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ABSTRACT: On the ecology of Pomatoceros trigueter (Serpulidae, Polychaeta). IL Influence
of temperature on tolerance, regeneration of the tube, oxygen consumption and filtration
activity. Based on previous studies (Kldckner, 1976b) dealing with field investigations 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 1 C° d™1; a two-week period of acclimation within 6° t0 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 (Quo-values up to 6) and a maximum was found between 20° and
24°C (0.32 pug Oz mgth™ and 10.2 pug CaCOg mg™d™); tube regeneration followed a non-
linear regression of y = ax™ when compared to body weight and was reduced by starving ani-
mals to less than 50%/ within 15 days. Filtration activity of P. trigueter, however, was found to
be highly independent of temperature from 12° to 24° C; maximum activity was 1 ml mg™ h™*
(all data refer to fresh weight). For comparisons with the results of previous field investigations
on P. rrigueter some intraspecific correlations of the different parameters employed (tube sizes,
fresh and dry weight) are presented as exponential functions of y = axb.

EINLEITUNG

Eine Analyse des 6kologischen Faktorengefiiges, welches das Verhalten einer Art
bestimmt, kann durch Untersuchungen sowohl im Freiland als auch im Laboratorium
erfolgen: Standort- und Lebensraumbeobachtungen bei gleichzeitiger Analyse exogener
Bedingungen fiihren uns die 6kologische Gesamtsituation vor Augen und vermitteln
ein Bild von der 6kologischen Existenz der Art. Demgegeniiber gestatten gezielte Labor-
experimente die quantitative Differenzierung einzelner Umweltfaktoren und vermit-
teln Einblicke in die physiologische Potenz einer Spezies. Sollen ursichliche Skologische
Zusammenhinge aufgedeckt werden, so miissen kombinierte Untersuchungen im Biotop
und Laboratorium durchgefiihrt werden (Kinne, 1956).
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In diesem Sinne vermittelte der erste Beitrag zur Ckologie von Pomatoceros
triqueter anhand von Freilanduntersuchungen Einblicke in Reproduktionsablauf,
Substratwahl, Wachstum und Mortalitit der Art bei Helgoland, mit welchem ver-
sucht wurde, Abhingigkeiten vom Jahresgang wichtiger Umweltfaktoren wie Salz-
gehalt, Licht, Temperatur und Nahrungsangebot darzustellen (Klckner, 1976 b).
Ausfithrlich wurde dabei auf zahlreiche In-situ-Untersuchungen anderer Autoren aus
dem nordwestatlantisch-mediterranen Lebensraum der Art eingegangen.

Wihrend iiber die 8kologische Gesamtsituation einiger Serpulidenarten, darunter
Pomatoceros trigueter, bereits umfangreiche Kenntnisse vorliegen, wissen wir iber
physiologische 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
von vier Spirorbis spp. (De Silva, 1967), die Tubusregeneration von Hydroides
brachyacantba und Enpomatus dianthus in Abhingigkeit von Salinitdt und Korper-
gewicht (Neff, 1969), sowie die Gametogenese von H. dianthus unter dem Einfluf}
der Temperatur und anderer Faktoren (Leone, 1970) untersucht.

Der vorliegende zweite Beitrag zur Okologie von Pomatoceros trigueter befafi
sich mit Laboruntersuchungen iiber die Einflisse natiirlicher Umweltfaktoren, ins-
besondere der Temperatur, auf Aspekte der Toleranz, des Stofiwechsels und der
Aktivitit sowie des Adaptationsvermogens und versucht damit, erstmals einen um-
fassenden FEinblick in das physiologische Potential einer Serpulidenart gegeniiber
dem Paktor Temperatur zu vermitteln.

MATERIAL UND METHODEN

Herkunft und Hilterung der Versuchstiere

Alle Versuchstiere wurden im Gebiet der Helgolinder Nordreede aus 10 m Was-
sertiefe durch Schwimmtaucher erbeutet (vgl. Kldckner, 1976b; Abb. 1). Pomatoceros
triqueter siedelt dort zahlreich auf Buntsandsteingerdll. Fiir Versuchszwecke wurden
frisch eingesammelte, faustgrofie Steine mit nicht zu dichten Aggregationen bis 300
Tieren ausgewihlt, deren Fremdbewuchs entfernt wurde. Die Versuchstiere wurden in
beliifteten, den natiirlichen Lichtverhiltnissen entsprechend abgedunkelten bis 101
fassenden Glasgefifien mit filtriertem Nordseewasser (Milliporefilter, 0,22 ym Poren-
weite; 30 %o bis 33 %o S) gehiltert und tdglich mit ausreichenden Mengen der ein-
zelligen Griinalge Dunaliella sp. gefiittert. Die Temperaturregelung erfolgte iber
Wasserbider im Genauigkeitsbereich von #0,1 °C (Ultrakryostaten, Fa. Colora,
Lorch). Entsprechend der Versuchstemperatur und der Anzahl Tiere im Gefiff wurde

das Meerwasser hiufig gewechselt.

Okologische Daten: Korrelationen von Kérpergréfien

Aus In-situ-Experimenten des ersten Teils dieser Arbeit (Klodkner, 1976 b) liegen
Daten iber das jahreszeitliche Rohrenwachstum von Pomatoceros trigueter bei
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Abb. 1: Pomatoceros trigueter. Korrelation zwischen Korpernafigewicht und Durchmesser der
Tubussffnung. Es gilt die Beziehung y = axb. a, b: allometrische Parameter, + = Korrelations-
koeffizient. n = 123 Wertepaare. (Proben vom Juni 1974 aus der Helgolinder Reede)
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Abb. 2: Pomatoceros trigueter. Korrelation zwischen Tubusdurchmesser und Materialmenge. Es
gilt die Beziehung y = ax”. a, b: allometrische Parameter. & innen: y = 2,5x29; & aufien:
y = 0,8x%% r = Korrelationskoeffizient. n = 30 Wertepaare. (Proben von Bewuchsplatten

aus der Helgolinder Reede)
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Helgoland vor. Um die Ergebnisse der vorliegenden Laboruntersuchungen, welche
sich auf das Korpernaflgewicht der Tiere beziehen, mit den Verhiltnissen im Habitat
vergleichen zu konnen, wurden Bezugsgrofien zwischen den verschiedenartigen
Kérpergrofien aufgestellt:

(1) Eine Korrelation zwischen Linge (x) und duflerem Durchmesser der Tubus-
Offnung (y) lieB sich nach y = 0,2 x%7 aufstellen (Kldckner, 1976b; Abb. 11). Ent-
sprechende Werte ergaben sich auch fiir die Tubusgrofien der Serpulide Hydroides
norvegica (Klockner, 1976 a; Abb. 31).

(2) Auch die Beziehung zwischen Korpernafigewicht und duflerem Durchmesser der
Tubustffnung konnte nach y = ax” beschrieben werden (Abb. 1).

(3) Das Verhiltnis von Tubusdurchmesser und zugehdriger Materialmenge folgte
ebenfalls einer nichtlinearen Korrelation von y = ax” (Abb. 2). Die Gewichtsbestim-
mung des CaCOs in 3 bis 6 mm langen Rohrenabschnitten erfolgte komplexometrisch
nach Schwarzenbach (1957).

Bestimmung des Kérpergewichts

Das Kérpernafigewicht einzelner Wiirmer wurde nach Abtropfen auf einer Flie-
papierunterlage mit Hilfe einer Halbmikroanalysenwaage ermittelt. Als brauchbare
Methode zur quantitativen Erfassung einer Aggregation vieler Tiere — ohne sie
mechanisch aus den Rohren priparieren zu miissen — erwies sich die Zugabe eini-
ger Tropfen Formol in das Experimentierwasser. Innerhalb etwa 30 min verlieflen
alle Tiere ihre RShren “von selbst® (vgl. die Einwirkung letaler Temperaturen).

