Helgolinder wiss. Meeresunters. 23, 485-534 (1972)

Vergleichende Untersuchungen zur Atmungsphysiologie
euryhaliner Gammariden unter besonderer
Beriicksichtigung der Salzgehaltsanpassung

H.-P. BuLNHEIM

Biologische Anstalt Helgoland (Zentrale);
Hamburg 50, Bundesrepublik Deutschland

ABSTRACT: Comparative investigations on the respiratory physiology of euryhaline
gammarids with special reference to salinity adaptation. Metabolic rates were measured of
the euryhaline amphipods Gammarus locusta (L.), G. oceanicus SEGERSTRALE, G. salinus Spoo-
NER, G. zaddachi Sextow, and G. duebeni Lirjeorg at 15° C by means of flow-through
polarographic respirometry. The relationships between oxygen consumption (y) and body
weight (x), expressed by the equation y = 4 - xb, under the influence of two salinities {10 %o
and 30 %) were investigated. The regression coefficients (5), which describe the slopes of the
regression lines, reveal significant differences for the salinities tested. Except for G. duebeni,
higher values were obtained in 30 %e than in 10 %s. In the five species, metabolism as a function
of size is characterized by regression coefficients ranging from 1 to 0.6. An interspecific com-
parison of the parameter 2, representing the intercept on the y axis, exhibits a decrease in
oxygen requirements in the order G. locusta, G. oceanicus, G. salinus, G. zaddachi, G. duebeni.
The respective values for 0.1 g (fresh weight) animals range from 17.1 to 7.1 mm? Oz/h (30 %).
Experiments on the alterations in metabolic rates following osmotic stress were designed to
provide information on time course and capacity of adaptation to salinity. Depending on the
salinity tolerances of the species, the responses after abrupt transfers from 10 to 30 %o, 30 to
45 %o, 30 to 10 %0 and 10 to 3 %o were recorded. Changes from more concentrated to more
dilute media induce less extensive alterations in respiratory rates and lead to faster adaptation
1o new salinity levels than transfers in the opposite direction. A new steady state of metabolic
rate following salinity stress may be reached after 3 to about 30 hours. G. duebeni exhibits
higher capabilities for compensatory adjustments than the other species. G. locusta was shown
to be least capable of compensating for salinity changes. Oxygen consumption declines during
starvation and attains a fairly constant level, reduced by ca. 15 %, 20 to 24 hours after the
beginning of fast, as demonstrated in G. oceanicus by long-term experiments over 6 days. In
adult individuals, activity metabolism exceeds standard rates by about 21/z to 3 times. Under
basal conditions, distinct respiratory ventilation rhythms of pleopod beating may occur. In
addition, the time course of respiratory alterations during moulting was measured. At
exuviation, oxygen uptake increases the mean respiratory rates 2.2 to 3.9 times. Some physio-
logical and ecological aspects are discussed, mainly with respect to salinity adaptation and the
processes of osmotic and ionic regulation involved. Metabolic rates of gammarid species are
compared and related to environmental requirements. The similarity in the functional responses
of the sibling species G. zaddachi and G. salinus is emphasized.
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EINLEITUNG

Im Bereich der Nord- und Ostsee treten mehrere sehr nahe miteinander verwandte
Arten der Gattung Gammarus anf, die zum Teil auch Astuare und andere angrenzende
brackige Gewisser besiedeln. Zu den an den deutschen Meereskiisten verbreiteten Spe-
cies gehoren Gammarus locusta (L.), G. oceanicus SEGERSTRALE, G. salinus SPOONER,
G. zaddachi Sexton und G. duebeni Lurjesore. Obgleich morphologisch durch nur
sehr wenige Merkmale getrennt, erweisen sich diese Flohkrebs-Arten in okologischer
Hinsicht zum Teil als deutlich voneinander differenziert. Diese Unterschiede dokumen-
tieren sich besonders in der Toleranz und der Priferenz gegeniiber dem Salzgehalt des
Auflenmediums, aber auch in einigen anderen Merkmalen.

Wegen der geringen strukturellen Unterschiede ist eine zweifelsfreie systematische
Abgrenzung bei einigen der angefithrten Arten lange Zeit in Frage gestellt gewesen.
Abgesehen von G. duebeni, dessen taxonomische Eigenstindigkeit unbestritten blieb,
sind G. zaddadhi, G. salinus und G. oceanicus zunichst als eine einzige Art unter der
Bezeichnung G. zaddachi (SextoN 1912), spiter als drei Unterarten — G. zaddachi zad-
dachi, G. zaddachi salinus vnd G. zaddachi cceanicus — gefihrt worden (Spooner 1947,
1951, SEGERSTRALE 1947). Durch KinNE (1954) sind die genannten Subspecies schlief-
lich in den Rang echter Arten erhoben worden, nachdem eindeutige Kriterien fiir ihre
genetische Selbstindigkeit gefunden worden waren. Die Trennung dieser drei als Ge-
schwisterarten anzusprechenden Formen ist nicht nur durch ihre morphologische Ahn-
lichkeit erschwert worden, sondern auch durch die Tatsache, daf sich ihre Lebensrdume
teilweise iiberlappen.

Auf Grund einer taxonomischen Revision der G. locusta-Gruppe ist inzwischen
durch Stock (1967) die Existenz weiterer Geschwisterarten festgestellt worden. So
konnten neben G. locusta, der friiher mit den vorstehend genannten Formen hiufig
verwedhselt wurde, noch vier bislang nicht erkannte Species diagnostiziert werden, die
in verschiedenen europdischen Meeresgebieten auftreten, darunter auch der in der Ost-
see neuerdings nachgewiesene G. indequicanda Stock (JazpzeEwskr 1970).

Angesichts der Tatsache, dafl es sich bei den angefithrten Vertretern der Familie
Gammaridae um verwandtschaftlich sehr eng verbundene Artengruppen handelt,
stellte sich die Frage, inwieweit sie sich auch durch physiologische Merkmale unterschei-
den. Die Erkenntnis, daf die mehr oder weniger deutliche 8kologische Differenzierung,
die zwischen den einzelnen Gammarus-Species besteht, mit stoffwechselphysiologischen
Unterschieden korreliert ist, lieferten bereits eine Reihe von Arbeiten iiber das osmo-
und ionenregulatorische Leistungsvermdgen (BEADLE & Crace 1940, Kmne 1952,
WErNTZ 1963, Lockwoop 1961, 1964, 1965, 1970, SutcLiFrFe 19673, b, 1968, 1971a,b,
SuTCLIFFE & SHAW 1967, 1968 u. a.) sowie einige durch vergleichende Untersuchungen
gewonnene Angaben iiber den Sauerstoffbedarf (LOWENSTEIN 1935, SUOMALAINEN
1958, Roux & Roux 1967, Roux 1972) bei verschiedenen Reprisentanten dieser Gat-
tung aus marinen, brackigen und limnischen Lebensrdumen.

Die vorliegenden vergleichenden atmungsphysiologischen Untersuchungen an den
fiinf euryhalinen Arten Gammarus locusta, G. oceanicus, G. salinus, G. zaddachi und
G. ducbeni stellen einen experimentellen Beitrag zur weiteren Kldrung dieses Problem-
kreises dar. Angesichts der produktionsbiologischen Bedeutung, welche diesen Amphi-
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poden innerhalb des marinen Litorals auf Grund ihres Individuenreichtums zukommt,
ist es dariiber hinaus von Interesse, Kenntnisse iiber ihre Atmungsintensitit zu erlan-
gen, um ihre Rolle im Stoff- und Energiekreislauf besser abschitzen zu kénnen.

Die im Rahmen dieser Untersuchung durchgefiihrten Respirationsmessungen be-
fafiten sich mit den Beziehungen zwischen Sauerstoffverbrauch und Korpergrofie in
Abhingigkeit von der Salinitit, Sie verfolgten weiterhin das Ziel, die Veriinderungen
der Stoffwechselintensitit nach einem sprunghaften Wechsel des Salzgehaltes im
Auflenmedium zu ermitteln und den zeitlichen Verlauf des Anpassungsvorganges zu
erfassen. Da die Untersuchungen auf polarographischem Weg in einer kontinuierlich
durchstrdmten Versuchsanlage vorgenommen wurden und die angewandte Methode
fortlaufende Registrierungen iiber lingere Zeitriume gestattete, konnten zudem Ver-
gleiche zwischen Ruhe- und Aktivititsstoffwechsel angestellt und die Anderungen des
Sauerstoffverbrauchs wihrend des Hiutungsvorganges gemessen werden.

