bzw. 18 ~ ak- 
klimatisiert und dann einer stufenweisen Erw~irmung yon 1 C ~ d -1 ausgesetzt (Abb. 3). 

In zwei weiteren Untersuchungen wurde dana& die Hitzetoleranz yon Wiirmern 
getestet, die in ihren RgShren belassen worden waren. Nach der Erbeutung im Januar 
1972 bzw. im Februar 1975 (Wassertemperatur: 3 o bzw. 4 ~ wurden die Tiere bei 
Habitattemperatur wenige Tage an die Versuchsbedingungen angepat~t und unmittel- 
bar darauf stufenweise erwiirmt. Um die Bedeutung der Einwirkungszeit letaler Tem- 
peratur auf die Toleranz zu ermessen, erfolgte die Erw~irmung hier in unterschied- 
lich schnellen Schritten yon 1 C ~ d -I bzw. 1 C ~ h -1 (Abb. 4). 

Die durchschnittliche Hitzetoleranz der r~Shrenlosen Wtirmer betrug 29,9 ~ 
(Abb. 3). Die geringe Variation der einzelnen 24 h LT 50-Werte hinsichtlich der 
Akklimatisation zeigte, daf~ die Toleranzgrenze nicht signifikant ver~indert worden 
war. Unter gleichen Bedingungen (Erw~irmung in Stufen yon 1 ~ d*) tolerierten die 
im Tubus belassenen Wiirmer etwa gleich hohe Temperaturen (24 h LT 50:30,2 ~ 
Abb. 4 a), wobei allerdings auf die unterschiedlichen Mortalit~itskriterien verwiesen 
werden mug. Inwieweit die Toleranz yon der Expositionsdauer letaler Temperaturen 
abh~ingig war, geht aus Abbildung 4 b hervor: Die vielfach schnellere Erw~irmung in 
Schritten yon 1 C ~ h -1 erweitert die Hitzetoleranz signifikant um 1,5 C ~ auf 31,5 ~ 

K i i l t e t o l e r a n z  

Ein vollst~indiges Bild tiber die K~iltetoleranz adulter Pomatoceros triqueter 
konnte mit Hilfe einer der Hitzetoleranz entsprechend angewandten Methode (Ab- 
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Abb. 3: Pomatoceros triqueter. Hitzetoleranz in Abh~ingigkeit yon der Akkiimatisationstempe- 
ratur bei ErwS.rmung um 1 C ~ d -1 (rShrenlose Wiirmer). Gestrichelt: 24 h LT 50-Werte in ~ 
N = 170 Individuen. (Beltit~etes filtriertes Nordseewasser, 30 bls 33o/oo S, wie bei allen fol- 

genden Abb.) 
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Abb. 4: Pomatoceros triqueter: Hitzetoleranz bei unterschiedlich schneller Erw~.rmung um 
(a) 1 C ~ d-i; (b) 1 C ~ h -1 (Wiirmer mit R6hre). Gestrichelt: LT 50 (~ N = 504 Individuen 
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kiihlung in Schritten yon 1 C ~ d -1) nicht vermittelt werden. Abbildung 5 zeigt die 
Mortalit~it yon 2 Gruppen Versuchstieren (erbeutet im Juni 1974; Habitattemperatur: 
11,7 ~ in gewShnlichem und im Salzgehalt angereicherten Nordseewasser yon 32,5 
bzw. 37,8 %0 S zwischen + 10 o und -3 ~ wobei iiber die Salzanreicherung eine Ge- 
frierpunktserniedrignng bewirkt werden sollte. In beiden Salzgehaltsstufen lief~ sich 
das Meerwasser fiber den zu erwartenden Gefrierpunkt hinaus (-1,8 ~ bei 32,5 % S 
bzw. -2,1 ~ bei 37,8 0/09 S; Dietrich, 1957) lediglich bis -3 ~ ohne Eisbildung iiber 
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Abb. 5: Pomatoceros triqueter. K~iltetoleranz bei Abkiihlung um 1 C ~ d -i (Wiirmer mit RShre). 
N = 528 Individuen 

eine Zeitspanne yon 24 h unterkiihlen. Bei dieser Temperatur wurde jedoch erst eine 
durchschnittliche Mortalit~it yon 28,0 % der untersuchten Individuen festgestellt (Kri- 
terium: Verlassen des Tubus). Die Salzanreicherung hatte dabei wahrscheinlich keinen 
Einflufl anf die K~iltetoleranz. 

EINFLOSSE DER TEMPERATUR AUF DIE TUBUSREGENERATION 

Pomatoceros triqueter verl~ingert seinen Kalktubus durch granuliertes Calcium- 
karbonat, ausgeschieden yon paarigen tubuloracem~Ssen Driisen auf der Innenseite der 
Kragenfalte, und durch eine organische Matrix, sezerniert yon einzelligen, um die 
Ausfiihrg~inge der Kalkdriisen gruppierten Driisen. Beide Komponenten zusammen 
ergeben das Tubusmaterial (Hedley, 1956). Nimmt man das Tier aus seiner R6hre, 
so wird der Ausscheidungsprozei~ sichtbar. Der rShrenlose Wurm versucht offensicht- 
lich, sich einen neuen Tubus zu bauen. Bei Zimmertemperatur beginnen sich nach 
wenigen Stunden lateral unter der Kragenfalte weit~e Kalkwiilste zu bilden. Diese 
fiigen sich kontinuierlich zu einem meist jochbogenartigen Gebilde zusammen, welches 
dorsal ge5ffnet bleibt. Ein solcher Bogen kann im Verlauf einiger Tage auf gilnstigen- 
falls 2 bis 3 mm verbreitert werden. Durch spontane Zuckungen des Abdomens wiri& 
der Wurm das Regenerat jedoch meist vorher ab und beginnt, ein zweites Regenerat- 
stlickchen zu formen. Der vollst~indige Aufbau einer neuen WohnrgShre wurde aller- 
dings selbst nach Wochen nie beobachtet (Faouzi, 1931). Den Prozei~ der Tubusregene- 
ration veranschaulicht Abbildung 6. 
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Abb. 6: Pomatoceros triqueter. Regeneration des Tubus. (a) Wurm mit Tubusregenerat unter der 
Kragenfalte (Pfeil), etwa 2 Tage nach Entfernung der Wohnr~Shre. (b) Isoliertes Regeneratstiick- 