Um Vergleiche mit physiologischen Leistungen anderer Organismen zu ermdg-
lichen, wurde zusitzlich das Trockengewicht der Wiirmer in Groflenklassen zwischen
20 und 32 mg Feuchtgewicht ermittelt. Nach 54 h bei 70 °C ergab sich ein mittlerer
Trockensubstanzanteil von 22,7 %o; kleinere Tiere hatten dabei einen geringeren
Trockenanteil als groflere (Klockner, 1976 a; Tab. 24).

Priparation und Hilterung von réhrenlosen Wiirmern

Pomatoceros trigueter verlifit unter natiirlichen Umweltverhiltnissen seine
Wohnrdhre nicht und kann auch nicht ohne Zerstdrung der Rohre aus ihr entfernt
werden. Fiir einige Versuche (Temperaturtoleranz, Tubusregeneration und Sauerstoff-
verbrauch) war es erforderlich, réhrenlose Tiere heranzuziehen. Als zweckmifig er-
wies es sich, die Wiirmer folgendermaflen aus ihrer Rohre zu entfernen: Zunichst
wurde das Substrat (Buntsandstein) mitsamt der Réhre vom Hinterende her mit
einem Skalpell stiickchenweise abgebrickelt, bis die Bruchstelle den Durchtritt des
ganzen Wurms gestattete. Daraufhin konnte der Wurm von vorn her mit einem kol-
benférmig zugeschmolzenen Nylonfaden durchgestoflen werden. Das eingeschlagene
Operkulum schiitzte dabei die empfindliche Tentakelkrone. Fine #hnliche Methode
beschrieb Neff (1969) fiir die Priparation der Serpuliden Eupomatus dianthus und
Hydroides brachyacantha. Fir Versuchszwedse dienten nur vollkommen unversehrte
Tiere.
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Die empfindlichen rohrenlosen Wiirmer wurden, gefiittert mit Dunaliella sp.,
in “Siebkifigen® gehiltert, welche aus handelsiiblichen Teesieben aus PVC (@ 70 mm,
Tiefe 35 mm, Maschenweite 0,6 mm) angefc:tigt waren, deren Stiele entfernt worden
waren. Diese Siebe konnten jeweils zahlreiche Tiere aufnehmen und schwammen, bis
zum Rand eingetaucht, an der Oberfliche von abgedunkelten, zylindrischen Glas-
gefiaflen mit 11 filtriertem Meerwasser, das iiber Glaskapillaren beliiftet wurde. Auf
diese Weise wurde den Wiirmern ein ausreichender Wasserkdrper geboten, in wel-
chem sie jederzeit leicht verfiigbar waren. Kot und andere Verunreinigungen sammel-
ten sich am Boden der Gefifle und vermieden Verstopfungen der Tentakelkronen,
welche bei rohrenlosen Tieren stindig zur Filtrierstellung entfaltet sind. Bei sorgsamer
Hilterung hielten sich die Wiirmer gefiittert oder ungefiittert viele Wochen am
Leben.

Nahrung: Dunaliella-Kulturen

Wihrend der Hilterungs- und Versuchszeit wurden die Wiirmer — mit und ohne
Rohre — ausschliefilich mit Suspensionen der einzelligen Griinalge Dunaliella sp. ge-
fittert. Die Fiitterung erfolgte tiglich und war so bemessen, dafl den Tieren zur Zeit
der Fiitterung eine Algen-Konzentration von etwa 20 x 108 Zellen It zur Verfiigung
stand. Diese Konzentration erbrachte bei 12 °C maximale Filtrierleistungen (Klock-
ner, unverdffentlicht).

Die Algen wurden nach einer modifizierten Methode von Thomas & Dumas
(1970)* bei Dauerbeleuchtung einer Tageslicht-NeonrShre und Zimmertemperatur
(22° bis 25 °C) in Sterilisationsflaschen mit 5 1 unbeliifteter Nihrlsung kultiviert.
Unter diesen Bedingungen wuchsen die Algen gewdhnlich innerhalb drei bis vier
Wochen von anfinglich 50 x 106 Zellen It auf eine Dichte von 2000 bis 3000 x 108
Zellen 17, also auf das 40- bis 60fache heran. Die Dichte der Kulturen und Futter-
18sungen wurde mit einem Coulter-Counter-Gerit bestimmt.

Bei der Verfiitterung wurden Algenkulturen der “log“-Phase verwendet (mittlerer
Zelldurchmesser etwa 6 ym). Fiir eine 3 Wochen alte Kultur ergab sich ein mittleres
Trockengewicht von 0,12 mg 10 Zellen mit einem Kohlenstoffanteil von 21,7 % und
einem Stickstoffgehalt von 3,0 % (gaschromatographische Analyse mit Hilfe eines
C-N-Analyzers; vgl. Klgckner, 1976 a).

Mortalitdtskriterien zur Bestimmung
der Temperaturtoleranz

Als willkiirliches Mortalititskriterium fiir die Hitzetoleranz von rohrenlosen
Wiirmern wurde die irreversible Einfaltung der Filamente angesehen, welche sich nach
einigen Stunden meist vom Tentakeltriger I6sten. Der Hitzetod des Rumpfes stellte
sich jedoch gewdhnlich erst in bis 4 C° hoheren Temperaturen ein.

* Zusammensetzung der Nihrlosung (It Meerwasser): 200 mg KNOs, 20 mg KeHPOs,
5 mg FeSOa - 7H=0, 0,5 mg MnSOs - H20, 40 mg Na:EDTA.
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Zur Ermittlung der Toleranz von Wiirmern in ihren natiirlichen Wohnr&hren
diente ein anderes Mortalititskriterium: das “freiwillige® Verlassen der Rohre (vgl.
die Einwirkung von Formol). Wie bei rshrenlosen Tieren war dieses Verhalten immer
mit einer irreversiblen Schidigung der Tentakelkrone, jedoch nur selten mit dem Tod
des Rumpfes verbunden. Da Pomatoceros trigueter seine Rohre zeitlebens weder
selbstindig erneut beziehen noch vollstindig regenerieren kann, sobald das Tier dar-
aus entfernt worden ist oder sie verlassen hat (Faouzi, 1931), bot sich hier ein bio-
logisch sinnvolles Mortalititskriterium an.

Zur Bestimmung der Temperaturtoleranz befanden sich die réhrenlosen Wiirmer
in Gruppen zu 5 bis 25 Tieren in 900 ml filtriertem beliifteten Meerwasser in den er-
wihnten Siebkifigen (s. 0.), wihrend die Toleranz von Wiirmern mit Tubus an
Aggregationen von etwa 100 bis 300 Tieren auf natiirlichem Buntsandsteinsubstrat in
Gefiflen mit 5 | Meerwasser gemessen wurde.

Wihrend des Versuchs wurden die Tiere stufenweise in Schritten von 1 C° d* an
letale Temperaturbereiche herangefijhrt. In nichtletalen Temperaturen bis 25 °C er-
folgte die Verinderung gelegentlich in Schritten bis 5 C° d™1. Abweichend von diesem
Schema wurde ferner die Toleranz bei rapider Erwirmung in Schritten von 1 C° ht
untersucht. Jeweils nach Ablauf der temperaturkonstanten Phase wurde frisches Meer-
wasser verabreicht; wihrend des Versuchs blieben die Tiere ungefiittert.

Als Toleranzkriterium diente die Temperatur einer Sterblichkeit von 50 % der
untersuchten Individuen (24 h LT 50 bzw. 1h LT 50 in °C). Dieser Wert wurde
graphisch aus der relativen Summenhiufigkeit der Mortalitit ermiteelt.

Analyse des Tubusregenerats

Unter den mineralischen Bestandteilen der Rohren verschiedener Serpuliden-
arten, darunter Pomatoceros triqueter, fanden Bornhold & Milliman (1973) in Ab-
hingigkeit genetischer und umweltbedingter Faktoren iiberwiegend Aragonit (CaCOs)
sowie magnesiumhaltigen Calcit (CaCOs mit MgCOs). Im Tubusregenerat von P. tri-
gueter (Hedley, 1956), Eupomatus dianthus und Hydroides brachyacantha (Neff,
1969) wurde jedoch ausschliefilich Aragonit mit sehr seltenen Spuren Mg-haltigen
Calcits nachgewiesen. Tubus und Regenerat wurden von diesen Autoren qualitativ
histochemisch (Hedley) oder quantitativ spektrophotometrisch (Bornhold & Milliman;
Neff) analysiert.