MATERIAL UND METHODE

Versuchsobjekte

Als Versuchsobjekte dienten die vorstehend genannten fiinf Arten, die alle im
Labor geziichtet werden konnten. Die Ausgangspopulation von Gammarus duebeni
stammte aus dem Elbe-Astuar bei Miiggendorf, die von G. zaddachi aus dem Weser-
und Elbe-Miindungsgebiet. G. salinus wurde im Felslitoral bei Helgoland (Nordost-
Watt), G. oceanicus in der Kieler Forde (im Bereich der Schwentine-Miindung) und
G. locusta im Wattengebiet bei List (Sylt) sowie im Aufenhafen Helgolands gefangen.
Weder bei G. locusta noch bei G. zaddachi konnten populationsbedingte Unterschiede
hinsichtlich des Op-Bedarfs festgestellt werden; die entsprechenden MeRwerte werden
daher nicht gesondert aufgefiihrt. Die Determination der einzelnen Species erfolgte
nach den Bestimmungsschliisseln von KinnE (1954) und Stock (1967).

Von allen Gammarus-Arten wurden in groffen gekachelten Becken mit einem Was-
servolumen von ca. 100115 1 oder in kleineren Aquarien mit Bodenfilter Zuchten an-
gelegt, die mit den vorher determinierten Individuen aus den Frischfingen besetzt wur-
den. G. duebeni und G. salinus erwiesen sich bei geringen Mortalititsraten als relativ
leicht ziichtbar, wihrend die anderen drei Arten eine héhere Sterblichkeit zeigten und
auch nicht kontinuierlich zur Vermehrung gebracht werden konnten. Die Kultur-
methode entsprach weitgehend dem Verfahren, das zur Zucht von G. duebeni ange-
wendet und in anderem Zusammenhang bereits beschrieben worden ist (vgl. BuLNHEM
1969, 1972). Als Nahrung wurden den Krebsen Algen (Enteromorpha, Ulva), Enchy-
trien und gekochtes Miesmuschelfleisch (Mantel-, Mitteldarmdriisen- und Gonaden-
gewebe) angeboten. Das Wasser wurde stindig beliiftet und von Zeit zu Zeit teilweise
oder vollstindig erneuert. Die Zuchttemperatur betrug 15 + 2° C. Grofere Abwei-
chungen von der Solltemperatur (15° C) ergaben sich im allgemeinen nur kurzfristig
bei extremen Aufentemperaturen im Winter und im Hochsommer.

Die Individuen, die fiir die Respirationsversuche benutzt wurden, entstammten in
der Regel den Folgegenerationen der aus dem Freiland eingefangenen Individuen (ab-
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gesehen von einigen Messungen an G. zaddachi und G. oceanicus). Um iiber einen
langen Zeitraym gleichartig vorbehandelte Versuchstiere zur Verfiigung zu haben,
wurden die einzelnen Gammarus-Arten von vornherein in zwei Salzgehaltsstufen
(10 %00 und 30 %/00) aufgezogen. Im Gegensatz zu G. locusta, G. salinus, G. oceanicus
und G. duebeni war die Kultur von G. zaddachi in Medien von 30 %0 wenig erfolg-
reich, so dafl in dieser Salzgehaltsstufe keine kontinuierlichen Zuchten aufgebaut wer-
den konnten.

Nach Durchfilhrung der Respirationsmessungen wurden die Krebse in 0,1prozen-
tiger Losung von MS-222 (Firma Sandoz, Niirnberg) betdubt, um die Geschiechts-
zugehBrigkeit zu bestimmen sowie das Frischgewicht zu ermitteln. Vor den Wigungen
wurden die Gammari durch Betupfen mit Filtrierpapier von anhaftendem Wasser be-
freit, insbesondere wurde die zwischen den Beinen und Kiemen zuriickbleibende Fliis-
sigkeit aufgesogen. In allen angegebenen Fillen sind die Op-Verbrauchswerte auf das
Feuchtgewicht bezogen worden. Wie durch Vergleichswigungen lebender und getrock-
neter Tiere ermittelt wurde, betrigt der Wassergehalt 78 9/o (G. duebeni) bis 80 %
(G. locusta). Diese Angaben ermdglichen anniherungsweise eine pachtrigliche Umrech-
nung der Mefdaten auf das Trockengewicht. SchiiefSlich ist noch zu bemerken, daf
unter den §Q nur solche Exemplare als Versuchstiere ausgewihlt worden sind, deren
Marsupium weder Eier noch Embryonen enthielt.

Die Herstellung der einzelnen Salzgehaltskonzentrationen geschah durch Verdiin-
nen von Seewasser mit Leitungswasser (Alkalitdt: p-Wert 0,35-0,40, m-Wert 3,8-4,3
mval/l) bzw. durch Zusatz von kiuflichem Seesalz. Die Salinitdtsbestimmungen er-
folgten auf ariometrischem bzw. osmometrischem Wege.

Methodik

Wie bereits eingangs angedeutet, wurde der pOg nach dem polarographischen
Prinzip mit Hilfe von Platin-Silber-Elektroden gemessen. Das elektrochemische Ver-
fahren der Os-Messung hat in neuerer Zeit zunchmende Bedeutung erlangt, da es
sich gegeniiber anderen konventionellen Methoden (z. B. Manometrie, Og-Bestimmung
nach WinkLgr, Methode nach ScoLANDER) durch einen geringeren Arbeitsaufwand,
gute Reproduzierbarkeit der Mefiwerte und den Vorzug eines kontinuierlichen Mef}-
vorganges bei langdauernden Versuchen auszeichnet.

Fiir die vorliegenden Untersuchungen wurde eine stabilisierte membraniiberzogene
Ganzglas-Platin-Elektrode (nach GreicHMaNN & Liipsers 1960) in der Modifikation
als Kugelschliffelektrode (LUBBERs & WiNbDIscH 1963) benutzt. Diese nach dem
Crarxschen Prinzip konstruierte, jedoch wesentlich verbesserte Elektrode ist durch eine
wasserundurchlissige, hingegen sauerstoffpermeable, 25 um starke Teflonmembran vom
MeBmedium getrennt. Sie besteht aus einer Platindrahtkathode (Meflelektrode) und
einer Silberanode (Bezugselektrode), die zur ErhShung der Mefstabilitdt mit Silber-
chlorid {iberzogen wurde (vgl. RiNg et al. 1969).

Die Kathode, ein 200 um starker, in Glas luftblasenfrei eingeschmolzener Platin-
draht, liegt im distalen kugelférmig ausgebildeten Teil der Elektrode, welcher in das
ebenfalls aus Glas bestehende Elektrodenmantelgefifl eingepaflt und dort befestigt ist.
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Mit der unterhalb des Elektrodenkopfes liegenden Anode ist die Kathode durch eine
Elektrolytldsung (0,5 m KCl bei chlorierter Anode) leitend verbunden. Zwischen
Kathode und Teflonmembran befindet sich als stabilisierende Zwischenschicht eine
diinne Cellophanfolie {(~ 12 um), so dafl eine konstante, unverdnderliche Diffusions-
strecke gegeben ist. An der Basis der Elektrode liegt der Analysenraum, eine Erweite-
rung des Glaskapillarsystems. Er enthilt einen kleinen Rithrstab aus Glas, in das ein
Eisenplittchen eingeschmolzen ist. Ein unterhalb der Elektrode angebrachter Magnet-
rithrer versetzt das Rijhrstidbchen in rotierende Bewegung (370 U/min). Die dadurch
entstehende Turbulenz gewihrleistet eine gleichmiflige Diffusion des Og aus der Mef3-
lésung zur Platinoberfliche.

Die physikalisch-chemischen Vorginge, die sich beim Anlegen einer Spannung an
die Kathode abspielen, sind u. a. von GLEicHMANN & LiBBERS (1960) beschrieben wor-
den. Der an die Platinoberfliche diffundierende molekulare Sauerstoff wird mit Elek-
tronen beladen; dabei reagiert der reduzierte Sauerstoff in mehreren Teilschritten unter
Bildung von Hydroxylionen mit den Wasserstoffionen des Wassers.

Der bei der kathodischen Sauerstoffreduktion fliefende Strom ist abhingig von
der Anzahl der diffundierenden Sauerstoffmolekiile. Ist die an der Elektrode angelegte
Spannung grofl genug, um alle Sauerstoffmolekiile sofort zu reduzieren, so ist der
Reduktionsstrom dem Sauerstoffdruck in der Losung proportional. Ausschlaggebend
fir die gasanalytische Messung ist der Verlauf der Stromspannungskurve (Polaro-
gramm). Mit steigender Spannung nimmt der Reduktionsstrom zunichst zu, und zwar
bis zu einem Bereich (etwa 600-900 mV), in dem bei weiterer ErhShung der Spannung
die Grofie des flieflenden Stromes gleichbleibt. Da in diesem sogenannten Diffusions-
grenzstromgebiet der Stromflufl eine Funktion der Op-Konzentration ist, wird dieser
als Arbeitsbereich gewihlt. Bei Verwendung von Elektroden, deren Anode einen Uber-
zug von Silberchlorid aufweist, hat es sich als giinstig erwiesen, die Messungen bei einer
Polarisationsspannung von 800-900 mV durchzufithren.