then aus CaCO8 
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Die Tubusregeneration der Serpuliden ist eine Stoffwechselleistung, die wahr- 
scheinlich vor allem mit dem K6rperwachstum korreliert ist und yon vielen exogenen 
wie endogenen Faktoren modifiziert werden diirf~e. Bereits Neff (1969) wies bei der 
R6hrenregeneration yon Hydroides brachyacantha und Eupomatus dianthus Abh~in- 
gigkeiten yon der Salinit~it einerseits und dem K6rpergewicht andererseits ha&. Es 
war deshalb yon Interesse, die Tubusregeneration yon Pomatoceros triqueter als eine 
Funktion der Temperatur zu untersuchen. Die eigene Untersuchung befaf~te sich ferner 
mit dem Einflug des K6rpergewichts und der Nahrung auf diesen Prozet~. 

R e g e n e r a t i o n s l e i s t u n g  y o n  h u n g e r n d e n  T i e r e n  

Eine erste Versuchsreihe bestand aus Wiirmern, die im M~irz 1971 (Habitat- 
temperatur: 3,4 ~ erbeutet worden waren (identisch mit den filr die Temperatur- 
toleranz verwendeten Tieren; Abb. 3). Vor der Entfernung der R6hren wurden die 
Wiirmer fiir jeweils 6 Tage bei DunalielIa-Fi~tterung an Versuchstemperaturen yon 6 o, 
12 o bzw. 18 ~ akklimatisiert. W~ihrend der Regenerationsperiode wurde jedoch kein 
Futter verabreicht. Fiir jede Temperatursmfe liegt die Leistung yon 3 bis 4 Gruppen 
Wiirmern tiber eine Zeitspanne yon 6 bis 7 Tagen vor (Abb. 7). Diese Gruppen waren 
in Gewichtsklassen zwis&en 14,4 und 36,9 mg (durchs&nittli&es K~Srpernaggewi&t) 
unterteilt. Zwischen den Temperaturstufen war das Gruppendurchschnittsgewicht an- 
n~ihernd gleich grog; in si& bestand jede Gruppe aus etwa glei&s&weren Tieren. Aus 
dem Verlauf der Kurven in Abbildung 7 geht folgendes hervor: 

(1) Alle Gruppen bildeten am ersten Tag weniger Regenerat als in den folgen- 
den. Offensichtlich war nach der gewaltsamen Entfernung der Wohnr/Shre eine "An- 
laufzeit" far die volle Leistungsentfaltung erforderli&. Auf diesen Anstieg sank dann 
die Leistung bis zum sechsten oder siebten Tag mit zunehmender Temperatur und 
abnehmendem K~Srpergewicht kontinuierli&. Es war zu vermuten, dag dieser Lei- 
stungsabfall vor allem auf den physiologis&en Zustand der Versuchstiere (Hunger) 
zurii&zufiihren war. Sp~itere Untersuchungen tiber den Einflufl von Rotschlamm- 
Abw~issern auf die Tubusregeneration yon Pomatoceros triqueter best~itigten diese 
Deutung: l~ber eine Zeitspanne yon 15 Tagen sank die Regeneration yon hungernden 
Wiirmern in "partikelfreiem" Meerwasser gegeniiber einer mit Dunaliella sp. ges 
terten Kontrolle um durchschnittlich 52,2 %. Demgegentiber wurde die Regeneration 
in Dunaliella-Rotschlamm-Mischsuspensionen um 21,9 % und in reinen Rotschlamm- 
suspensionen nut um 29,9 0/0 beeintr~ichtigt; wahrscheinllch dienten Bakterien auf den 
inerten mineralischen Rotschlammpartikeln als Nahrungsquelle (Klg&ner, 1976 a; 
Abb. 29). 

(2) Die Regenerationsleistung war vom K/Srpernaf~gewicht der Wiirmer abh~in- 
gig. Leichtere Tiere produzierten vergleichsweise mehr Regenerat als schwerere. Signi- 
fikante Korrelationen zwis&en Gewicht und Regenerationsleistung - formuliert na& 
Exponentialfunktionen des Typus y = ax b - ergaben sich allerdings nut fiir die 
Temperaturstufen 12 o und 18 ~ (Abb. 8). Aus dem parallelen Verlauf der Regres- 
sionsgeraden war ferner ersichtlich, dag die Leistungssteigerung innerhalb dieser Tem- 
peraturspanne gewichtsunabh~ingig war. 
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Abb. 8: Pomatoceros triqueter: Korrelation zwischen K/SrpernaBgewicht und relativer Tubus- 
regenerationsrate in Abh~ingigkeit yon der Temperatur. Es gilt die Beziehung y = ax-b. 6 ~ 
y = 4,45x-~ 12 ~ y = 123,23x-1,14; 18 ~ y ~ 218,35x-1,14. a, b: allometrische Para- 
meter; r = Korrelationskoeffizient. Jeder Punkt  repr~sentiert die mittlere Leistung einer In- 

dividuengruppe des durchschnittlichen K/Srpergewichts x. (Daten aus Abb. 7) 

(3) Die Regenerationsleistung war yon der Versuchstemperatur abh~ingig. Ein 
Vergleich der durchschnittlichen Leistung zwischen Versuchstag 2 und 6 (7) ann~ihernd 
gleichschwerer Individuen in Abbildung 7 zeigte, daf~ yon 6 o bis 18 ~ jeweils signi- 
fikante Steigerungen erbracht worden waren (Tab. 1). 