Die eigene Analyse des Rhrenregenerats von Pomatoceros trigueter erfolgte
komplexometrisch nach Schwarzenbach (1957) mit 0,001 n EDTA in Ca?*-Aquivalen-
ten von CaCQs. Etwa im Regenerat vorhandenes Magnesium wurde bei dieser Me-
thode als Calcium erfaflt. Die organische Komponente im Regenerat blieb unberiick-
sichtigt.

Die Regenerationsraten der Wiirmer wurden iiber Zeitspannen von 6 bis 19 Ta-
gen an identischen Individuen tiglich gemessen. Die Tiere befanden sich in Gruppen
zu 5 bis 25 etwa gleichschweren Exemplaren in den erwihnten Siebkifigen (s. 0.) in
900 ml beliiftetem filtrierten Meerwasser. Ein Analysenwert erfafite jeweils das nach
24 h gemeinsam von einer Gruppe gebildete Regenerat, welches 2fach mit 0,01 n
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Natronlauge gespiilt, in 1 n erhitzter Salzsiure gelost und nach Vorschrift titriert

wurde.
Bestimmung des Sauerstoffverbrauchs

Zur Messung des Sauerstoffverbrauchs dienten gasdichte, volumengeeichte zylin-
drische Plexiglaskammern, gefiillt mit etwa 200 ml filtriertem, luftgesittigten Meer-
wasser. In jede Kammer war ein PVC-Kifig mit 5 etwa gleichschweren rohrenlosen
Wiirmern eingegeben. Dieser Kifig war aus einem kommerziellen Teesieb (s. 0.) und
einer transparenten Bodenplatte aus PVC verfertigt, welche das Sieb von unten ab-
schloff. Ein Magnetrithrstab am Boden der Kammer sorgte fiir gleichmiflige Turbu-
lenz, ohne die Wiirmer im Kifig zu stdren. In Temperaturen zwischen 10° und 18 °C
betrug die Zeitspanne einer Messung jeweils 20 h, in Temperaturen bis 26 °C hin-
gegen 15 h. Anfangs- und Endkonzentration des Sauerstoffs wurde nach Winkler in
jeweils 2 Proben zu 50 ml bestimmt. Die Differenz der Mittelwerte wurde als der
durchschnittliche Sauerstoffverbrauch der Individuen betrachtet.

Nach Msglichkeit wurden fiir die Messungen zwischen 10 © und 26 °C identische
Tiere verwendet. Versehrte Exemplare wurden jedoch durch bereitgestellte neue Tiere
derselben Akklimatisationsstufe ersetzt. Auferhalb der Mefizeiten befanden sich die
Wiirmer, entsprechend ihrer Akklimatisationstemperatur, gefiittert mit Dunaliella sp.,
in den erwihnten Siebkifigen (s. 0.).

Bestimmung der Filtrierleistung

Die Filtrietleistung von Pomatoceros trigueter wurde in 5 Temperaturstufen
zwischen 10 ® und 27 °C anhand der Klirung von Algensuspensionen gemessen. Fiir
die Untersuchung wurden Aggregationen bis zu 180 adulten Tieren auf natiirlichem
Buntsandsteinsubstrat verwendet. Wihrend der Exposition von 0,5 (1) h stand jeder
Gruppe konstant 800 ml Suspension der einzelligen Griinalge Dunaliella sp. in der
Ausgangskonzentration von etwa 20 x 10° Zellen 17 zur Verfiigung. Fiir die homo-
gene Verteilung der Algen im zylindrischen Glasgefif sorgte eine kriftige Beliiftung
iiber Glaskapillaren. Anfangs- und Endkonzentration der Zellen wurden mit einem
Coulter-Counter-Gerét bestimmt; jeder Messung lag das Mittel von 3 Zihlungen zu
0,5 ml Suspension zugrunde (Offnungsdurchmesser der Meflkapillare: 100 um). Fiir
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 Anschluff an die Messungen in der
hochsten Temperaturstufe (27 °C) wurden die Tiere gezihlt und gewogen.

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

I M Iy Sonc m = mittlere Filtrierrate (ml mgth?),
' ot n conc; M = Suspensionsvolumen (ml),
n = Kbrpernafigewicht (mg),
t = Exposition (h)
conc, bzw. concy = Anfangs- bzw. End-
konzentration der Algen (Zellen ml™)

i



264 K. Klbckner
TEMPERATURTOLERANZ

Bei physiologischen Reaktionen mariner Evertebraten gegeniiber der Temperatur
unterscheidet man gewdhnlich Aspekte der Toleranz von Aspekten des Stoffwechsels
und der Aktivitit innerhalb der Toleranzspanne. Hierbei umfafit der Stoffwechsel
den integrierten Umsatz von Energie und Substanz, und die Aktivitdt reprisentiert
das Ergebnis dieser Koordination (Kinne, 1970). Um einen Einblick in die thermi-
schen Reaktionen von Pomatoceros trigueter zu erhalten, wurden deshalb zunichst
die Temperaturtoleranz und danach, innerhalb physiclogischer Temperaturbereiche
von 6 © bis 27 °C drei Prozesse des Stoffwechsels und der Aktivitdt (Tubusregenera-
tion, Sauerstoffverbrauch und Filtrierleistung) adulter Wiirmer untersucht. Gleich-
zeitig sollte geklirt werden, inwieweit langfristige Temperaturanpassungen zu ver-
anderten Reaktionen filhrten, die als “nichtgenetische Adaptation® (Kinne, 1963) zu
deuten wiren.

Hitzetoleranz und Adaptationsvermdgen

Die obere Toleranzgrenze wurde zunichst an r6hrenlosen Wiirmern bestimmt,
die im Mirz 1971 (Habitattemperatur: 3,4 °C) erbeutet worden waren. Um zu er-
kennen, ob sich in der Hitzetoleranz Adaptation einstellen wiirde, wurden 3 Grup-
pen von Tieren 12 bis 14 Tage bei Dunaliella-Fiitterung an 6 °, 12 © bzw. 18 °C ak-
klimatisiert und dann einer stufenweisen Erwirmung von 1 C° d't ausgesetzt (Abb. 3).

In zwei weiteren Untersuchungen wurde danach die Hitzetoleranz von Wiirmern
getestet, die in ihren R&hren belassen worden waren. Nach der Erbeutung im Januar
1972 bzw. im Februar 1975 (Wassertemperatur: 3 © bzw. 4 °C) wurden die Tiere bei
Habitattemperatur wenige Tage an die Versuchsbedingungen angepafit und unmittel-
bar darauf stufenweise erwirmt. Um die Bedeutung der Finwirkungszeit letaler Tem-
peratur auf die Toleranz zu ermessen, erfolgte die Erwirmung hier in unterschied-
lich schnellen Schritten von 1 C° d™t bzw. 1 C° h't (Abb. 4).