Die fiir die vorliegende Fragestellung benutzte Meflanordnung bestand aus einem
Analysenteil mit 1 bzw. 2 Frittengefdflen zur Aquilibrierung des Mediums mit Luft-
sauerstoff, einer Respirationskammer und einem Kapillarsystem, das die Verbindung
zwischen Frittenflaschen, Atemkammer und Elektrode herstellte und aus einem Mefteil.
Der Analysenteil befand sich in einem thermostatisierten Wasserbad, das auf die Ver-
suchstemperatur von 15 £ 0,05° C einreguliert wurde. Mit Hilfe einer sehr prizise
arbeitenden Pumpe (Dauerinfusionsapparatur Unita IIb, Firma Braun, Melsungen)
wurde das zu messende Medium aus den Frittenflaschen mit konstanter Geschwindig-
keit an der Elektrode vorbeigeleitet, entweder auf direktem Weg zur Aufnahme des
Leerwertes oder iiber die Atemkammer, wenn diese mit einem Versuchstier besetzt war.
Wie Abbildung 1 verdeutlicht, konnte durch mehrere in dem Kapillarsystem ange-
brachte Dreiwegehihne die Richtung des Wasserstromes innerhalb der Durchflufl-
apparatur verindert werden. Durch Einsatz einer zweiten Pumpe, welche an dem
hinter der Atemkammer liegenden Dreiwegehahn angeschlossen wurde, lief sich bei
langdauernden Messungen nach Umschalten der Dreiwegehihne auch intermittierend
der Leerwert aufnehmen, ohne daf die Notwendigkeit bestand, das Versuchstier aus
der Atemkammer herauszunehmen. Je nach Individuengréfie wurden Respirations-
kammern verschiedener Volumina benutzt. In die Atemkammer wurde zur Ddmpfung
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der lokomotorischen Aktivitit ein Streifen Kunststoffgaze eingelegt; da sich die Ver-
suchstiere auf Grund ihres stark thigmotaktischen Verhaltens daran ansetzten, kamen
sie in der Regel nach einiger Zeit weitgehend zur Ruhe.

Die Elektrode wurde nach ihrer Herrichtung (Bespannung, Elektrolytfiillung, Ab-
dichtung etc.) und Funktionspriifung an das Mefgerdt (Combi-Analysator der Firma

Abb. 1: Schema der DurchfluBapparatur mir Atemkammer (4), pOz-Elektrode (E), Magnet-
rillirer (R), zwei Frittenflaschen (F) zur Aquilibrierung des Versuchsmediums mit Luftsauer-
stoff und Einfiilltrichter (T) zur Aufnahme sauerstoffreien Wassers fiir die Eichung. Die Pfeile
geben die Strémungsrichtung des durch Pumpen (P) geférderten Versuchsmediums an. Durch
Kugelschliffe sind die einzelnen Elemente des aus Glas bestehenden Durchfluflsystems gelenkig
miteinander verbunden. Die zur Befestigung verwendeten Metallklammern und sonstige Hal-
terungseinrichtungen sind nicht eingezeichnet worden

Eschweiler & Co., Kiel) angeschlossen. Dieses liefert die Polarisationsspannung, ver-
stirke den durch den MeRkreis flieBenden Strom und gestattet die Ablesung der Mef3-
werte, die kontinuierlich mittels eines Kompensations-Linienschreibers (Modell ,,Servo-
gor®, Firma Metrawatt, Niirnberg) aufgezeichnet wurden. Letzterer war iiber ein Ge-
rit zur Nullpunktunterdriickung an den Combi-Analysator angeschlossen.

Bei der Eichung der Elektrode wurde auf den Finsatz von Gasgemischen mit defi-
niertem Og-Gehalt bzw. von wasserdampfgesittigter atmosphirischer Luft verzichtet,
da oft kleinere Gasblischen nach dem spiteren Durchleiten von Fliissigheit an der
Elektrodenmembran festhaften, deren Entfernen mitunter erst nach lingerem Bemithen
gelingt. Die Einstellung des Nullpunktes erfolgte mit Hilfe einer frisch angesetzten
Natriumdithionit-Lésung. Durch Zugabe von Natriumdithionit wird der im Wasser
gelste Oy chemisch gebunden. Die Losung wurde in einen vor der Elektrode angebrach-
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ten Trichter gefillt, der iiber einen Dreiwegehahn mit dem Kapillarsystem in Verbin-
dung stand. Da die Fichkurve bei konstanter Temperatur einen linearen Verlauf auf-
weist, gentigt die Ermittlung eines zweiten Eichpunktes. Dieser wurde mit temperier-
tem, luftgesittigten Wasser bestimmt, das anschlieflend bei gleichbleibendem Durchfluf
an der Elektrode vorbeigeleitet wurde.

Die verwendete stabilisierte Ganzglas-Platin-Elektrode (Hersteller: Firma Esch-
weiler & Co., Kiel) zeichnet sich durch eine grofle Empfindlichkeit, gute Reproduzier-
barkeit und rasche Einstellzeit (ca. 20-30 sec) aus. Der mittlere Fehler der Einzelmes-
sung betrigt + 0,5 % (GLEICHMANN & LiUBBERS 1960); die minimale Ablesegenauig-
keit auf dem Schreiber liegt bei ca. 0,3 Torr. Eine befriedigende Mefistabilitic der
Elektrode konnte bei einem ununterbrochenen Einsatz in der Durchflufapparatur im
allgemeinen iiber eine Dauer von 2-3 Wochen, ausnahmsweise auch bis zu etwa 4 Wo-
chen verzeichnet werden, bevor eine neue Bespannung mit den zuvor erwihnten Folien
und eine neue Elektrolytfiillung vorgenommen werden muflte. Neben anderen Fak-
toren hingt die Qualitit einer Elektrode in erster Linie von der Sorgfalt ab, die bei
der manuellen Herrichtung aufgewendet wird. Als Beispiel einer besonders guten Sta-
bilitdt sei eine Mefireihe angefithrt, bei der innerhalb von 4 Tagen die Abweichung
vom Sollwert nur —0,2 % und innerhalb von 6 Tagen —0,5 %o unter Beriicksichtigung
der Luftdruckinderungen betrug. Einer Elektrodendrift 148¢ sich zumeist durch eine
geringfiigige Veridnderung der Polarisationsspannung entgegenwirken.

Das Versuchsmedium wurde vor Gebrauch filtriert, mittels einer UV-Lampe steri-
lisiert und in eine Vorratsflasche abgefiille. Diese stand mit einer Niveauflasche in Ver-
bindung, durch welche der Wasserstand in der Frittenflasche auf konstanter Fhe ge-
halten werden konnte. Bei den Versuchen iiber den Einfluf} einer sprunghaften Ande-
rung des Salzgehaltes wurden zwei Frittenflaschen mit Medien unterschiedlicher Sali-
nitit eingesetzt, aus denen je nach Stellung der Verschlufhihne luftgesittigtes Wasser
der einen oder der anderen Salzgehaltskonzentration durch das Kapillarsystem ge-
pumpt wurde (vgl. Abb. 1).

Die Versuchstiere wurden im allgemeinen nach einer eintigigen Hungerperiode in
die Atemkammer gesetzt, wo sie je nach Fragestellung unterschiedlich lange Zeit, min-
destens jedoch drei Stunden, bis zum Erreichen konstanter Werte verblieben. Vor und
nach einer Messung, bei langdavernden Versuchen auch intermittierend, wurde zur
Kontrolle der Leerwert aufgenommen.

Die Auswertung der auf dem Kompensationsschreiber kontinuierlich registrierten
Mefldaten erfolgte fiir Zeitintervalle von jeweils 20, 40 oder 60 Minuten. Sofern die
Atmungskurven groflere Schwingungen aufwiesen, wurde von graphisch ermittelten
Durchschnittswerten ausgegangen.

Mit Hilfe eines Barographen wurde der aktuelle Luftdruck fortlaufend aufge-
zeichnet, der bei der Hichung zu beriicksichtigen ist.

Berechnungen

Fiir die Eichung und fiir die Umrechnung der gemessenen Anderungen des pOs in
Volumeneinheiten gelten die im folgenden dargestellten Beziehungen, denen die Ge-
setze iiber die Loslichkeit von Gasen in Fliissigkeiten zugrunde liegen.
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Die Loslichkeit eines Gases in einem Ldsungsmittel ist proportional seinem Druck
bzw. seinem Partialdruck und umgekehrt proportional der Temperatur sowie dem Ge-
halt an geldsten Stoffen. Die Sauerstoffspannung in Wasser, das mit atmosphérischer
Luft gesidttige ist, entspricht somit dem Partialdruck des Og in der Aufenluft. Unter
Beriicksichtigung des Dampfdrucks des Wassers, durch den die proportionalen Anteile
der atmosphirischen Gase in Abhingigkeit von der Temperatur verdndert werden,
ergibt sich fiir die Berechnung der Sauerstoffspannung (pOz):

POz = 0,2094 (pa ~ pu) (1)

(0,2094 = Os-Partialdruck trockener Luft bezogen auf 1 Atm; p, = aktueller Luft-
drudk; p,, = Wasserdampfpartialdruck bei Versuchstemperatur.)