R e g e n e r a t i o n s l e i s t u n g  b e i  A n h e b u n g  d e r  
T e m p e r a t u r  b i s  i n  d e n  L e t a l b e r e i c h  

Nach Ablauf einer 6- bis 8t~igigen Phase konstanter Temperaturen yon 6 o, 12 o 
bzw. 18 ~ wurde gleichzeitig die Hitzetoleranz dieser Individuen ermitteit (Abb. 3). 
Der Verlauf der Tubusregeneration w~ihrend der Temperaturkonstanz und der Er- 
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Tabelle I 

Pomatoceros triqueter. Tubusregeneration in Abh~ingigkeit yon Temperatur und K/irper- 
gewicht; Vergleich der Leistungssteigerung im t-Test nach Student. VT = Versuchstemperatur 
(0 C); n = Anzahl der Messungen; X = mittlere Regenerationsteistung yon Tag 2 bis 6 (7) nach 

Entfernung des Tubus (#g CaCO8 mg - l d - 1 )  ; s 2 = Varianz 

Anzahl Mittleres 
VT (o C) Indlviduen K~irpernat~- n 2 s ~ t p 

gewicht (rag) 

6 9 30,9 5 1,56 0,07 4,13 ~ 0,01 
12 14 39,6 5 2,40 0,14 4,98 < 0,001 
18 25 35,1 6 3,73 0,24 

6 21 22,8 5 1,62 0,04 14,35 < 0,001 
12 25 22,8 5 4,73 0,19 2,89 < 0,02 
18 25 22,9 6 6,52 1,73 

6 5 14,4 5 1,98 0,14 15,21 < 0,001 
12 23 17,3 5 5,58 0,14 5,58 < 0,001 
18 25 16,5 6 8,76 1,48 

w~irmungsphase bis einschliet~lich 28 ~ (mittlere MortalitS.t: 18,2 %) ist aus AbbiI- 
dung 9 ersichtlich. Die Regenerationsleistung wurde deshalb hier aufgefiihrt, weil sie 
einen Einblick in das temperaturabh~ingige Reaktionsmaximum dieses Prozesses ver- 
mittelte. Bei der Interpretation war allerdings der durch Hunger verursachte Lei- 
stungsabfall zu berticksichtigen. Das Ausmal~ dieser Erscheinung verdeutlichte die Lei- 
stung einer Kontrollgruppe bei konstant 18 ~ Hier sank die Regenerationsrate in- 
nerhalb 17 Tagen vom t-I/Schstwert 7,6 auf 3,5/zg CaCO.~ mg-ld -1 (Abb. 9 c). 

Die bei 6 ~ gehaltenen Wiirmer hingegen verringerten ihre Produktion w~ih- 
rend der Temperaturkonstanz nur wenig (mittlere Leistung bei 6 ~ 1,7/zg CaCO3 
mg-ld-1). W~ihrend der sich anschliegenden schnellen Erw~irmung in Schritten yon 4 
bis 2 C ~ d -I erfolgte dann bis 20 ~ ein rapider Anstieg der Regeneration (mittlere 
Leistung bei 20 ~ 6,3 #g CaCO~ mgld-~). Das durchschnittliche Maximum war bei 
24 ~ (7,6 #g CaCO3 mg-~d -~) erreicht. Bei weiterer Anhebung der Temperatur sank 
die Regenerationsrate bis 28 ~ (1,1 #g CaCO~ mg-ld 1) schnell (Abb. 9 a). 

Die an 12 ~ und 18 ~ akklimatisierten Wiirmer verringerten ihre Leistung im 
Durchschnitt sowohl w~ihrend der temperaturkonstanten Phase als auch w~ihrend der 
Temperaturanhebung best~indig. Zwischen 20 ~ und 25 ~ land jedoch ein verz6gerter 
Leistungsabfall start, der 'damit indirekt ein thermisches Reaktionsmaximum andeu- 
tete (Abb. 9 b, c). 

R e g e n e r a t i o n s l e i s t u n g  y o n  g e f i i t t e r t e n  T i e r e n  

Die bisherigen Ergebnisse hatten gezeigt, dat~ die Tubusregeneration vor allem 
vom Ern~ihrungszustand der Versuchstiere abh~ingig war und unter Hungerbedingun- 
gen bereits weriige Tage nach der Tubusentfernung zuriickging. Um weitere Einblicke 
in die Temperaturabh~ingigkeit der Regenerationsleistung und insbesondere in das 
thermische Leistungsmaximum zu erlangen, wurden deshalb gefiitterte Individuen 
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untersucht. Diese zweite Versuchsreihe bestand aus Tieren, die im Februar 1975 
(Habitat temperatur-  4,1 ~ erbeutet worden waren. Nach H~ilterung yon wenigen 
Tagen bei 5 ~ wurde die Tubusregeneration yon Gruppen zu jeweils 25 etwa gleich- 
schweren Individuen (mittleres KSrpernaggewicht" 20,0 rag) tiber eine Zeitspanne yon 
6 Tagen zwischen 16 o und 26 ~ bei Erw~irmungsschritten yon 2 C ~ d -1 gemessen. 
W~ihrend der H~ilterungs- und Versuchszeit wurde mit DunalielIa sp. (20 x 106 Zel- 
len 1-1d 1) geftittert. 
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Abb. 10: Pomatoceros triqueter: Tubusregeneration in Abh~ingigkeit vonde r  Temperatur 
(gefiitterte Individuen). Oben: relativer Anteil regeneratbildender Individuen, unten" ~tuanti- 
tative Regenerationsleistung. Jeder Punkt repr~isentiert die Leistung einer Gruppe yon 25 Indi- 
viduen eines durchschnittlichen K~Srpernai~gewichts yon 20,0 mg; die Kurven folgen dem Mittel- 
wert aus 2 Messungen. Futter 20 X 10 G Zelten 1-~d -1 Dunalielta sp. t = Zeit in Tagen nach der 

Tubusentfernung. N = 50 Individuen 

Abbildung 10 zeigt den relativen Individuenanteil, welcher im Verlauf der 
6 Tage und 6 Temperaturstufen t~iglich erfagbare Mengen Regenerat gebildet hatte. 
Darunter ist die Regenerationsleistung derselben Individuen quantitativ wiedergegeben. 
Trotz Ftltterung war  die Leistung dieser Tiere jedoch bedeutend geringer als diejenige 
der vorher unter Hungerbedingungen untersuchten. Ungeachtet der Regeneration des 
ersten Tages ("Anlaufzeit"),  wurde die Leistung bei Anhebung der Temperatur  yon 
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18 o bis 22 ~ lediglich auf ein Maximum yon durchschnittlich 4,5/~g CaCO3 mg-~d 1 
gesteigert. Bei 22 ~ land sich auch der grtSflte Anteil regeneratbildender Tiere (94 %). 
Bis 26 ~ verringerte sich dieser Anteil auf 67 % der Individuen bei einer durch- 
schnittlichen Regenerationsrate yon 2,2/zg CaCO~ mg~d 1. 