Die durchschnittliche Hitzetoleranz der rdhrenlosen Wiirmer betrug 29,9 °C
(Abb. 3). Die geringe Variation der einzelnen 24 h LT 50-Werte hinsichtlich der
Akklimatisation zeigte, dafl die Toleranzgrenze nicht signifikant verindert worden
war. Unter gleichen Bedingungen (Erwirmung in Stufen von 1 °C d?) tolerierten die
im Tubus belassenen Wiirmer etwa gleich hohe Temperaturen (24 h L'T 50:30,2 °C;
Abb. 4 a), wobei allerdings auf die unterschiedlichen Mortalititskriterien verwiesen
werden muff, Inwieweit die Toleranz von der Expositionsdauer letaler Temperaturen
abhingig war, geht aus Abbildung 4 b hervor: Die vielfach schnellere Erwirmung in
Schritten von 1 C° h™! erweitert die Hitzetoleranz signifikant um 1,5 C° auf 31,5 °C.,

Kiltetoleranz

Fin vollstindiges Bild iiber die Kiltetoleranz adulter Pomatoceros trigueter
konnte mit Hilfe einer der Hitzetoleranz entsprechend angewandten Methode (Ab-
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Abb. 3: Pomatoceros triqueter. Hitzetoleranz in Abhingigkeit von der Akklimatisationstempe-

ratur bei Erwirmung um 1 C° d™! (rdhrenlose Wiirmer). Gestrichelt: 24 h LT 50-Werte in °C.
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Abb. 4: Pomatoceros triqueter: Hitzetoleranz bei unterschiedlich schneller Erwirmung um
(2) 1 C° d1; (b) 1 C° bt (Wiirmer mit Réhre). Gestrichelt: L'T 50 (°C). N = 504 Individuen
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kithlung in Schritten von 1 C° d*) nicht vermittelt werden. Abbildung 5 zeigt die
Mortalitit von 2 Gruppen Versuchstieren (erbeutet im Juni 1974; Habitattemperatur:
11,7 °C) in gewdhnlichem und im Salzgehalt angereicherten Nordseewasser von 32,5
bzw. 37,8 %0 S zwischen +10° und -3 °C, wobei iiber die Salzanreicherung eine Ge-
frierpunktserniedrigung bewirkt werden sollte. In beiden Salzgehaltsstufen lieff sich
das Meerwasser {iber den zu erwartenden Gefrierpunkt hinaus (1,8 °C bei 32,5 %o S
bzw. —2,1 °C bei 37,8 %09 S; Dietrich, 1957) lediglich bis —3 °C ohne Eisbildung iiber
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Abb. 5: Pomatoceros trigueter. Kiltetoleranz bei Abkithlung um 1 C° d™* (Wiirmer mit Réhre).
N = 528 Individuen

eine Zeitspanne von 24 h unterkiihlen. Bei dieser Temperatur wurde jedoch erst eine
durchschnittliche Mortalitit von 28,0 %o der untersuchten Individuen festgestelle (Kiri-
tertum: Verlassen des Tubus). Die Salzanreicherung hatte dabei wahrscheinlich keinen
Einfluf auf die Kiltetoleranz.

EINFLUSSE DER TEMPERATUR AUF DIE TUBUSREGENERATION

Pomatoceros triguneter verlingert seinen Kalktubus durch granuliertes Calcium-
karbonat, ausgeschieden von paarigen tubuloracemdsen Driisen auf der Innenseite der
Kragenfalte, und durch eine organische Matrix, sezerniert von einzelligen, um die
Ausfithrginge der Kalkdriisen gruppierten Driisen. Beide Komponenten zusammen
ergeben das Tubusmaterial (Hedley, 1956). Nimmt man das Tier aus seiner Réhre,
so wird der Ausscheidungsprozefl sichtbar. Der rohrenlose Wurm versucht offensicht-
lich, sich einen neuen Tubus zu bauen. Bei Zimmertemperatur beginnen sich nach
wenigen Stunden lateral unter der Kragenfalte weifle Kalkwiilste zu bilden. Diese
fiigen sich kontinuierlich zu einem meist jochbogenartigen Gebilde zusammen, welches
dorsal gedfinet bleibt. Ein solcher Bogen kann im Verlauf einiger Tage auf giinstigen-
falls 2 bis 3 mm verbreitert werden. Durch spontane Zuckungen des Abdomens wirft
der Wurm das Regenerat jedoch meist vorher ab und beginnt, ein zweites Regenerat-
stickchen zu formen. Der vollstindige Aufbau einer neuen Wohnrshre wurde aller-
dings selbst nach Wochen nie beobachtet (Faouzi, 1931). Den Prozefl der Tubusregene-
ration veranschaulicht Abbildung 6.
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1 mm

Abb. 6: Pomatoceros trigueter. Regeneration des Tubus. (a) Wurm mit Tubusregenerat unter der
Kragenfalte (Pfeil), etwa 2 Tage nach Entfernung der Wohnréhre. (b) Isoliertes Regeneratstiick-
chen aus CaCOs3
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Die Tubusregeneration der Serpuliden ist eine Stoffwechselleistung, die wahr-
scheinlich vor allem mit dem Kérperwachstum korreliert ist und von vielen exogenen
wie endogenen Faktoren modifiziert werden diirfte. Bereits Neff (1969) wies bei der
Riohrenregeneration von Hydroides brachyacantha und Eupomatus diantbus Abhin-
gigkeiten von der Salinitit einerseits und dem Korpergewicht andererseits nach. Es
war deshalb von Interesse, die Tubusregeneration von Pomatoceros triqueter als eine
Funktion der Temperatur zu untersuchen. Die eigene Untersuchung befaflte sich ferner
mit dem Einflufl des Kdrpergewichts und der Nahrung auf diesen Prozef.

Regenerationsleistung von hungernden Tieren

Eine erste Versuchsreihe bestand aus Wiirmern, die im Mirz 1971 (Habitat-
temperatur: 3,4 °C) erbeutet worden waren (identisch mit den fiir die Temperatur-
toleranz verwendeten Tieren; Abb. 3). Vor der Entfernung der Réhren wurden die
Wiirmer fiir jeweils 6 Tage bei Dunaliella-Fiitterung an Versuchstemperaturen von 6 °,
12 ° bzw. 18 °C akklimatisiert. Wihrend der Regenerationsperiode wurde jedoch kein
Futter verabreicht. Fiir jede Temperaturstufe liegt die Leistung von 3 bis 4 Gruppen
Wiirmern iiber eine Zeitspanne von 6 bis 7 Tagen vor (Abb. 7). Diese Gruppen waren
in Gewichtsklassen zwischen 14,4 und 36,9 mg (durchschnittliches Korpernafigewicht)
unterteilt. Zwischen den Temperaturstufen war das Gruppendurchschnittsgewicht an-
nihernd gleich grofi; in sich bestand jede Gruppe aus etwa gleichschweren 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 Wohnrohre eine “An-
laufzeit® fiir die volle Leistungsentfaltung erforderlich. Auf diesen Anstieg sank dann
die Leistung bis zum sechsten oder siebten Tag mit zunehmender Temperatur und
abnehmendem Korpergewicht kontinuierlich. Es war zu vermuten, dafl dieser Lei-
stungsabfall vor allem auf den physiologischen Zustand der Versuchstiere (FHunger)
zuriickzufithren war. Spitere Untersuchungen iiber den Einfluf von Rotschlamm-
Abwissern auf die Tubusregeneration von Pomatoceros trigueter bestitigten diese
Deutung: Uber eine Zeitspanne von 15 Tagen sank die Regeneration von hungernden
Wiirmern in “partikelfreiem® Meerwasser gegeniiber einer mit Dunaliella sp. gefiit-
terten Kontrolle um durchschnittlich 52,2 %. Demgegeniiber wurde die Regeneration
in Dunaliella-Rotschlamm-Mischsuspensionen um 21,9 % und in reinen Rotschlamm-
suspensionen nur um 29,9 %o beeintrichtigt; wahrscheinlich dienten Bakterien auf den
inerten mineralischen Rotschlammpartikeln als Nahrungsquelle (Klockner, 1976 a;
Abb. 29).