Die Werte iiber den Dampfdruck des Wassers in Abhingigkeit von der Tempera-
tur sind bei Oprrz & BarTELs (1955) tabellarisch zusammengefafit. Die Og-Spannung
in dquilibriertem Wasser wird durch den aktuellen Luftdrucdk und Dampfdruck, nicht
jedoch durch die Konzentration gelSster Stoffe bestimmt. Wasser unterschiedlicher
Salinitit weist daher unter sonst identischen physikalischen Bedingungen die gleiche
Os-Spannung auf; die Volumina sind jedoch auf Grund der Abhdngigkeit von der
Konzentration geldster Stoffe verschieden.

Bei der Umrechnung der gemessenen pOg-Unterschiede in Volumeneinheiten ist
der Bunsensche Absorptionskoeffizient (i) des Sauerstoffs zu beriicksichtigen. Dieser
stellt das auf 0°C und 1 Atm Druck bezogene Volumen eines Gases dar, das von
1 cm® Fliissigkeit bei einer bestimmten Temperatur und einem bestimmten Druck gelost
wird. Fiir den Bunsenschen Absorptionskoeffizienten ergibt sich folgende Beziehung
(vgl. Eucken & Wicke 1958):

_L-273,15
T F e
(L =OswaLpscher Loslichkeitskoeffizient; ¢ = Versuchstemperatur in “C).

Der OswaLpsche Loslichkeitskoeffizient ist definiert durch das Konzentrations-
verhiltnis () des in der Fliissigkeit und des in dem dariiberstehenden Gasgemisch ent-
haltenen Gases. Im vorliegenden Fall gilt:

€Oy (Wasser) 3)
cOg (Lui’c)

Fiir die Loslichkeit von Oy in Wasser verschiedenen Salzgehalts wurden die An-
gaben von GrEEN & CARRITT (1967) zugrunde gelegt. An Hand des Absorptions-
koeffizienten 148t sich die Os-Konzentration (VOg) in Abhingigkeit vom Oz-Partial-
druck (pOg) und des Gesamtdruckes des Gasgemisches (Normalbedingungen fiir Luft
P = 760 Torr) wie folgt errechnen:

2

L =

Vo, = 2. ;WOZ )

Zur Umrechnung der gemessenen Anderungen der Sauerstoffspannung in Volu-
meneinheiten (cm3 Os) ergibt sich daher unter Beriicksichtigung des geforderten Was-
servolumens (in cm? pro Zeiteinheit) fiir den Oz-Verbrauch:

()
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(v = geférdertes Fliissigkeitsvolumen; A Torr = gemessene Anderung der Os-Span-
nung).

Der Op-Verbrauch kann dann auf Gewichtseinheiten (bezogen auf das Frisch-
oder Trockengewicht der Versuchsobjekte) umgerechnet werden.

ERGEBNISSE

Der respiratorische Stoffwechsel umfaflt die im Organismus ablaufenden oxida-
tiven Prozesse, die der Energiegewinnung fiir die Aufrechterhaltung der Lebensvor-
ginge und dem Aufbau k&rpereigener Stoffe dienen. Der Sauerstofiverbrauch als ein
indirektes Maf fiir die Stoff- und Energiewechselleistung ist von zahlreichen, zum Teil
in Wechselwirkung stehenden Faktoren exogener und endogener Natur abhingig. Die
Analyse der Wirkung aller Einzelfaktoren sowie die Aufhellung ihres komplexen Zu-
sammenspiels stellt daher eine auferordentlich umfangreiche und nur in zahlreichen
Einzelschritten zu l6sende Aufgabe dar, zu der die vorliegenden, in erster Linie auf
einen interspezifischen Vergleich ausgerichteten Untersuchungen ebenfalls einen Beitrag
liefern sollen.

Abhingigkeit von Grofle und Salinitde

Den ersten Kernpunkt der Untersuchungen bildete das Problem der Groflen-
abhingigkeit der Atmungsintensitit bei den einzelnen Gammarus-Arten. Zahlreiche
Untersuchungen an Vertretern verschiedener poikilothermer Tiergruppen, so auch an
Crustaceen (vgl. WoLvekamp & WaTERMAN 1960), haben zu der Erkenntnis gefiihrt,
daR der Op-Verbrauch eine Grofle darstellt, die zumeist im Bereich zwischen Ober-
flichen- und Gewichtsproportionalitit liegt.

Fine eindeutige mathematische Beschreibung der Beziehungen zwischen Korper-
gewicht und Stoffwechselgrofle bietet die Anwendung der allometrischen Funktion:

y=a-x (®)

In dieser Formel ist y = die Stoffwechselgrofle, x = das Tiergewicht, wihrend 2 und b
Koeffizienten darstellen. In logarithmierter Form ist die allometrische Funktion die
Gleichung einer Geraden:

logy =loga + & -logx (7

Bei graphischer Darstellung der Grundumsatzgrofen als Funktion des Gewidhts in
einem doppel-logarithmischen Koordinatensystem erhilt man eine Gerade, auf der
bzw. in deren Nihe die Mefwerte liegen. Der Tangens des Anstiegswinkels dieser
Regressionsgeraden wird durch den Exponenten b, den Regressionskoeffizienten, be-
stimmt. Dessen Wert kennzeichnet somit die Abhingigkeit der Atmungsintensitit von
der Kbrpergrofle. Er schwankt zumeist zwischen 0,66 (Oberflichenproportionalitit)
und 1,0 (Gewichtsproportionalitit). Der Parameter a stellt die Stoffwechselgrofle der
gewihlten Gewichtseinheit (im vorliegenden Fall 1 g) dar und gibt den Schnittpunkt
der Regressionsgeraden mit der Ordinatenachse an. Er bildet zusammen mit dem Re-
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gressionskoeffizienten ein geeignetes Mafl fiir art- oder gruppenspezifische Vergleiche.
Durch die Ermittlung dieser beiden Parameter ist die Moglichkeit gegeben, die
Atmungsgrofien beliebiger anderer Gewichtsklassen zu berechnen.

Fiir ¢ine mdglichst exakte Bestimmung beider Werte ist es erforderlich, eine breite
Gewichtsspanne zu beriicksichtigen, Diesem Gesichtspunkt wurde bei der Auswahl der
Versuchstiere weitgehend Rechnung getragen. Die Gewichtsverhiltnisse zwischen den
kleinsten und grofiten Versuchstieren, auf denen die Messungen basierten, lagen zwi-
schen 1:22 und 1:50 (vgl. Abb. 2-6). Sehr junge Individuen bis zu einer Korperlinge
von 4-5 mm kornten keine Berticksichtigung finden, da diese auf Grund ihrer geringen
Grofe aus der Respirationskammer in das Kapillarsystem der DurchfluBapparatur ge-
langen und dadurch den Mefvorgang stéren konnten. Uberdies schien es auch wegen
der sehr niedrigen Durchflufigeschwindigkeiten, die fiir Untersuchungen an derart klei-
nen Tieren erforderlich gewesen wiren und wegen der damit verbundenen grofleren
Ungenauigkeit der Messungen sinnvoll, auf diese Griéflengruppe zu verzichten.

Da es fiir intra- und interspezifische Vergleiche angezeigt war, von einer grifieren
Differenz der zu vergleichenden Salinititen auszugehen, erfolgten die Messungen in
zwei Konzentrationen, 10 % und 30 %/0. Beide Salzgehaltsstufen umfassen einen Be-
reich, in welchem diese fiinf Species auch im Freiland, wenngleich zum Teil nur tem-
porir, vorkommen. Zumindest ist mit der 30 #/s0-Stufe die ungefihre obere Grenze der
natiirlichen Verbreitung von G. duebeni und G. zaddachi erreicht. Auf Finzelheiten der
Salzgehaltsanspriiche dieser Arten wird an spiterer Stelle noch ausfiihrlich eingegangen
werden.