EINFLUSSE DER TEMPERATUR AUF DEN SAUERSTOFFVERBRAUCH 

Quantitative Aspekte der Atmung yon Serpuliden blieben bisher unerforscht. Die 
folgende Untersuchung beschriinkte sich darauf, den Standardsauerstoffverbrauch 
adulter Pomatoceros triqueter zwischen 10 o und 26 ~ zu erfassen. Um die Atmung 
yon Fremdorganismen weitgehend auszuschalten, muflten r/Shrenlose Tiere herange- 
zogen werden. Von Interesse war auch bier die Kl~irung, ob eine langfristige ther- 
mische Akklimatisation Ver~inderungen des Sauerstoffverbrauchs herbeiftihren wtirden. 

Die Wiirmer wurden im Januar 1974 (Habitattemperatur: 3,7 ~ erbeutet und 
bei ausreichender F~itterung mit Dunaliella sp. 11 bis 15 Tage an Temperaturen yon 
10 o, 18 o, 21 o, 24 o bzw. 26 ~ akklimatisiert. Nach anschliei~ender Entfernung der 
R6hren war den Tieren Gelegenheit geboten, sich mindestens 24 h vor Beginn der 
Sauerstoffmessungen yon diesem Eingriff zu erholen (vgl. die "Anlaufzeit" bei der 
Tubusregeneration). Im Verlauf yon insgesamt 15 Tagen wurde danach der Sauer- 
stoffverbrauch dieser Tiere in 5 Temperaturstufen zwischen 10 o und 26 ~ (identisch 
mit denen der Akklimatisation) wie beschrieben ermittelt. 

Abbildung 11 a zeigt den Verlauf des durchschnittlichen Sauerstoffverbrauchs in 
allen Akklimatisationsstufen in Abh~ingigkeit yon Versuchstemperatur. Zwischen 10 o 
und 18 ~ stieg der Verbrauch steiI an und erreichte bei 21 ~ mit 0,26/lg O~ mg-lh -i 
seinen h~Schsten Wert. Bei einem weiteren Temperaturanstieg auf 24 o und 26 ~ 
wurde die Atmung m~iffig reduziert. 

In Abbildung 11 b ist der mittlere Sauerstoffverbrauch als Funktion der Akkli- 
matisations- sowie der Versuchstemperatur wiedergegeben. Zur Kl~irung der Frage, 
ob sich in der Atmung eine Adaptation eingestelh hatte, wurden die Mittelwerte im 
Versuchstemperaturbereich zwischen 18 o und 26 ~ in t-Tests miteinander verglichen. 
Dieser Vergleich zeigte zwar, dat~ die an 10 ~ akklimatisierten Tiere einen signi- 
fikant htSheren Sauerstoffverbrauch hatten als die an 24 ~ und 26 ~ angepaBten Wiir- 
mer (p < 0,002). Innerhalb der einzelnen Akklimatisationsstufen zwischen 10 o und 
26 ~ ergaben sich jedoch keine signifikanten Abstufungen in der Kompensation 
(p > 0,1). Der Vergleich blieb jedoch unvollstiindig, well s 18 ~ nur wenige Mefl- 
werte vorlagen. 

EINFLUSSE DER TEMPERATUR AUF DIE FILTRIERLEISTUNG 

Serpuliden z~ihlen zu den Filtrierem (Jorgensen, 1955). Als Sammelorgan ftir 
Nahrungspartikel (Plankton, Detritus und Bakterien; Hunt, 1925) dient die Ten- 
takelkrone. Der Mechanismus der Nahrungsaufnahme wurde bei MerciereIIa enig- 
matica yon Hall (1954) und bei Pomatoceros triqueter yon Johansson (1927) sowie 
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Abb. 11: Pomatoceros triqueter. Standardsauerstoffverbrauch in Abh~ingigkeit yon der Ver- 
suchs- und Akklimatisationstemperatur (r~Shrenlose Tiere). (a) Akklimatisation unberiicksichtigt, 
(b) in Abh~ingigkeit yon der Akklimatisatiom Jeder Punkt der Kurve a repr~-sentiert den mitt- 
leren Sauerstoffverbrauch yon 5 etwa gleichschweren Individuen (durchschnittliches K6rpernat~- 
gewicht 20,2 mg) aus 8 bis 10 Messungen mit Standardabweichung; Kurve b gibt identische 
Werte fi~r den Verbrauch aus 2 Messungen in jeder Akklimatisationsstufe wieder. N = 50 Indi- 

viduen. (Filtriertes, lu~ges~ittigtes Nordseewasser, 32,9 %0 S) 

Thomas (1940) beschrieben. Qber die Filtrierleistung yon Serpuliden ist j e d o ~  wenig 
bekannt (Jorgensen, 1966). Die  bisher einzigen Untersuchungen fiihrte Dales (1957) 
anhand der Kl~irung koiloidaler Graphitsuspensionen durch einige Serpulimorpha, 
darunter P. triqueter durch; Abh~ingigkeiten der Filtrierleistung yon der Temperatur 
blieben dabei unerforscht. 
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Die folgende Untersuchung gibt die Filtrierraten adulter Pornatoceros triqueter 
in 5 Temperaturstufen yon 12 o bis 27 ~ anhand der Kl~irung yon Futtersuspen- 
sionen der einzelligen Gri~nalge DunaIiella sp. wieder (mittlerer Zelldurchmesser 
6 #m). Die Versuchstiere wurden im Mai 1973 (Habitattemperatur: 10,8 ~ erbeu- 
tet und 3 Wochen vor Versuchsbeginn, beliiftet und gefiittert mit Dunaliella sp. 
(20 x 106 Zellen lld-1), an 12 ~ akklimatisiert. 
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Abb. 12: Pornatoceros triqueter. Filtrierleistung in Abh~ingigkeit yon der Temperatur (Kl~.rung 
yon Dunaliella-Suspensionen). Jeder Punkt repdisentiert die mittlere Leistung yon 4 Individuen- 
gruppen zu 53 bis 180 Tieren (dur&schnittliches KSrpernaf~gewicht yon 7,3 bis 14,7 mg) mit 