(2) Die Regenerationsleistung war vom Korpernafigewicht der Wiirmer abhin-
gig. Leichtere Tiere produzierten vergleichsweise mehr Regenerat als schwerere. Signi-
fikante Korrelationen zwischen Gewicht und Regenerationsleistung — formuliert nach
Exponentialfunktionen des Typus y = ax™® — ergaben sich allerdings nur fiir die
Temperaturstufen 12 ° und 18 °C (Abb. 8). Aus dem parallelen Verlauf der Regres-
sionsgeraden war ferner ersichtlich, dafl die Leistungssteigerung innerhalb dieser Tem-
peraturspanne gewichtsunabhingig war.
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Jeder Punkt reprisentiert die Leistung einer Gruppe von 5 bis 25 etwa gleich schwerer Wiirmer; im Diagramm ist das mittlere Individuengewicht
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Abb. 8: Pomatoceros triqueter: Korrelation zwischen Korpernafigewicht und relativer Tubus-
regenerationsrate in Abhingigkeit von der Temperatur. Es gilt die Beziehung y = ax™b. 6 °C:
y = 4,45x7%31; 12°C: y = 123,23x°L1; 18°C: y = 218,35x"L1, a, b: allometrische Para-
meter; r = Korrelationskoeffizient. Jeder Punkt reprisentiert die mittlere Leistung einer In-
dividuengruppe des durchschnittlichen Kérpergewichts x. (Daten aus Abb. 7)

(3) Die Regenerationsleistung war von der Versuchstemperatur abhingig. Ein
Vergleich der durchschnittlichen Leistung zwischen Versuchstag 2 und 6 (7) anndhernd
gleichschwerer Individuen in Abbildung 7 zeigte, dafl von 6 © bis 18 °C jeweils signi-
fikante Steigerungen erbracht worden waren (Tab. 1).

Regenerationsleistung bei Anhebung der
Temperatur bis in den Letalbereich

Nach Ablauf einer 6- bis 8tigigen Phase konstanter Temperaturen von 6 °, 12 °
bzw. 18 °C wurde gleichzeitig die Hitzetoleranz dieser Individuen ermittelt (Abb. 3).
Der Verlauf der Tubusregeneration wihrend der Temperaturkonstanz und der Er-
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Tabelle 1

Pomatcceros trigueter. Tubusregeneration in Abhidngigkeit von Temperatur und Korper-

gewicht; Vergleich der Leistungssteigerung im t-Test nach Student. VT = Versuchstemperatur

(° C); n = Anzahl der Messungen; ¥ = mittlere Regenerationsleistung von Tag 2 bis 6 (7) nach
Entfernung des Tubus (ug CaCOs mg 1d?); s* = Varianz

Anzahl Mittleres
VI{(°C) Individuen X&rpernafi- n % s? T P
gewicht (mg)

6 9 30,9 5 1,56 0,07 4,13 < 0,01
12 14 39,6 5 2,40 0,14 498 < 0.001
18 25 35,1 6 3,73 0,24 ? ’

6 21 22,8 5 1,62 C,04 14,35 < 0,001
12 25 22.8 5 4,73 0,19 289 < 0.02
18 25 22,9 6 6,52 1,73 ? ?

6 5 14,4 5 1,?8 0,14 15,21 < 0,001
12 23 17,3 5 5.58 0.14 Vi < ool
18 25 16,5 6 8,76 1,48 ’ ’

wirmungsphase bis einschlieflich 28 °C (mittlere Mortalitit: 18,2 %) ist aus Abbil-
dung 9 ersichtlich. Die Regenerationsleistung wurde deshalb hier aufgefithrt, weil sie
einen Einblick in das temperaturabhingige Reaktionsmaximum dieses Prozesses ver-
mittelte. Bei der Interpretation war allerdings der durch Hunger verursachte Lei-
stungsabfall zu beriicksichtigen. Das Ausmaf} dieser Erscheinung verdeutlichte die Lei-
stung einer Kontrollgruppe bei konstant 18 °C. Hier sank die Regenerationsrate in-
nerhalb 17 Tagen vom Héchstwert 7,6 auf 3,5 ug CaCOs mgtd™* (Abb. 9 c).

Die bei 6 °C gehaltenen Wiirmer hingegen verringerten ihre Produktion wih-
rend der Temperaturkonstanz nur wenig (mittlere Leistung bei 6 °C: 1,7 ug CaCOs
mgd1). Wihrend der sich anschlieflenden schnellen Erwirmung in Schritten von 4
bis 2 C° d* erfolgte dann bis 20 °C ein rapider Anstieg der Regeneration (mittlere
Leistung bei 20 °C: 6,3 ug CaCOs mg?d*). Das durchschnittliche Maximum war bei
24 °C (7,6 ug CaCOs mg™d™) erreicht. Bei weiterer Anhebung der Temperatur sank
die Regenerationsrate bis 28 °C (1,1 ug CaCOs mgd™?) schnell (Abb. 9 a).

Die an 12° und 18 °C akklimatisierten Wiirmer verringerten ihre Leistung im
Durchschnitt sowohl wihrend der temperaturkonstanten Phase als auch wihrend der
Temperaturanhebung bestindig. Zwischen 20 © und 25 °C fand jedoch ein verzdgerter
Leistungsabfall statt, der damit indirekt ein thermisches Reaktionsmaximum andeu-

tete (Abb. 9 b, ¢).

Regenerationsleistung von gefiitterten Tieren

Die bisherigen Ergebnisse hatten gezeigt, dafl die Tubusregeneration vor allem
vom Erndhrungszustand der Versuchstiere abhingig war und unter Hungerbedingun-
gen bereits wenige Tage nach der Tubusentfernung zuriickging. Um weitere Einblicke
in die Temperaturabhingigkeit der Regenerationsleistung und insbesondere in das
thermische Leistungsmaximum zu erlangen, wurden deshalb gefiitterte Individuen
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Abb. 9, Pomatoceros trigueter: Verlauf der Tubusregeneration bei Anhebung der Temperatur bis in den Letalbereich (hungernde Individuen).

(a), (b), (c): an 6°, 12° bzw. 18 °C akklimatisierte Tiere, identisch mit denen aus Abbildung 7
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untersucht. Diese zweite Versuchsreihe bestand aus Tieren, die im Februar 1975
(Habitattemperatur: 4,1 °C) erbeutet worden waren. Nach Hilterung von wenigen
Tagen bei 5 °C wurde die Tubusregeneration von Gruppen zu jeweils 25 etwa gleich-
schweren Individuen (mittleres Korpernafigewicht: 20,0 mg) iiber eine Zeitspanne von
6 Tagen zwischen 16 © und 26 °C bei Erwirmungsschritten von 2 C° d™ gemessen.
Wihrend der Hilterungs- und Versuchszeit wurde mit Dunaliella sp. (20 x 10° Zel-
len I*d?) gefiittert.
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Abb. 10: Pomatoceros trigueter: Tubusregeneration in Abhingigkeit von der Temperatur

(gefiitterte Individuen). Oben: relativer Anteil regeneratbildender Individuen, unten: quanti-

tative Regenerationsleistung. Jeder Punkt reprisentiert die Leistung einer Gruppe von 25 Indi-

viduen eines durchschnittlichen K&rpernafigewichts von 20,0 mg; die Kurven folgen dem Mittel-

wert aus 2 Messungen. Futter 20 X 10% Zellen 1"*d™ Dunaliella sp. © = Zeit in Tagen nach der
Tubusentfernung. N = 50 Individuen

Abbildung 10 zeigt den relativen Individuenanteil, welcher im Verlauf der
6 Tage und 6 Temperaturstufen tiglich erfalbare Mengen Regenerat gebildet hatte.
Darunter ist die Regenerationsleistung derselben Individuen quantitativ wiedergegeben.
Trotz Fitterung 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 von
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18 ° bis 22 °C lediglich auf ein Maximum von durchschnittlich 4,5 ug CaCOs mg'd?
gesteigert. Bei 22 °C fand sich auch der gréfite Anteil regeneratbildender Tiere (94 %o).
Bis 26 °C verringerte sich dieser Anteil auf 67 % der Individuen bei einer durch-
schnittlichen Regenerationsrate von 2,2 ug CaCOs mgtd™.

EINFLUSSE DER TEMPERATUR AUF DEN SAUERSTOFFVERBRAUCH

Quantitative Aspekte der Atmung von Serpuliden blieben bisher unerforscht, Die
folgende Untersuchung beschrinkte sich darauf, den Standardsauerstoffverbrauch
adulter Pomatoceros trigueter zwischen 10 ° und 26 °C zu erfassen. Um die Atmung
von Fremdorganismen weitgehend auszuschalten, mufiten réhrenlose Tiere herange-
zogen werden. Von Interesse war auch hier die Klirung, ob eine langfristige ther-
mische Akklimatisation Verinderungen des Sauerstoffverbrauchs herbeifiihren wiirden.