Die Respirationsmessungen, die stets an langfristig adaptierten Einzeltieren vor-
genommen wurden, dauerten in der Regel mehrere Stunden, bis sich konstante Stoff-
wechselwerte einstellten., An Hand des Verlaufs der Atmungskurven konnte abge-
schiitzt werden, wann annihernd Grundumsatzbedingungen erreicht waren. Allerdings
ist einschrinkend festzustellen, dafl eine v6llige Ruhestellung der Versuchstiere prak-
tisch nicht gegeben war. Sofern die Messungen nicht an betdubten Flohkrebsen vor-
genommen werden, wie es Fox & Smamonps (1933) sowie LOweENsTEIN (1935) getan
haben, wobei freilich bestimmte Effekte des Narkotikums auf den Stoffwechsel nicht
ausgeschlossen werden kdnnen, muf} eine gewisse Spontanaktivitdt in Kauf genommen
werden. Daraus erklirt sich auch die nicht unerhebliche Schwankungsbreite der MeR-
daten, die in den Abbildungen 2-6 wiedergegeben sind. In diese graphischen Darstel-
lungen sind die fiir beide Salinititen berechneten Regressionsgeraden eingezeichnet
worden. Fiir die Regressionsanalyse wurden die Og-Verbrauchswerte fiir die @%@ und
3 & sowie fiir die sexuell noch nicht differenzierten Jungtiere zusammengefaflt, da
keine geschlechtsspezifischen Unterschiede nachgewiesen werden konnten. Die aus der
Gesamtheit der Mefidaten berechneten allometrischen Parameter a4 und & mit ihren
Standardabweichungen s, und sp, dem Standardschitzfehler s,., als Mafl der Streuung
um die Regressionsgerade und dem Korrelationskoeffizienten 7 sind in Tabelle 1 zu-
sammengestellt. Diese Angaben gestatten es, die entsprechenden Konfidenzintervalle
fiir eine gewihlte Vertrauenswahrscheinlichkeit zu ermitteln (vgl. Sacus 1972) und
andere statistische Berechnungen anzustellen.

Vergleicht man die Regressionskoeffizienten auf intra- und interspezifischer Ebene,
so wird deutlich, daf in der 30 %/00-Stufe bei allen Arten mit Ausnahme von G. duebeni
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Tabelle 1

Parameter der allometrischen Beziehung y = a « x zwischen Korpergewicht (Frischgewicht)

und Sauerstoffverbrauch (mm® Og/g/h) bei fiinf euryhalinen Gammarus-Arten in Abhingigkeit

vom Salzgehalt (15° C). « = Ordinatenabschnitt; s, = Standardabweichung des Ordinaten-

abschnittes @; b = Regressionskoeffizient; sp = Standardabweichung des Regressionskoeffi-

zienten b; s,., = Standardfehler der Regressionsgeraden; r = Korrelationskoeffizient; n =
Anzahl der Wertepaare

) Salinics
Species aga:)t Ay, Sz b sp Sy r n
G. locusta 30 180,33 13,37 1,024 0,035 1,327 0,956 84
10 113,71 13,27 0,868 0,035 1,234 0,954 64
G. oceanicus 30 76,58 12,85 0,896 0,032 1,295 0,956 75
10 54,25 12,50 0,702 0,024 1,281 0,947 97
G. salinus 30 48,96 13,03 0,699 0,032 1,269 0,930 79
10 37,57 13,27 0,632 0,033 1,206 0,920 69
G. zaddachi 30 40,55 15,10 0,672 0,035 1,357 0,931 59
10 31,77 13,87 0,609 0,036 1,380 0,887 80
G. duebeni 30 26,92 12,08 0,582 0,025 1,231 0,934 80
10 29,99 12,59 0,608 0,031 1,308 0,907 86
G. duebeni
. 10 30,63 16,63 0,607 0,054 1,316 0,888 36
Guv. + 29)
G. duebeni 10 24,35 18,62 0,570 0,062 1,257 0,896 23
(Thelobania-
infizierte juv. + 99Q)

hohere Werte als in der 10 %/9-Stufe zu verzeichnen sind. Dies bedeutet, dafl der An-
stieg der Regressionsgeraden in der hdheren Salinitit bei G. locusta, G. oceanicus,
G. salinus und G. zaddachi steiler ist als in der niedrigeren Konzentrationsstufe, wih-
rend bei G. duebeni in beiden Versuchsrethen annihernd identische Verhiltnisse in
bezug auf die Steigung der Geraden vorliegen. Bei einem intraspezifisch ausgerich-
teten statistischen Vergleich der Regressionskoeffizienten zwischen den jeweiligen 30 9/og-
und 10 %gs-Versuchsreihen ergeben sich fiir alle fiinf Arten hochsignifikante Unter-
schiede bei einer Irrtumswahrscheinlichkeit von 0,19/.

Bemerkenswert ist fernerhin, dafl eine betrichtliche Variabilidt der Regressions-
koeffizienten vorliegt. Diese reicht von Werten um 1 bei G. locusta in 30 %o bis zu
Werten um 0,6, die bei G. salinus und G. zaddachi in 10 %6 und bei G. duebeni in bei-
den Salzgehaltsbereichen errechnet worden sind. Aus diesen Ergebnissen wird ersiche-
lich, dafl die Stoffwechselgrofle von einer Gewichisproportionalitit bis zu einer Ober-
flichenproportionalitit reicht; in einigen Fillen ist sogar eine unterhalb einer Ober-
flichenproportionalitit liegende Relation festzustellen. Derart niedrige Regressions-
koeffizienten sind vereinzelt auch von anderen Crustaceen bekannt geworden, wie aus
einer Zusammenstellung von WoLveEkamp & WATERMAN (1960, p. 45) hervorgeht. Da
die Versuchstiere ziemlich breite Gewichtsspannen umfaften, diirfle eine hinreichend
genaue Ermittlung der Regressionskoeffizienten gewihrleistet sein.

Betrachtet man die Grifle des Sauerstoffverbrauchs zundchst auf der Basis eines
zwischenartlichen Vergleiches, so ergibt sich, dafl in den meisten Fillen keine festste-

_henden Relationen abgeleitet werden kénnen, ohne das Kérpergewicht zu berticksich-
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Abb. 2: Gammarus locusta. Abhingigkeit des Og-Verbrauchs vom Korpergewicht (Frisch-
gewicht) bei 30 %e und und 10 %o (15° C) in doppel-logarithmischer Darstellung. Die aus den
Mefldaten errechneten Regressionsgeraden sind fiir beide Salinititen eingezeichnet worden.
Symbole der 30 %o-Stufe: Ji geschlechtlich noch nicht differenzierte Jungtiere, @ @2, & & &;
Symbole der 10 %o-Stufe: [] geschlechtlich noch nicht differenzierte Jungtiere, O @9, A 338

tigen. Da die Regressionsgeraden mehr oder weniger unterschiedliche Steigungen auf-
weisen, sind die Differenzen zwischen beiden Salzgehaltsstufen in bezug auf die mirt-
lere Stoffwechselrate von den Grofenverhdltnissen abhingig (Abb. 2-6). So ist fiir
G. locusta und G. oceanicus im Gewichtsbereich unterhalb von 0,06 g bzw. 0,2¢g in
10%/60 ein durchschnittlich hoherer Sauerstoffbedarf zu verzeichnen als in 30%/g0, wobei
die Unterschiede mit abnehmender Grofle zunehmend markanter hervortreten. Da sich
die Regressionsgeraden von G. locusta bei einem Krpergewicht von etwa 0,06 g schnei-
den, beginnt sich dieses Verhiltnis oberhalb der genannten Gewichtsstufe umzukehren.
Bei G. oceanicus liegt indessen der Schnittpunkt der Geraden fast auflerhalb des gepriif-
ten Gewichtsbereiches. Die anderen drei Arten zeigen eine weitaus geringere Abhin-
gigkeit der Atmungsintensitit vom Salzgehalt. Bei G. salinus und G. zaddacdhi nehmen
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Abb. 3: Gammarus oceanicus. Abhingigkeit des Og-Verbrauchs vom Kérpergewicht bei 30 %o
und 10 %o und 15° C. (Vgl. Erliuterungen zu Abb. 2)

die Unterschiede mit steigendem K&rpergewicht geringfiigig zu, wobei der Op-Bedarf
in der salzreicheren Stufe etwas hoher ist als in dem salzirmeren Medium.

Bezieht man den Og-Verbrauch auf ein Lebendgewicht von 0,1 g, so ergibt sich
bei einem interspezifischen Vergleich eine von G. duebeni iiber G. zaddachi, G. salinus,
G. oceanicus bis zu G. locusta reichende Tendenz einer zunehmend héheren Atmungs-
intensitidt in beiden Salzgehaltsstufen. G. zaddadhi und G. salinus zeigen in bezug auf
ihre Stoffwechselgrofle die geringsten Unterschiede. G. locusta hingegen hebt sich von
den anderen Arten durch einen relativ hohen Sauerstoffbedarf deutlich ab, wobei das
Verhiltnis des mittleren Qog zwischen G. duebeni und G. locusta mehr als 1:2 betrigt.
Wie aus den Daten der Tabelle 1 errechnet werden kann, reicht dieses von 7,1 bis
17,1 mm3 Oy/0,1g/h (30 %/00) bzw. von 7,4 bis 15,4 mm? O2/0,1g/h (10 %00).

Schliefilich sei noch auf die relativ hohen Werte fiir die Korrelationskoeffizienten
hingewiesen (vgl. Tab. 1), durch welche die enge Beziehung zwischen Sauerstoffver-
brauch und Kérpergrifie ihren zahlenmifligen Ausdruck findet.