der Standardabweichung aus 11 (12) Meflwerten. N = 382 Individuen 

Abbildung 12 gibt den Verlauf der durchschnittlichen Filtrierleistung der unter- 
suchten Individuengruppen in Abh~ingigkeit yon der Temperatur wieder. In allen 
Temperaturstufen und insbesondere in den beiden hSchsten (24 o und 27 ~ wurden 
erhebliche Schwankungen der Filtrierraten beobachtet. Stark unterschiedliche Leistun- 
gen traten nicht nur zwischen den Gruppen sondern auch innerhalb einer Gruppe auf, 
deren Leistung jeweils 3fach gemessen worden war. OR waren dabei Filtrierraten 
einer Gruppe w,ihrend der ersten Exposition in derselben Temperaturstufe h/Sher als 
in den beiden folgenden. Die Durchschnittswerte zeigen ferner, daf~ die Leistung 
zwischen 12 o und 18 ~ nut unbedeutend gesteigert wurde (yon 0,9 auf 0,97 ml 
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mglhl).  Bei 18 ~ war die maximale Leistung bereits erreicht. Sie sank bis 21 ~ 
(0,95 ml mg-lh -1) geringftigig und ging bis 24 ~ (0,77 ml mg-lh -i) weiterhin zurtick. Bei 
der bereits letalen Temperatur yon 27 ~ (vgl. Abb. 3, 4) wurden enorme Schwan- 
kungen der Filtrierraten yon 0 bis 0,5 ml mg-lh l gemessen, so dag die mittlere Lei- 
stung auf 0,28 ml mg~h ~ absank. 

DISKUSSION 

Stoffwechsel und Aktivit~it eines Organismus sind aufeinander abgestimmte Pro- 
zesse, die sich gegenseitig modifizieren und allenfalls vortibergehend asynchrone Lei- 
stungen aufweisen. Innerhalb der tolerierten Temperaturspanne steigen die Leistun- 
gen gew/Shnlich an und sinken dann nahe der oberen Letalgrenze bei einem "kritischen 
Temperaturmaximum" rapide ab; die thermische Regulation ist im einzelnen jedoch 
prozet~spezifisch (Kinne, 1963, 1970). Als Kriterien tiber den Einflut~ der Temperatur 
auf Stoffwechsel und Aktivit~it yon Pornatoceros triqueter werden im folgenden die 
vorliegenden Daten tiber Toleranz, Tubusregeneration, Atmung und Filtrierleistung 
diskutiert. Die wichtigsten Ergebnisse sind in Abbildung 13 zusammengestellt worden. 

T e m p e r a t u r t o l e r a n z  

Fiir adulte Pornatoceros triqueter wurde eine Toleranzspanne yon -3 ~ (24 h 
LT 28) bis etwa 30 ~ (24 h LT 50) ermittelt (Abb. 3, 4, 5). Da die Definition 
letaler Temperaturen eine Funktion der Versuchsmethodik ist (Precht et al., 1973) 
und yon willktirlich festgelegten Einwirkungszeiten letaler Temperaturen ausgeht, 
miissen die ermittelten Werte im Hinblick auf ihre physiologische und /Skologische 
Bedeutung mit Vorsicht interpretiert werden" 

Der Male Bereich umfaflte in Abh~ingigkeit yon der Erw~irmungsgeschwindigkeit 
Spannen yon 7 C ~ (Abb. 3, 4 a) oder sogar 9 C ~ (Abb. 4 b). Da sich der Letalbereich 
mit der Erwiirmungsgeschwindigkeit vergNSfgerte, trat - wahrscheinlich mit zuneh- 
mendem Streg - eine offensichtlich verz~Sgerte Mortalidit ("delayed death") auf. 
Daraus wird gefolgert, dat~ die ermittelten Werte eher zu hohe Toleranzgrenzen 
wiedergeben. 

Als physiologisch sinnvolleres Kriterium der Temperaturtoleranz werden deshalb 
start der ermittelten LT 50-Werte die nichtletalen Schwellenwerte als kritisches Tem- 
peraturmaximum bzw. -minimum vorgeschlagen, in welchen w~ihrend der Einwir- 
kungszeit gerade noch keine Mortalidit auftrat. Gemessen an diesem Kriterium lag 
die untere Toleranzgrenze bei 0 ~ (Abb. 5) und die obere bei 25 ~ bis 27 ~ (Abb. 3, 4). 
Inwieweit die Letalgrenzen yon anderen Faktoren (Versuchsbedingungen, Mor- 
talit~itskriterien, Jahreszeit) abhingen, konnte hierbei allerdings nicht gekl~irt werden. 
Die ftir das kritische Temperaturmaximum ermittelten Werte stehen immerhin im 
Einklang mit einigen Ergebnissen yon Stoffwechset- und Aktivit~itsleistungen: So setzte 
oberhab 25 o bis 26 ~ ein rapider Leistungsabfall der Tubusregeneration ein (Abb. 9, 
10), und bei 27 ~ waren die Filtrierraten auf weniger als 1/8 der Maximalleistung ge- 
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sunken (Abb. 12). Ferner tolerierten die Wiirmer langfristig 26 ~ (Akklimatisation 
fiir die Ermittlung des Sauerstoffverbrauchs), w~ihrend die Einwirkung yon 27 ~ in 
fast allen Untersuchungen bereits nach 24 h letal war. 