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

Abbildung 11 a zeigt den Verlauf des durchschnittlichen Sauerstoffverbrauchs in
allen Akklimatisationsstufen in Abhingigkeit von Versuchstemperatur. Zwischen 10 °
und 18 °C stieg der Verbrauch steil an und erreichte bei 21 °C mit 0,26 ug Oz mg™th™
seinen hochsten Wert. Bel einem weiteren Temperaturanstieg auf 24 ° und 26 °C
wurde die Atmung miflig reduziert.

In Abbildung 11 b ist der mittlere Sauerstoffverbrauch als Funktion der Akkli-
matisations- sowie der Versuchstemperatur wiedergegeben. Zur Klirung der Frage,
ob sich in der Atmung eine Adaptation eingestellt hatte, wurden die Mittelwerte im
Versuchstemperaturbereich zwischen 18 ° und 26 °C in t-Tests miteinander verglichen.
Dieser Vergleich zeigte zwar, dafl die an 10 °C akklimatisierten Tiere einen signi-
fikant hoheren Sauerstoffverbrauch hatten als die an 24° und 26 °C angepafiten Wiir-
mer (p << 0,002). Innerhalb der einzelnen Akklimatisationsstufen zwischen 10 ° und
26 °C ergaben sich jedoch keine signifikanten Abstufungen in der Kompensation
(p > 0,1). Der Vergleich blieb jedoch unvollstindig, weil fiir 18 °C nur wenige MefR-
werte vorlagen.

EINFLUSSE DER TEMPERATUR AUEF DIE FILTRIERLEISTUNG

Serpuliden zihlen zu den Filtrierern (Jorgensen, 1955). Als Sammelorgan’ fiir
Nahrungspartikel (Plankton, Detritus und Bakterien; Hunt, 1925) dient die Ten-
takelkrone. Der Mechanismus der Nahrungsaufnahme wurde bei Mercierella enig-
matica von Hall (1954) und bei Pomatoceros trigueter von Johansson (1927) sowie
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Abb. 11: Pomatoceros triqueter. Standardsauerstoffverbrauch in Abhingigkeit von der Ver-

suchs- und Akklimatisationstemperatur (rohrenlose Tiere). (a) Akklimatisation unberiicksichtigt,

(b) in Abkingigkeir von der Akklimatisation. Jeder Punkt der Kurve a reprisentiert den mirt-

leren Sauerstoffverbrauch von 5 etwa gleichschweren Individuen (durchschnittliches Kérpernafl-

gewicht 20,2 mg) aus 8 bis 10 Messungen mit Standardabweichung; Kurve b gibt identische

Werte fiir den Verbrauch aus 2 Messungen in jeder Akklimatisationsstufe wieder. N = 50 Indi-
viduen. (Filtriertes, luftgesittigtes Nordseewasser, 32,9 %o S)

Thomas (1940) beschrieben. Uber die Filtrierleistung von Serpuliden ist jedoch wenig
bekannt (Jorgensen, 1966). Die bisher einzigen Untersuchungen fithrte Dales (1957)
anhand der Klirung kolloidaler Graphitsuspensionen durch einige Serpulimorpha,
darunter P. trigueter durch; Abhingigkeiten der Filtrierleistung von der Temperatur
blieben dabei unerforscht.
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Die folgende Untersuchung gibt die Filtrierraten adulter Pomatoceros triqueter
in 5 Temperaturstufen von 12 ° bis 27 °C anhand der Klirung von Futtersuspen-
sionen der einzelligen Griinalge Dunaliella sp. wieder (mittlerer Zelldurchmesser
6 um). Die Versuchstiere wurden im Mai 1973 (Habitattemperatur: 10,8 °C) erbeu~

tet und 3 Wochen vor Versuchsbeginn, beliiftet und gefiittert mit Dunaliella sp.
(20 x 10° Zellen 1*d™), an 12 °C akklimatisiert.
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Abb. 12: Pomataceros trigueter. Filtrierleistung in Abhingigkeit von der Temperatur (Klirung

von Dunaliella-Suspensionen). Jeder Punkt reprisentiert die mittlere Leistung von 4 Individuen-

gruppen zu 53 bis 180 Tieren (durchschnittliches Kérpernafigewicht von 7,3 bis 14,7 mg) mit
der Standardabweichung aus 11 (12) Mefwerten. N = 382 Individuen

Abbildung 12 gibt den Verlauf der durchschnittlichen Filtrierleistung der unter-
suchten Individuengruppen in Abhingigkeit von der Temperatur wieder. In allen
Temperaturstufen und insbesondere in den beiden hichsten (24 © und 27 °C) 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. Oft waren dabei Filtrierraten
einer Gruppe wihrend der ersten Exposition in derselben Temperaturstufe hsher als
in den beiden folgenden. Die Durchschnittswerte zeigen ferner, daff die Leistung
zwischen 12° und 18 °C nur unbedeutend gesteigert wurde (von 0,9 auf 0,97 ml
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mg'h?). Bei 18 °C war die maximale Leistung bereits erreicht. Sie sank bis 21 °C
(0,95 ml mgth™) geringfiigig und ging bis 24 °C (0,77 ml mgth™) weiterhin zuriick. Bei
der bereits letalen Temperatur von 27 °C (vgl. Abb. 3, 4) wurden enorme Schwan-
kungen der Filtrierraten von O bis 0,5 ml mgth? gemessen, so dafl die mittlere Lei-
stung auf 0,28 ml mg*h™ absank.

DISKUSSION

Stoffwechsel und Aktivitit eines Organismus sind aufeinander abgestimmte Pro-
zesse, die sich gegenseitig modifizieren und allenfalls voriibergehend asynchrone Lei-
stungen aufweisen. Innerhalb der tolerierten Temperaturspanne steigen die Leistun-
gen gewGhnlich an und sinken dann nahe der oberen Letalgrenze bei einem “kritischen
Temperaturmaximum® rapide ab; die thermische Regulation ist im einzelnen jedoch
prozefispezifisch (Kinne, 1963, 1970). Als Kriterien iiber den Einflufl der Temperatur
auf Stoffwechsel und Aktivitit von Pomatoceros triqueter werden im folgenden die
vorliegenden Daten iiber Toleranz, Tubusregeneration, Atmung und Filtrierleistung
diskutiert. Die wichtigsten Ergebnisse sind in Abbildung 13 zusammengestellt worden.,

Temperaturtoleranz

Fiir adulte Pomatoceros triqueter wurde eine Toleranzspanne von —3 °C (24 h
LT 28) bis etwa 30 °C (24 h LT 50) ermittelt (Abb. 3, 4, 5). Da die Definition
letaler Temperaturen eine Funktion der Versuchsmethodik ist (Precht et al.,, 1973)
und von willkiirlich festgelegten Einwirkungszeiten letaler Temperaturen ausgeht,
miissen die ermittelten Werte im Hinblick auf ihre physiologische und &kologische
Bedeutung mit Vorsicht interpretiert werden:

Der letale Bereich umfafite in Abhingigkeit von der Erwirmungsgeschwindigkeit
Spannen von 7 C° (Abb. 3, 4a) oder sogar 9 C° (Abb. 4b). Da sich der Letalbereich
mit der Erwirmungsgeschwindigkeit vergroferte, trat — wahrscheinlich mit zuneh-
mendem Stref — eine offensichtlich verzdgerte Mortalitit (“delayed death®) auf.
Daraus wird gefolgert, dafl die ermittelten Werte cher zu hohe Toleranzgrenzen
wiedergeben.