In Erginzung zu den bisher geschilderten Versuchen iiber die Gréflenabhingigkeit
der Atmungsintensitit wurde noch eine besondere parasitologische Fragestellung in die
Stoftwechselanalyse einbezogen. Dabei handelt es sich um einen Vergleich der Atmungs-
groflen von Individuen, die mit bestimmten Mikrosporidien infiziert sind, und jener
von nichtbefallenen Tieren.
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Abb. 4: Gammarns salinus. Abhingigkeit des Op-Verbrauchs vom Kdrpergewicht bei 30 %o
und 10 %o und 15° C. (Vgl. Erliuterungen zu Abb. 2)

Im Rahmen ausgedehnter Studien iiber die Geschlechtsbestimmung bei G. duebeni
wurde das Vorkommen von zwei Mikrosporidienarten, Octosporea effeminans und
Thelobania herediteria, festgestellt, die einen geschlechtsdeterminierenden Einfluf} aus-
iiben. Sie werden iiber die Eier auf die Nachkommen iibertragen und bewirken, dafl
sich alle befallenen Jungtiere zu 99, ausnahmsweise auch zu Intersexen entwickeln
(vgl. BuLNeEmM 1969, 1972). Beide Arten besiedeln das Ovar, Thelohania herediteria
parasitiert dariiber hinaus in der gesamten K&rpermuskulatur. Um eine Aussage treffen
zu kdnnen, ob durch eine Mikrosporidieninfektion auch der respiratorische Stoff wechsel
beeinfluflt wird, wurden bei G. duebeni Parallelmessungen zwischen nichtbefallenen
und Thelobania-infizierten Individuen, die — wie alle anderen Versuchstiere — auch
aus Laborzuchten stammten, durchgefithrt. Die Ergebnisse dieser Untersuchungen sind
ebenfalls in Tabelle 1 sowie in Abbildung 6 aufgefiihrt.

Eine Signifikanzpriifung der Regressionskoeffizienten zwischen nichtbefallenen
und befallenen @9 einschlieRlich sexuell noch nicht differenzierter Jungtiere ergab
keine gesicherten Unterschiede bei einer Irrtumswahrscheinlichkeit von > 2 /. Die
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Abb. 5: Gammarus zaddachi. Abhingigkeit des Og-Verbrauchs vom Kérpergewicht bei 30 %o
und 10 %o und 15° C. (Vgl. Erlduterungen zu Abb. 2)

Atmungsintensitit der Flohkrebse erfihrt trotz der recht starken Parasitierung keine
ins Gewicht fallende Verinderungen, wodurch die insgesamt geringe pathogene Wir-
kung dieser Mikrosporidien unterstrichen wird (Burnuzm 1971).

Aus der Gegeniiberstellung der kaum voneinander abweichenden Werte der allo-
metrischen Parameter fiir die Y9 und Jungtiere einerseits sowie fiir Individuen bei-
derlei Geschlechts andererseits (Tab. 1) wird ferner deutlich, dafl keine geschlechts-
spezifischen Unterschiede vorliegen.

Einfluf eines sprunghaften Wechsels des Salzgehalts

Organismen, die Brackwasserbiotope besiedeln, sind meist stark wechselnden Sali-
nititsbedingungen ausgesetzt. In Flulmiindungsgebieten, den Ubergangszonen zwi-
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Abb. 6: Gammarus duebeni. Abhingigkeit des Oz-Verbrauchs vom Korpergewicht bei 30 %o
und 10%c und 15°C. & Mefdaten der mit Thelobania berediteria befallenen Jungtiere
und Q. (Vgl. Erliuterungen zu Abb. 2)

schen limnischen und marinen Lebensrdumen, treten besonders drastische Fluktuationen
des Salzgehalts auf, die kurzfristiger (gezeitenrhythmischer) wie auch langfristiger
(jahreszeitlicher) Natur sein konnen. Bedingt durch diese und andere sich stindig ver-
indernde Umweltgegebenheiten werden Astuarbewohner in ihren physiologischen und
6kologischen Reaktionen besonders stark beansprucht. Sie verfiigen daher iiber be-
stimmte Kompensationsmoglichkeiten, wie z. B. ausgeprigte osmoregulatorische Fihig-
keiten, um den wechselnden Auflenbedingungen widerstehen zu kénnen.

Da die untersuchten Gammaras-Arten grofitenteils auch Astuarien besiedeln und
durch die dort herrschenden Salzgehaltsschwankungen einem stidndigen osmotischen
Stref ausgesetzt sind, wurde im Anschluff an das Problem der Grienabhingigkeit des
respiratorischen Stoffwechsels gepriift, wie sich ein pl8tzlicher Wechsel der Salinitdt auf
die Atmungsintensitit auswirkt. Im Zusammenhang mit den damit verbundenen osmo-
regulatorischen Vorgingen interessierte vor allem die Frage nach dem zeitlichen Ver-
lauf der Umadaptation, der Neueinstellung der Stoffwechsellage vom Ausgangsniveau
auf einen neuen Gleichgewichtszustand. Diese Versuche verfolgen daher das Ziel, das
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Ausmaf der physiologischen Anpassungsfihigkeit an Salinititsinderungen unter dem
Gesichtspunkt eines zwischenartlichen Vergleichs zu beleuchten.

Wie Untersuchungen von BEapLe & Crace {1940), Kinne (1952) und WERNTZ
(1963) gezeigt haben, sind Gammariden als hyperosmotische Regulierer einzustufen.
Marine Arten vermdgen die osmotische Konzentration des Blutes stirker als Brack-
wasserformen zu regulieren, wihrend Siflwasserarten iiber die geringste Regulations-
kapazitit verfiigen. Diese Fihigkeit dokumentiert sich darin, daf} erstere iber weitaus
groflere Salinititsbereiche einen bestimmten osmotischen Konzentrationsgradienten
zwischen Innen- und Auflenmedium aufrechtzuerhalten in der Lage sind als letztere.

Bei der Durchfithrung der Versuche iiber die Wirkung einer sprunghaften Ande-
rung des Salzgehaltes galt es, die Salinititstoleranzen der einzelnen Arten zu bertick-
sichtigen. Die unteren Toleranzgrenzen, die das natiirliche Vorkommen in bradkigen
Gewissern limitieren, weisen fiir die untersuchten Gammarus-Species gewisse Unter-
schiede auf, wie aus zahlreichen 6kologischen Befunden iiber thre Verbreitung geschlos-
sen werden kann. G. locusta toleriert in der Ostsee noch Salzgehalte von 5-6 /o, wih-
rend das Vorkommen von G. oceanicus sowie von G. salinus durch Salinititen von
2-3 %49 begrenzt wird (SEGERSTRALE 1947, 1959). Alle drei Arten treten aber auch im
rein marinen Bereich auf. Fiir G. zaddachi wurde ein Vorkommen in Salinitdten zwi-
schen 0,1 und 33,4 %00 im Bereich eines Flulmiindungssystems festgestellt (Stocx et al.
1966). G. duebeni ist ebenso wie G. zaddachi eine typische Brackwasserform. Sie treten
vorzugsweise in meso- und oligohalinen Gewissern auf; beide Arten vermdgen sogar
bis in Siilwasserbiotope vorzudringen (vgl. u. a. Hyngs 1954, SutcLirre 1967, Pink-
sTER et al. 1970). Dariiber hinaus ist G. duebeni auch in Gewissern mit einem Salz-
gehalt bis zu 30 %/e0, vereinzelt sogar in noch hdheren Konzentrationen (45 %/00) gefun-
den worden (Forsman 1951).

Ausgehend vom euhalinen bzw. mesohalinen Salinititsbereich und dem Wechsel
von einer Stufe zur anderen, gehbrte zu dem Versuchsprogramm auch der sprunghafte
Ubergang zu oligohalinen und polyhalinen Stufen. Um die Flohkrebse nicht allzu star-
ken physiologischen Belastungen zu unterwerfen, betrug die Differenz der einzelnen
Salzgehaltskonzentrationen, denen sie ausgesetzt wurden, maximal 20 %g0. Im einzelnen
wurden folgende Testserien durchgefiihrt: Sprunghafter Wechsel von 10 %00 in 30 %/en
und umgekehrt, von 30 %o in 45 %/es sowie von 10 %o in 3 %0a.

Alle Messungen erfolgten an adulten Individuen, die langfristig an 10 g0 oder
30900 und gleichbleibende Laborbedingungen adaptiert waren. In diesen Salzgehalts-
stufen wurden zunichst iiber mehrere (> 8) Stunden sich erstreckende Respirations-
messungen durchgefithrt. Dann erst folgte ein abrupter Salinitatswechsel unter konti-
nuierlicher Weiterfithrung der Registrierungen. Da deutlich wurde, dafl sich entschei-
dende Verinderungen der Stoffwechselintensitdt im allgemeinen innerhalb eines Tages,
meist jedoch unmittelbar nach dem Salzgehaltssprung vollziehen, wurde der Mef}-
vorgang in der Regel nicht iiber 35-40 Stunden ausgedehnt. Die Abbildungen 7 bis 23
veranschaulichen, welche Verdnderungen der respiratorische Stoffwechsel in den ver-
schiedenen Testserien erfahren hat.