Hinsichtlich der Temperaturtoleranz ergab sich ein allenfalls geringes Adapta- 
tionsverm~igen: Die Hitzetoleranz betrug konstant etwa 30 ~ (24 h LT 50) und war 
unabh~ingig davon, ob die Wtirmer w~ihrend der Untersuchung schnell (bis 5 C ~ d -1) 
oder langsam (1 C ~ d 1) bzw. ob sie unmittelbar aus Habitattemperaturen (3 o bis 
4 ~ oder nach 2w~Schiger Akklimatisation an 6 ~ bis 18 ~ an nichtletale Maximal- 
temperaturen (24 o bis 25~ herangefiihrt worden waren. Ob eine m~Sglicherweise den- 
no& erworbene Adaptation w~ihrend der TemperaturerhtShung wieder verloren ging 
oder durch andere negative Einwirkungen (Hunger) tiberdeckt wurde, konnte nicht 
gekl~irt werden. Inwieweit die Temperaturtoleranz zudem yon der Jahreszeit ab- 
h~ingig war, blieb ebenfalls ungewit~. Da sich die Hitzetoleranz yon im Winter 
(Januar) oder im Fr~ihjahr (M~irz) erbeuteten Tieren nicht signifikant unterschied, 
vermute ich jedoch, dag auch jahreszeitliche Unterschiede hinsichtlich des Adaptations- 
verm~igens yon Pomatoceros triqueter gering sin& 

Die aktive Lebensphase der meisten marinen Wirbellosen umfagt einen Tempe- 
raturbereich zwischen 0 ~ und 35 ~ die Spanne der einzelnen Arten ist in der Regel 
jedoch wesentlich enger umgrenzt (Kinne, 1963). Der fiir Pomatoceros triqueter er- 
mittelte "physiologische" Temperaturbereich yon unter 0 o bis 26 ~ ist daher relativ 
welt. Dieser Bereich schliei~t nicht nur die mittlere Jahresamplitude der Temperatur 
im Helgoliinder Habitat (54 o N) yon 2,5 ~ bis 16,8 ~ ein, sondern umfai~t auch die 
mittleren Jahrestemperaturschwankungen yon 0 o bis 10 ~ (70 ~ und 16 o bis 25 ~ 
(30 o N) im gesamten nordwestatlantisch-mediterranen Verbreitungsgebiet der Art 
(Oberfl~ichentemperaturen im Februar/M~irz bzw. August; Jahresberichte der Biologi- 
schen Anstalt Helgoland, 1970 bis 1972; Morskoj Atlas, 1953). Gemessen an der 
Toleranz adulter Individuen aus Helgoland ist P. triqueter als eurytherm anzusehen. 
Diese Eigenscha~ ist eine wesentliche Voraussetzung fiir die weite horizontale und 
vertikale Verbreitung der Spezies (vgl. Kltickner, 1976 b). 

T u b u s r e g e n e r a t i o n  

Die Tubusregeneration yon Pomatoceros triqueter ist zun~ichst eine Funktion der 
Versuchstemperatur. Zwischen 6 o und 22 ~ stieg die Leistung rapide (Q10-Werte bis 
6,0); maximale Regenerationsraten wurden zwischen 20 o und 24 ~ erreicht, und 
oberhalb 25 ~ bis 26 ~ sank die Leistung schnell. Der Regenerationsprozeg dauerte 
jedoch in letalen Temperaturen noch an (Abb. 9, 13 a). 

Die Tubusregeneration ist ferner eine Funktion des K6rpergewichts. Leichtere 
Wiirmer produzierten relativ mehr Regenerat als schwerere. Diese Beziehung folgte 
dem Lauf einer Exponentialfunktion (Abb. 8) und untersti~tzt damit entsprechende 
Befunde an der Serpulide Eupomatus dianthus yon Neff (1969), die jedoch mathe- 
matisch nicht formuliert worden sin& 

Inwieweit auch die Steigerung der Regenerationsleistung gewichtsabh~ingig ist, 
blieb allerdings unklar (Abb. 13al-8). Zwischen 6 o und 12 ~ wurde zwar eine 



Ukologie yon P o m a t o c e r o s  t r i q u e t e r  279 

vom Gewicht abh~ingige Steigerung errechnet (hohe Q10-Werte fiir kleinere, niedriger 
Q~0-Wert f/Jr gr6igere Tiere). Die Signifikanz dieser Werte blieb jedoch ungewifl, well 
andererseits die Korrelationsanalyse zwischen Gewicht und relativer Leistung starke 
Divergenzen der Werte bei 6 ~ ergab (Abb. 8). Zwischen 12 o und 18 ~ hingegen 
wurden fiir alle Gewichtsklassen geringere, ann~ihernd gleich hohe Steigerungen er- 
re&net. Hier best~itigte die Korrelationsanalyse durch die Parallelit~it signifikanter 
Bezugsgraden, daft innerhalb dieses Temperaturbereichs keine gewichtsabh~ingige Stei- 
gerung vorgelegen hatte. 
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Abb. 13: Pomatoceros triqueter. Stoffwechsel- und Aktivit~itsprozesse in Abh~ingigkeit yon 
Temperatur, K6rpergewich~ und anderen Faktoren. (a) Tubusregeneration (mittleres K6rper- 
naf~gewicht al: 16,1 rag; as: 22,8 rag; as: 35,2 rag; a4:20,0 rag). (b) Sauerstoffverbrauch (mitt- 
leres K~rpernaf~gewicht 20,2 rag). (c) Filtrierleistung (mittleres K6rpernai~gewlcht 11,4 mg). 
Zahlen an den Kurven~isten geben die Leistungssteigerung in Q10-Werten an. (Zusammen- 

gesetzte Daten aus Abb. 10, 11, 12 und Tab. 1; weitere Erkl~irung im Text) 