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

Hinsichtlich der Temperaturtoleranz ergab sich ein allenfalls geringes Adapta-
tionsvermdgen: Die Hitzetoleranz betrug konstant etwa 30 °C (24 h LT 50) und war
unabhingig davon, ob die Wiirmer wihrend der Untersuchung schnell (bis 5 C° d™)
oder langsam (1 C° d?) bzw. ob sie unmittelbar aus Habitattemperaturen (3 © bis
4 °C) oder nach 2wéchiger Akklimatisation an 6 © bis 18 °C an nichtletale Maximal-
temperaturen (24 © bis 25°C) herangefithrt worden waren. Ob eine mdglicherweise den-
noch erworbene Adaptation wihrend der Temperaturerththung wieder verloren ging
oder durch andere negative Einwirkungen (Hunger) iiberdeckt wurde, konnte nicht
geklirt werden. Inwieweit die Temperaturtoleranz zudem von der Jahreszeit ab-
hingig war, blieb ebenfalls ungewiff. Da sich die Hitzetoleranz von im Winter
(Januar) oder im Frithjahr (Mirz) erbeuteten Tieren nicht signifikant unterschied,
vermute ich jedoch, dal auch jahreszeitliche Unterschiede hinsichtlich des Adaptations-
vermdgens von Pomatoceros triqueter gering sind.

Die aktive Lebensphase der meisten marinen Wirbellosen umfafit einen Tempe-
raturbereich zwischen 0 © und 35 °C; die Spanne der einzelnen Arten ist in der Regel
jedoch wesentlich enger umgrenzt (Kinne, 1963). Der fiir Pomatoceros triqueter er-
mittelte “physiologische® Temperaturbereich von unter 0 ° bis 26 °C ist daher relativ
weit. Dieser Bereich schliefit nicht nur die mittlere Jahresamplitude der Temperatur
im Helgolinder Habitat (54 © N) von 2,5 ° bis 16,8 °C ein, sondern umfafit auch die
mittleren Jahrestemperaturschwankungen von 0° bis 10°C (70°N) und 16 ° bis 25°C
(30° N) im gesamten nordwestatlantisch-mediterranen Verbreitungsgebiet der Art
(Oberflichentemperaturen im Februar/Mirz bzw. August; Jahresberichte der Biologi-
schen Anstalt Helgoland, 1970 bis 1972; Morskoj Atlas, 1953). Gemessen an der
Toleranz adulter Individuen aus Helgoland ist P. trigueter als eurytherm anzusehen.
Diese Eigenschaft ist eine wesentliche Voraussetzung fiir die weite horizontale und
vertikale Verbreitung der Spezies (vgl. Klockner, 1976 b).

Tubusregeneration

Die Tubusregeneration von Pomatoceros triqueter ist zunichst eine Funktion der
Versuchstemperatur. Zwischen 6 © und 22 °C stieg die Leistung rapide (Qu-Werte bis
6,0); maximale Regenerationsraten wurden zwischen 20 © und 24 °C erreicht, und
oberhalb 25 ° bis 26 °C sank die Leistung schnell. Der Regenerationsprozef dauerte
jedoch in letalen Temperaturen noch an (Abb. 9, 13 a).

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

Inwieweit auch die Steigerung der Regenerationsleistung gewichtsabhingig ist,
blieb allerdings unklar (Abb. 13 a1-3). Zwischen 6 © und 12 °C wurde zwar eine
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vom Gewicht abhingige Steigerung errechnet (hohe Qu-Werte fiir kleinere, niedriger
Qu-Wert fiir groflere Tiere). Die Signifikanz dieser Werte blieb jedoch ungewif}, weil
andererseits die Korrelationsanalyse zwischen Gewicht und relativer Leistung starke
Divergenzen der Werte bei 6 °C ergab (Abb. 8). Zwischen 12 ° und 18 °C hingegen
wurden fiir alle Gewichtsklassen geringere, annihernd gleich hohe Steigerungen er-
rechnet. Hier bestitigte die Korrelationsanalyse durch die Parallelitit signifikanter
Bezugsgraden, dafl innerhalb dieses Temperaturbereichs keine gewichtsabhiingige Stei-
gerung vorgelegen hatte.
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Abb. 13: Pomatoceros trigueter. Stoffwechsel- und Aktivititsprozesse in Abhingigkeit von

Temperatur, Korpergewicht und anderen Faktoren. (a) Tubusregeneration (mittleres Korper-

naflgewicht as: 16,1 mg; ag: 22,8 mg; a3: 35,2 mg; a4: 20,0 mg). (b) Sauerstoffverbrauch (mitt-

leres Korpernafligewicht 20,2 mg). (c) Filerierleistung (mittleres Korpernafigewicht 11,4 mg).

Zahlen an den Kurvenisten geben die Leistungssteigerung in Qpo-Werten an. (Zusammen-
gesetzte Daten aus Abb. 10, 11, 12 und Tab. 1; weitere Erkldrung im Text)

Die Tubusregeneration wird ferner vom thermischen Akklimatisationsgrad, vom
physiologischen Zustand der Versuchstiere und vielleicht von der Jahreszeit der Un-
tersuchung beeinfluflt: Kurvenschar at-s in Abbildung 13 zeigt die Regeneration
von im Mérz erbeuteten Wiirmern, welche 6 Tage vor der Tubusentfernung bei Fiitte-
rung mit Dunaliella sp. an Temperaturen zwischen 6 ©® und 18 °C akklimatisiert wor-
den waren. Wihrend der Regeneration (6 bis 7 Tage) blieben die Tiere jedoch unge-
fiittert. Kurve as andererseits reprisentiert die Leistung von im Februar erbeuteten
Exemplaren, welche bereits nach wenigen Tagen Habitattemperatur (5 °C) einer
rapiden Erwidrmung von 16 © auf 26 °C in Schritten von 2 C° d™! ausgesetzt worden
waren. Obwohl den Tieren wihrenddessen Dunaliella sp. verabreicht wurde, war ihre



280 K. Kléckner

Leistung im Vergleich zu den ungefiitterten aber adaptierten Individuen deutlich
geringer. Diese geringere Leistung war moglicherweise auf die rapide Temperatur-
anhebung zuriickzufithren, die eine Akklimatisation verhinderte und/oder als starker
Strefl wirkte. Wie weit Akklimatisation und Futterrationen den physiologischen Zu-
stand der Versuchstiere beeinflussen konnten zeigte eine bereits erwihnte andere Un-
tersuchung (p. 268): Wiirmer, die bei 20 x 108 Zellen 1"td™* Dunaliella sp. an 18 °C
adaptiert waren, produzierten bei fortgesetzter Fiitterung im Verlauf von 15 Tagen
etwa 50 %0 mehr Regenerat als ungefiitterte Kontrollen. Inwieweit die Regeneration
zudem jahreszeitlich abhingig war, konnte anhand der vorliegenden Daten nicht ent-
schieden werden: Ein Vergleich der Regeneration von einerseits im Mirz (Abb. 9 ¢)
und andererseits im Juli (Kldckner, 1976 a; Abb. 29) gefangenen und jeweils gefiit-
tert an 18 °C akklimatisierten Tieren zeigte, dafl im Frithjahr nicht signifikant gerin-
gere Leistungen erbracht wurden als im Sommer (Schitzung mit Hilfe der Korrela-
tion in Abb. 8). Es war allerdings mdglich, daf} sich in der relativ geringen Leistung
der im Februar erbeuteten Individuen (Abb. 10) eine physiologische Winterruhe
manifestierte.

Um die Tubusregeneration von Pomatoceros trigneter im Labor mit dem Réh-
renwachstum im Habitat vergleichen zu kdnnen, wurden Korrelationen zwischen dem
Korpernafigewicht und den Tubusdimensionen Linge, Durchmesser und Material-
menge aufgestellt (Abb. 1,2 der vorliegenden Arbeit sowie Abb. 11 in Kldckner,
1976 b). Schitzungen ergaben, daff die Regeneration stets erheblich niedriger war als
der entsprechende natiirliche Réhrenzuwachs. So entsprach die maximale Regenera-
tionsleistung eines 16,5 mg schweren Wurms (10,2 ug CaCOs mgid?; Abb. 7) bei
18 °C ecinem Rohrenzuwachs von lediglich 1,2 mm Monat™. Demgegeniiber verlin-
gerten etwa gleich schwere Individuen auf Bewuchsplatten in der Nordreede ihre Tuben
bei hichsten Zuwachsraten im Juli (Habitattemperatur: 15,5 °C) um 11,4 mm Mo-
nat™ (Kléckner, 1976 b; Abb. 5 c). Es war unwahrscheinlich, daf} dieser bedeutende
Unterschied allein durch ungleich giinstigere Bedingungen im Habitat verursacht wer-
den konnte. Da auch die Filtrierleistung von P. trigueter nach Entfernung der Réhre
stark reduziert war (Kléckner, 1976 a), wies der Befund an der Tubusregeneration
vielmehr darauf hin, dafl die Entfernung der Réhre an sich fiir den Wurm eine emp-
findliche Beeintrichtigung der physiologischen Aktivitit mit sich brachte.