Wie im vorangegangenen Kapitel ausgefithrt wurde, besteht zwischen Kérper-
grofle und Atmungsintensitit — abgesehen von G. locusta in der 30 %uo-Stufe — keine
Proportionalitdt, sondern eine mehr oder weniger oberflichenbezogene Relation. Aus
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diesem Grund unterblieb ein Bezug der Stoffwechselwerte auf eine bestimmte Gewichts-
einheit. Da ferner nicht fiir alle Arten und fiir alle Testserien gewichtsgleiche Versuchs-
tiere zur Verfiigung standen, erfolgte eine Umrechnung der Mefidaten auf Relativ-
werte, die zudem eine bessere Vergleichbarkeit der Ergebnisse gestatten. Dies geschah
nach folgendem Prinzip: Die in der ersten Salzgehaltsstufe erhaltenen Atmungsgrofien
dienten als Bezugswerte fiir alle spiter gemessenen Anderungen. Stets wurden jene
Mefidaten (Oa-Verbrauch pro Stunde) zugrunde gelegt, die iiber einen Zeitraum von
5-6 Stunden vor dem Salinitdtswechsel registriert worden waren. Diese wurden fiir
jedes einzelne Versuchstier gemittelt und gleich 100 %/ gesetzt. Durch starke lokomoto-
rische Aktivitdt bedingte h8here Stoffwechselwerte blieben unberiicksichtigt. Ein Sali-
nititswechsel erfolgte erst dann, wenn eine gleichbleibende Atmungsintensitit ver-
zeichnet werden konnte. Die in der 2. Salzgehaltsstufe registrierten Mefldaten wurden
dementsprechend ebenfalls als Relativwerte ausgedriicke, d. h. als prozentuale Abwei-
chungen gegeniiber den Ausgangswerten der 1. Salinititsstufe. Die fiir jedes Versuchs-
tier pro Stunde erhaltenen Relativwerte wurden addiert und die Mittelwerte, mittleren
Fehler des Mittelwerts und Standardabweichungen berechnet. Pro Versuchsreihe wur-
den im Durchschnitt mindestens 5-6 Flohkrebse getestet. Da keine geschlechtsbedingten
Abweichungen auftraten, konnten die Mefidaten fiir weibliche und minnliche Indivi-
duen zusammengefaflt werden; in zahlreichen Fillen wurden die Experimente aller-
dings ausschliefflich an Individuen eines Geschlechts durchgefithrt. Bei den Arten, die
sich durch grofere Unterschiede der Regressionskoeffizienten auszeichnen, wurde dar-
auf geachtet, dafl die pro Versuchsserie eingesetzten Individuen aus annihernd gleichen
Gewichtsklassen entstammten.

Im zeitlichen Ablauf des Adaptationsprozesses, der durch den Einfluf plotzlicher
Verinderungen der Intensitit bestimmter Umweltfaktoren ausgeldst wird, kann eine
aus drei Phasen bestehende Reaktion zutage treten (vgl. Prosser 1958, Kinne 1964):
Sie beginnt im typischen Fall mit einer nur kurze Zeit wihrenden Schockreaktion, die
in Gestalt eines ,,Overshoots“ ihren Ausdruck findet. Darauf folgt die Stabilisierungs-
phase, die mehrere Minuten, Stunden oder Tage andauert. Diese geht schliefilich in die
Phase eines neven stationdren Zustands iiber, womit die Adaptation an den verinder-
ten Umweltfaktor vollzogen ist. Wie die Abbildungen 7-23 veranschaulichen, heben
sich diese einzelnen Phasen, soweit die Verdnderungen der Atmungsintensitidt den Pro-
zefl der Salzgehaltsanpassung widerspiegeln, mehr oder weniger deutlich voneinander
ab. Allerdings treten in einigen Fillen die Schockreaktion und die Phase des neuen
stationdren Zustandes nicht so deutlich abgegrenzt hervor.

Zunichst werden die Resultate vorgestellt, die sich bei der Uberfithrung der Gam-
mariden aus einem verdiinnten in ein konzentrierteres Medium ergeben haben.

Bei dem Salinitidtssprung von 10 %o in 30 %0 ist generell festzustellen, dafl sich die
Einstellung auf ein neues Stoffwechselniveau ziemlich rasch vollzieht; nach etwa 3 bis
5 Stunden sind bereits anndhernd gleichbleibende Og-Verbrauchswerte erreicht (Abb.
7-9). Dabei kommt es bei den getesteten Gréfienklassen von G. locusta und G. oceani-
cus zu einer geringfligigen Abnahme, bei G. zaddadhi zu einer leichten ErhShung der
Atmungsintensitit, wihrend sich bei G. salinus und G. duebeni (Individuen der gleichen
Gewichtsgruppe) keine weiteren Verinderungen zeigen. Da der Kurvenverlauf fiir
G. locusta und G. oceanicus einerseits sowie fiir G. duebeni und G. salinus andererseits
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Abb. 7: Gammarus locusta (& &, 0,04-0,06 g). Relativer Oz-Verbrauch (bei 15° C) nach sprung-

haftem Salinititswechsel von 10 %o in 30 %o als Funktion der Zeit. Fiir die als Relativwerte

wiedergegebenen Stoffwechseldaten (vgl. Text) wurden der mittlere Fehler des Mittelwertes

(senkrechte Rechtecke) und die Standardabweichung (senkrechte Striche) errechnet. n = Anzahl
der Versuchstiere
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Abb. 8: Gammarus zaddachi (3 3, 0,02-0,05 g). Relativer Op-Verbrauch (bei 15° C) nach
sprunghaftem Salinitdtswechsel von 10 %o in 30%o. (Vgl. Erlduterungen zu Abb. 7)

sich als recht dhnlich erwies, sind die Ergebnisse fiir jeweils nur einen Vertreter dieser
Arten dargestellt worden.

Der mehr oder weniger starke Anstieg des respiratorischen Stoffwechsels, der in
dieser und in den anderen Versuchsserien unmittelbar nach dem Salinititswechsel zu-
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tage treten kann, ist zum Teil auf eine ErhShung der lokomotorischen Aktivitit zu-
riickzufiihren. Durch die Konzentrationsinderung im Auflenmedium kommt es anfangs
vielfach zu Fluchtreaktionen, die sich in stirkerer motorischer Aktivitic niederschlagen.
Derartige, im allgemeinen nur kurzzeitige Aktivitdtsphasen konnen auch wihrend des
weiteren Verlaufs des Anpassungsgeschehens auftreten. Sie blieben jedoch bei der Aus-
wertung unberiicksichtigt. Daraus erklart sich, weshalb sich die pro Stunde angegebenen
Mittelwerte nicht durchgdngig auf die gleiche Anzahl von Versuchstieren beziehen.
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Abb. 9: Gammarns duebeni (3 & + 9@, 0,06-0,09 g). Relativer Og-Verbrauch (bei 15° C)
nach sprunghaftem Salinititswechsel von 10 %o in 30 %o. (Vgl. Erlduterungen zu Abb. 7)

Die nicht unerhebliche Streubreite der Messungen ist in erster Linie auf indivi-
duelle Unterschiede zurtickzufithren, die in bezug auf die Reaktionen der Versuchstiere
zutage tritt, in geringerem Mafle aber auch auf eine etwas erhShte Spontanaktivitit,
die jedoch im allgemeinen rasch abklingt. Es sei daher betont, dafl angesichts des von
Art zu Art recht unterschiedlichen Kurvenverlaufs keine Veranlassung besteht, die be-
obachteten Verdnderungen des Atmungsstoffwechsels generell auf eine gesteigerte loko-
motorische Aktivitit zuriickzufithren.