Die Tubusregeneration wird ferner vom thermischen Akklimatisadonsgrad, yore 
physiologis&en Zustand der Versuchstiere und vielMcht yon der Jahreszeit der Un- 
tersuchung beeinfluf~t: Kurvenschar al-3 in Abbildung 13 zeigt die Regeneration 
yon im M~irz erbeuteten Wiirmern, welche 6 Tage vor der Tubusentfernung bei Fiitte- 
rung mit D u n a l i e l I a  sp. an Temperaturen zwischen 6 o und 18 ~  akklimatisiert wor- 
den waren. W~ihrend der Regeneration (6 bis 7 Tage) blieben die Tiere jedoch unge- 
fiittert. Kurve a~ andererseits repr~isentiert die Leistung yon im Februar erbeuteten 
Exempiaren, welche bereits nach wenigen Tagen Habitattemperatur (5 ~ einer 
rapiden Erw~irmung yon 16 o auf 26 ~ in Schritten yon 2 C ~ d -1 ausgesetzt worden 
waren. Obwohl den Tieren w~ihrenddessen D u n a l i e l l a  sp. verabreicht wurde, war ihre 
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Leistung im VergMch zu den ungefiJtterten aber adaptierten Individuen deutlicti 
geringer. Diese geringere Leistung war mSglicherweise auf die rapide Temperatur- 
anhebung zurtickzufiihren, die eine Akklimatisation verhinderte und/oder als starker 
Stref~ wirkte. Wie weit Akklimatisation und Futterrationen den physiologischen Zu- 
stand der Versuchstiere beeinflussen konnten zeigte eine bereits erw~hnte andere Un- 
tersuchung (p. 268): Wi~rmer, die bei 20 x 106 Zellen 1-1d -1 Dunaliella sp. an 18 ~ 
adaptiert waren, produzierten bei fortgesetzter Fatterung im Verlauf yon 15 Tagen 
etwa 50 % mehr Regenerat als unges Kontrollen. Inwieweit die Regeneration 
zudem jahreszeitlich abh~ingig war, konnte anhand der vorliegenden Daten nicht ent- 
schieden werden" Ein Vergleich der Regeneration yon einerseits im M~irz (Abb. 9 c) 
und andererseits im Juli (K15ckner, 1976 a; Abb. 29) gefangenen und jeweils gef~it- 
tert an 18 ~ akklimatisierten Tieren zeigte, dag im Friihjahr nicht signifikant gerin- 
gere Leistungen erbracht wurden als im Sommer (Sch~itzung mit Hilfe der Korrela- 
tion in Abb. 8). Es war allerdings mSglich, dag sich in der relativ geringen Leistung 
der im Februar erbeuteten Individuen (Abb. 10) eine physiologische Winterruhe 
manifestierte. 

Um die Tubusregeneration yon Pomatoceros triqueter im Labor mit dem RSh- 
renwachstum im Habitat vergleichen zu kSnnen, wurden Korrelationen zwischen dem 
KSrpernaggewi&t und den Tubusdimensionen L~inge, Dur&messer und Material- 
menge aufgestellt (Abb. 1,2 der vorliegenden Arbeit sowie Abb. 11 in K15&ner, 
1976 b). S&~itzungen ergaben, dat~ die Regeneration stets erhebli& niedriger war als 
der entspre&ende natlirli&e RShrenzuwachs. So entsprach die maximale Regenera- 
tionsleistung eines 16,5 mg schweren Wurms (10,2 /~g CaCO8 mgld-1; Abb. 7) bei 
18 ~ einem RShrenzuwachs yon lediglich 1,2 mm Monat ~. Demgegeniiber verl~in- 
gerten etwa glei& schwere Individuen auf Bewuchsplatten in derNordreede ihreTuben 
bei hS&sten Zuwachsraten im Juli (Habitattemperatur: 15,5 ~ um 11,4 mm Mo- 
nat -~ (K15&ner, 1976 b; Abb. 5 c). Es war unwahrscheinlich, daig dieser bedeutende 
Unters&ied allein dur& unglei& giinstigere Bedingungen im Habitat verursa&t wer- 
den konnte. Da auch die Filtrierleistung yon P. triqueter nach Entfernung der RShre 
stark reduziert war (K15&ner, 1976 a), wies der Befund an der Tubusregeneration 
vielmehr darauf hin, daf~ die Entfernung der RShre an si& far den Wurm eine emp- 
findli&e Beeintr~ichtigung der physiologischen Aktivit~it mit sich brachte. 

S a u e r s t o f f v e r b r a u c h  

Ftir rShrenlose Pomatoceros triqueter wurde zwischen 10 o und 26 ~ ein mitt- 
lerer Standardsauerstoffverbrauch yon 0,07 bis 0,32 #g 02 mg-lh -1 ermittelt. Inner- 
halb dieses Temperaturbereichs stieg der Verbrauch zwischen 10 o und 18 ~ steil an 
(Q10 = 3,1), steigerte sich bis zum Maximum bei 21 ~ nur noch wenig (Qt0 = 1,5) 
und wurde dann bis 26 ~ m~iflig reduziert (Abb. 11 a, 13 b). 

Anhand der Ergebnisse konnte nicht gekl~irt werden, ob sich nach 11- bis 15t~igi- 
get Akklimatisation der Tiere an 10 o, 18 o, 21 o, 24 o bzw. 26 ~ bereits eine signifi- 
kante Fmderung des O~-Verbrauchs eingestellt hatte. Ein Vergleich des durchschnitt- 
lichen Verbrauchs zwischen 18 o und 26 ~ zeigte zwar, dai~ warm akklimatisierte 
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Tabelle 2 

Stoffwechselraten (Standard- bzw. Routinesauerstoffverbrauch) einiger litoraler Anneliden in 
Abh~ingigkeit vom KSrpergewicht 

Tempe- KSrper- Sauerstoff- 
Arten ratur Salinit~it naggewicht verbrauch Autoren 

(o C) (rag) (#g 02 mg-lh -~) 

Enchytraeus 20 Brackwasser 5 0,45* Siebers & Buln- 
albidus (20 ~ S) helm (1977) 
Pomatoceros 10 Meerwasser 20 0 , 1 0  vorliegende 
triqueter (33 ~ S) Arbeit (Abb. 12) 

21 0,26 
Schizobranchia 12-13 Meerwasser 500 0,26* Dales (1961) 
insignis 2 100 0,12;:" 
Arenicola marina 15 Meerwasser 2 000 0,07* Krtiger (1964) 

10 000 0,06 
Sabella pavonica 15,6 Meerwasser 9 100 0,07;:" Wells (1952) 

Myxicola 20 000 0,05* 
in]undibulum 

Wiirmer (AT 24 o und AT 26 ~ signifikant etwa 20 % weniger Sauerstoff veratme- 
ten als kiilter adaptierte (AT 10 o und AT 21 ~ Da sich jedoch innerhalb der ein- 
zelnen Akklimatisationsstufen keine signifikanten Unterschiede ergaben, mugte es 
often bleiben, inwieweit sich in dieser Kompensation bereits eine sinnvolle Hitze- 
adaptation manifestiert hatte (Precht, 1964). 