Sauerstoffverbrauch

Fiir rohrenlose Pomatoceros irigueter wurde zwischen 10 © und 26 °C ein mitt-
lerer Standardsauverstoffverbrauch von 0,07 bis 0,32 ug O2 mg™th™ ermittelt. Inner-
halb dieses Temperaturbereichs stieg der Verbrauch zwischen 10 ° und 18 °C steil an
(Quo = 3,1), steigerte sich bis zum Maximum bei 21 °C nur noch wenig (Quo = 1,5)
und wurde dann bis 26 °C miflig reduziert (Abb. 112, 13b).

Anhand der Ergebnisse konnte nicht geklirt werden, ob sich nach 11- bis 15tigi-
ger Akklimatisation der Tiere an 10 °, 18 ©, 21 °, 24 © bzw. 26 °C bereits eine signifi-
kante Anderung des O2-Verbrauchs eingestellt hatte. Ein Vergleich des durchschnitt-
lichen Verbrauchs zwischen 18 © und 26 °C zeigte zwar, dafl warm akklimatisierte



Okologie von Pomatoceros triqueter 281

Tabelle 2

Stoffwechselraten (Standard- bzw. Routinesauerstoffverbrauch) einiger litoraler Anneliden in
Abhingigkeit vom Kdrpergewicht

Tempe- Korper- Sauerstoff-
Arten ratur Salinitit naflgewicht verbrauch Autoren
(°C) (mg)  (ugO:mg’h™)

Enchytraeus 20 Brackwasser 5 0,45% Siebers & Buln-

albidus (20%00 S) . heim (1977)

Pomatoceros 10 Meerwasser 20 0,10 Vogliegende

triqueter (33%00 S) Arbeit (Abb. 12)

21 0,26

Schizobranchia 12-13 Meerwasser 500 0,26™ Dales (1961)

insignis 2100 0,12%

Arenicola marina 15 Meerwasser 2 000 0,07* Kriiger (1964)
10 000 0,06

Sabella pavonica 15,6 Meerwasser 9100 0,07% Wells (1952)

Myxicola 20 000 0,05%

infundibulum

Wiirmer (AT 24 ° und AT 26 °C) signifikant etwa 20 %o weniger Sauerstoff veratme-
ten als kilter adaptierte (AT 10 © und AT 21 °C). Da sich jedoch innerhalb der ein-
zelnen Akklimatisationsstufen keine signifikanten Unterschiede ergaben, mufite es
offen 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 von 0,28 bis 2,8ug Oz mgth™*, kleinere Tiere des Makrobenthos im
Milligrammgewichtsbereich Raten von 0,28 bis 0,7 ug Oz mgth™** und groflere Tiere
des Makrobenthos lediglich einen Sauerstoffverbrauch von 0,014 bis 0,14 yg O2 mg th™*.
Anhand der Gréfle der von mir untersuchten Tiere (Korpernafigewicht etwa 20 mg)
ergibt sich fiir Pomatoceros triqueter bei Standardraten zwischen 0,07 bis 0,32 ug
O:2 mgth™ ein Sauerstoffverbrauch, der dieser Regel etwa entspricht. Da iiber die Stoff-
wechselraten anderer Serpuliden nichts bekannt ist, werden an dieser Stelle die Stan-
dardraten einiger anderer litoraler Anneliden aufgefiihrt (Tab. 2). Auch diese Zusam-
menstellung zeigt, dafl P. trigueter im Verhiltnis zu seinem Ké&rpergewicht eine der
“Norm*“ entsprechende Stoffwechselaktivitit besitzt.

Filtrierleistung

Die Filtrierleistung verschiedener Serpulimorpha, darunter Pomatoceros trigueter,
wurde erstmals von Dales (1957) anhand der Klirung von Graphitsuspensionen (Par-
tikelgrofle bis 10 wm) mittels photometrischer Dichtebestimmung gemessen. Dales

* Die Umrechnung der Originaldaten von ul Oz in ug Oz erfolgte nach 1 ul Oz = 1,43 ug Oz
NTP (in: Weast, 1971).
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wies nach, dafl die Klirungsraten vom Ko&rpergewicht der einzelnen Sabelliden- und
Serpulidenarten abhingig waren. Mit zunehmendem mittleren Korpergewicht von
0,1 mg (Salmacina dysteri) bis 2700 mg (Myxicola infundibulum) nahm die Filtrier-
leistung von durchschnittlich 2,1 auf 0,1 ml mg*h™ ab. Fiir P. trigueter ermittelte
Dales eine etwas hohere Filtrierrate als ich: 1,4 ml mg*h™ (Einzelindividuen bei 16 ©
bis 17 °C; Dales, Tab. 1) gegeniiber 0,97 ml mg*h* (Individuengruppen bei 18 °C;
vorliegende Arbeit, Abb. 12). Dieser Befund unterstiitzt Beobachtungen von mir, welche
gezeigt hatten, dafl Einzelindividuen signifikant hhere Filtrierleistungen erbringen als
Individuengruppen (Klckner, unverdffentlicht).

Zwischen 12 ° und 27 °C erfolgte die Klirung von Dunaliella-Suspensionen
durch Pomatoceros trigueter in mittleren Raten von 0,97 bis 0,28 ml mg™th™ (Abb. 12,
13). Eine Analyse der Filtrierleistung in Abhingigkeit von der Temperatur ergab jedoch
keine signifikanten Unterschiede zwischen 12 © bis 24 °C (p-Werte in t-Tests > 0,1).
Erst mit Erreichen der Letalgrenze bei 27 °C (Abb. 3, 4) verringerte sich die Leistung
signifikant. Temperaturen iiber 12 °C erbrachten also keine wesentliche Steigerung
der Filtrierraten (Abb. 13 ¢). Es war zwar moglich, dafl eine Steigerung deshalb aus-
blieb, weil die untersuchten Tiere langfristig an 12 °C akklimatisiert worden waren
und aufgrund der raschen Temperaturanhebung von 3 C°d™ ihre Leistung nicht
sofort entfalten konnten. Dieser Méglichkeit widersprachen jedoch die Befunde iiber
die Tubusregeneration, deren Leistung bei #hnlich schneller Erwirmung signifikant
stieg (Abb. 13 a). Die Daten besagen deshalb, daf} die Filtriertitigkeit — im Gegen-
satz zu den hier untersuchten Stoffwechselprozessen Tubusregeneration und Atmung —
ihre volle Kapazitit wahrscheinlich bereits in deutlich niedrigeren Temperaturen ent-
faltet und damit innerhalb einer weiten Spanne temperaturunabhingig ist. Dieses
Ergebnis ist deshalb von besonderem 8kologischen Interesse, da ein solches Verhalten
auch von anderen filtrierenden Wirbellosen (Lamellibranchiern) bekannt geworden
ist (Jorgensen, 1966; Winter, 1969).

Die Filtrierraten von Individuengruppen wiesen in aufeinander folgenden Mes-
sungen stets sehr hohe Schwankungen auf. Bereits frithere Untersuchungen von mir
hatten gezeigt, dafl auch die Filtrierleistung einzelner Tiere zeitlichen Schwankungen
_unterworfen war: oft wechselten im Verlauf von 24 h einige Phasen hoher mit Phasen
sehr geringer Leistung ab (Kldckner, unverbffentlicht). Da zufillige Leistungsunter-
schiede einzelner Individuen sich zeitlich aufheben miifiten, scheinen die hier beobach-
teten Schwankungen auf eine gruppensynchrone rhythmische Filtrationsaktivitit hin-
zuweisen.
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