Angaben Gerlachs (1971) zufolge haben Tiere des Meiobenthos in der Regel 
Stoffwechselraten yon 0,28 bis 2,8/~g 02 mg-lh -1., kleinere Tiere des Makrobenthos im 
Milligrammgewichtsbereich Raten yon 0,28 bis 0,7 #g 02 mg-lh -1. und grSgere Tiere 
des Makrobenthos lediglich einen Sauerstoffverbrauch yon 0,014 bis 0,14 #g 02 mg-lh -~*. 
Anhand der GrSge der yon mir untersuchten Tiere (KSrpernaggewicht etwa 20 rag) 
ergibt sich ftir Pomatoceros triqueter bei Standardraten zwischen 0,07 bis 0,32 ug 
02 mg-lh -1 ein Sauerstoffverbrauch, der dieser Regel etwa entspricht. Da tiber die Stoff- 
wechselraten anderer Serpuliden nichts bekannt ist, werden an dieser Stelle die Stan- 
dardraten einiger anderer litoraler Anneliden aufgefiihrt (Tab. 2). Audl diese Zusam- 
menstellung zeigt, dab P. triqueter im Verh~iltnls zu seinem KSrpergewicht eine der 
"Norm" entsprechende Stoffwechselaktivit~t besitzt. 

Filtrierleistung 

Die Filtrierleistung verschiedener Serpulimorpha, darunter Pomatoceros triqueter, 
wurde erstmals yon Dales (1957) anhand der Kl~irung yon Graphitsuspensionen (Par- 
tikelgrSge bis 10 #m) mittels photometrischer Dichtebestimmung gemessen. Dales 

* Die Umrechnung der Originaldaten yon/~1 02 in/zg 02 erfolgte nach 1 /~l 0.2 = 1,43/~g 02 
NTP (in: Weast, 1971). 
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wies nach, datg die Kl~irungsraten vom K6rpergewicht der einzelnen Sabelliden- und 
Serpulidenarten abh~ingig waren. Mit zunehmendem mittleren K~Srpergewicht yon 
0,1 mg (Salmacina dysteri) bis 2700 mg (Myxicola infundibulum) nahm die Filtrier- 
leistung yon durchschnittlich 2,1 auf 0,1 ml mg-~h 1 ab. Fiir P. triqueter ermittelte 
Dales eine etwas h6here Filtrierrate als ich: 1,4 ml mglh 1 (Einzelindividuen bei 16 o 
bis 17 ~ Dales, Tab. 1) gegentiber 0,97 ml mg-~h -1 (Individuengruppen bei 18 ~ 
vorliegende Arbeit, Abb. 12). Dieser Befund unterstiitzt Beobachtungen yon mir, welche 
gezeigt batten, dag Einzelindividuen signifikant h6here Filtrierleistungen erbringen als 
Individuengruppen (K10ckner, unver6ffentlicht). 

Zwischen 12 o und 27 ~ ers die Kllirung yon DunalielIa-Suspensionen 
durch Pomatoceros triqueter in mittleren Raten yon 0,97 bis 0,28 ml mg-lh -1 (Abb. 12, 
13). Eine Analyse der Filtrierleistung in Abh~,ingigkeit yon der Temperatur ergab jedoch 
keine signifikanten Unterschiede zwischen 12 o bis 24 ~ (p-Werte in t-Tests > 0,1). 
Erst mit Erreichen der Letalgrenze bei 27 ~ (Abb. 3, 4) verringerte sich die Leistung 
signifikant. Temperaturen fiber 12 ~ erbrachten also keine wesentliche Steigerung 
der Filtrierraten (Abb. 13 c). Es war zwar m~Sglich, dalg eine Steigerung deshalb aus- 
blieb, well die untersuchten Tiere langfristig an 12 ~ akklimatisiert worden waren 
und aufgrund der raschen Temperaturanhebung yon 3 C ~ d -1 ihre Leistung nicht 
sofort entfalten konnten. Dieser M/Sglichkeit widersprachen jedoch die Befunde tiber 
die Tubusregeneration, deren Leistung bei ~ihnlich schneller Erwlirmung signifikant 
stieg (Abb. 13 a). Die Daten besagen deshalb, daf~ die Filtriert~itigkeit - i m  Gegen- 
satz zu den hier untersuchten Stoffwechselprozessen Tubusregeneration und Atmung - 
ihre volle Kapazit~it wahrscheinlich bereits in deutlich niedrigeren Temperaturen ent- 
faltet und damit innerhalb einer weiten Spanne temperaturunabhiingig ist. Dieses 
Ergebnis ist deshalb yon besonderem 6kologischen Interesse, da ein solches Verhalten 
auch yon anderen filtrierenden Wirbellosen (Lamellibranchiern) bekannt geworden 
ist (Jorgensen, 1966; Winter, 1969). 

Die Filtrierraten yon Individuengruppen wiesen in aufeinander s Mes- 
sungen stets sehr hohe Schwankungen auf. Bereits friihere Untersuchungen yon mir 
hatten gezeigt, dalg auch die Filtrierleistung einzelner Tiere zeitlichen Schwankungen 
unterworfen war: oit wechselten im Verlauf yon 24 h einige Phasen hoher mit Phasen 
sehr geringer Leistung ab (Kl~Sckner, unver6ffentlicht). Da zuf~illige Leistungsunter- 
schiede einzelner Individuen sich zeitlich aufheben miii3ten, scheinen die hier beobach- 
teten Schwankungen auf eine gruppensynchrone rhythmische Filtrationsaktivit~it hin- 
zuweisen. 
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