Die nichste Versuchsreihe umfafite einen sprunghaften Wechsel von 309%/s0 in 45 %/0o.
Wihrend sich bei G. locusta ein etwas verringerter Sauerstoffbedarf einstellr, kommt
es bei G. oceanicus und G. salinus zu einem stirkeren, bei G. duebeni zu einem gerin-
geren Stoffwechselanstieg (Abb. 10-13). Nach ungefihr 4-7 Stunden werden annihernd
konstant bleibende mittlere Werte erreicht. Der Anpassungsvorgang vollzieht sich also
ebenfalls ziemlich rasch. Die Reaktionen von G. zaddachi wurden nicht getestet, da die
Toleranz dieser Species gegeniiber polyhalinen Medien relativ gering ist. Die anderen
Arten tiberstanden eine Uberfithrung von 30 %0 in 45 %/es besser, wie einige erginzende
Kontrollserien zeigten. So lag die Sterblichkeit in meinem Medium von 45 %0 bei G.
locusta, G. oceanicus und G. salinus innerhalb eines Zeitraumes von 12 Tagen zwischen
20 und 30 %q; bei G. duebeni betrug diese nur 5 %,
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Abb. 10: Gammaras locusta (3 3 + 9, 0,06-0,07 g). Relativer Os-Verbrauch {bei 15° C)
nach sprunghaftem Salinitatswechsel von 30 %o in 45 %o. (Vgl. Erliuterungen zu Abb. 7)
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Abb. 11: Gammarus oceanicus (& & + 99, 0,03-0,04 g). Relativer Og-Verbrauch (bei 15° C)
nach sprunghaftem Salinititswechsel von 30 %o in 45 %o. (Vgl. Exliuterungen zu Abb. 7)

Zwei weitere Versuchsrethen galten schlieflich der Frage nach der Art der Stoff-
wechselreaktionen und ihres Zeitverlaufs bei einem Wedhsel von hsheren zu niederen
Salinitdten. Der Salzgehaltssprung von 30 %40 in 1096 als Pendant zur ersten Testserie
lieferte ein ganz anderes Bild (Abb. 14-19). Abgesehen von G. duebeni mit einem ins-
gesamt gleichbleibenden Stoffwechselniveau, das nur durch eine Overshoot-Reaktion
unterbrochen wird, erfihrt die Atmungsintensitit bei den anderen Arten eine mehr
oder weniger drastische Steigerung. Diese ist bei G. locusta am grofiten mit einem an-
finglichen Anstieg um ca. 70 % iiber die Ausgangswerte. Den markanten Unterschied
in der Reaktionsweise beider Arten veranschaulicht auch Abbildung 19, die das Resul-
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Abb. 12: Gammarus salinus (& 3, 0,03-0,04 g). Relativer Og-Verbrauch (bei 15° C) nach
sprunghaftem Salinitdtswechsel von 30 %o in 45 %0, (Vgl. Erliuterungen zu Abb. 7)
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Abb. 13: Gammarus duebeni (& & + 99, 0,04-0,08 g). Relativer Og-Verbrauch (bei 15° C)
nach sprunghaftem Salinititswechsel von 30 %o in 45 %o. (Vgl. Erlduterungen zu Abb. 7)
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Abb. 14: Gammarus locusta (S &, 0,04-0,06 g). Relativer Op-Verbrauch (bei 15° C) nach
sprunghaflem Salinititswechsel von 30 %o in 10 %e. (Vgl. Erliuterungen zu Abb. 7)
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Abb. 15: Gammarus oceanicus (3 & -+ 99, 0,07-0,08 g). Relativer Oz-Verbrauch (bei 15° C)
nach sprunghaftem Salinititswechsel von 30 %o in 10 %e. (Vgl. Erliuterungen zu Abb. 7)

tat eines mehrfachen Salinititswechsels wiedergibt. Bei den anderen drei Arten, insbe-
sondere bei G. zaddachi, erfihrt der Atmungsanstieg ein nicht so betrichtliches AusmaR.
Die Anderungen des Qos wihrend der Stabilisierungsphase zeigen einen viel lang-
sameren Verlauf als bei den Uberfithrungen von einer niedrigeren in eine héhere Salz-
gehaltsstufe. Erst nach ungefihr 2030 Stunden ist annihernd ein neuer ,steady state®
erreicht, wobel G. locusta und G. oceanicus erwartungsgemif ein etwas héheres Niveau
beibehalten als in der ersten Salzgehaltsstufe. Dies ist auch bei G. salinus der Fall; fiir
die getestete Groflenstufe liegen die beobachteten Endwerte im Mittel geringfiigig hdher
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Abb. 16: Gammarus salinus (3 & + 99, 0,03-0,05 g). Relativer Og-Verbrauch (bei 15° C)
nach sprunghaftem Salinititswechsel von 30 %o in 10 %e. (Vgl. Erlduterungen zu Abb. 7)
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Abb. 17: Gammarus zaddachi (& &, 0,03-0,04 g). Relativer Oz-Verbrauch (bei 15° C) nach
sprunghaftem Salinitdtswechsel von 30 %o in 10 %o. (Vgl. Erliuterungen zu Abb. 7)

als bei den langfristig an 1090 adaptierten Individuen. Wenngleich es sich auch
angesichts der relativ kleinen Zahl an Einzelmessungen um ein zufallsbedingtes Ergeb-
nis handeln kénnte, so deutet dieser Sachverhalt doch darauf hin, daff sich bei G.
salinus die Endanpassung an einen neuen stationiren Zustand innerhalb des Beob-
achtungszeitraumes moglicherweise noch nicht ganz vollzogen haben konnte. Diese
Feststellung diirfte auch fiir G. locusta zutreffen. Einige Messungen, die sich bis zu
48 Stunden nach dem Salinitdtssprung erstreckten, lieflen erkennen, daf der Op-Ver-
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Abb. 18: Gammarus duebeni (§ & + 99, 0,07-0,1 g). Relativer Og-Verbrauch (bei 15° C)
nach sprunghaftem Salinitdtswechsel von 30 %o in 10 %o. (Vgl. Erliuterungen zu Abb. 7)
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Abb. 19: Og-Verbrauch (bei 15° C) eines Q von Gammarus locusta (0,089 g) und eines & von
Gammarus duebeni (0,091 g) nach mehrfachem sprunghaftem Salinititswechsel von 30 %o in
10 %o und zuriick

brauch noch weiter absinken kann; allerdings zeichneten sich dabei nicht unerhebliche
individuelle Unterschiede ab.

AuBerdem ist zu bemerken, daf nicht alle Individuen die plotzliche Uberfithrung
von 30 %/ep in 10 %09 iiberlebten. Daher wurden bei G. locusta wesentlich mehr Mes-
sungen als bei den anderen Arten durchgefithrr. Bel der Auswertung fanden allerdings
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Abb. 20: Gammarus oceanicus (99, 0,06-0,08 g). Relativer Ogp-Verbrauch (bei 15° C) nach
sprunghaftem Salinitdtswechsel von 10 %o in 3 %o. (Vgl. Erliuterungen zu Abb. 7)
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Abb. 21: Gammarus salinus (3 & + @9Q, 0,06-0,08 g). Relativer Og-Verbrauch (bei 15° C)
nach sprunghaftem Salinititswechsel von 10 %o in 3 %o. (Vgl. Erlduterungen zu Abb. 7)

nur die Tiere Berficksichtigung, die den Salzgehaltswechsel ohne eine erkennbare Schi-
digung iiberstanden hatten.

Der Salinititssprung von 10 %o zu 3 %eo reprisentiert zwar nur einen geringen
Konzentrationsunterschied, doch bildet diese untere Salzgehaltsstufe bereits die Tole-
ranzgrenze fiir G. oceanicus und G. salinus. Da sie bei G. locusta noch héher liegt,
unterblieben entsprechende Versuche an dieser Art.

Wie die Abbildungen 20-23 belegen, tritt bei G. oceanicus unmittelbar nach dem
Wechsel eine starke Zunahme des Os-Bedarfs auf, der dann wieder eine etwas riick-
liufige Tendenz aufweist und sich nach ca. 15 Stunden auf ein gleichbleibendes Niveau
einpendelt. G. salinus erreicht mit einem langsameren Anstieg nach etwa 7 Stunden
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Abb. 22: Gammarns zaddachi (3 &, 0,1-0,11 g). Relativer Op-Verbrauch (bei 15° C) nach
sprunghaftem Salinititswechsel von 10 %o in 3 %o. (Vgl. Erliuterungen zu Abb. 7)
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Abb. 23: Gammarus duebeni (& 3, 0,09-0,11 g). Relativer Og-Verbrauch (bei 15° C) nach
sprunghaftem Salinititswechsel von 10 %s in 3 %o. (Vgl. Erliuterungen zu Abb. 7)

einen neuen konstanten Wert. Gegeniiber der Ausgangssituation ist in dieser neuen sta-
tiondren Phase der Sauerstoffverbrauch noch um etwa 30 %5 (G. oceanicus) bzw. 20 %o
(G. salinus) erhoht. Bei G. zaddachi tritt ebenfalls ein Anstieg auf mit einem darauf-
folgenden Abfall, der offensichtlich nach 20-25 Stunden beendet ist. Fin gleiches Ver-
halten zeigt auch G. duebeni, wenngleich die Stoffwechselsteigerung wesentlich geringer
ist und im Endstadium der Stabilisierungsphase die Ausgangswerte fast wieder erreicht
werden.
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Zusammenfassend 148t sich feststellen, dafl im aligemeinen der Anpassungsprozefl
nach abrupten Anderungen des Salzgehaltes wesentlich langsamer vonstatten geht und
mit stirkeren Anderungen der Atmungsintensitit verbunden ist, wenn der Wechsel aus
konzentrierteren in verdiinntere Medien vorgenommen wird als bei Uberfithrungen in
umgekehrte Richtung. Die Frage, inwieweit diese Stoffwechselreaktionen mit den sich
dabei abspielenden osmoregulatorischen Vorgingen verkniipft sind, wird spiter noch
zu erdrtern sein.

Einflufl eines lingeren Nahrungsentzuges

Daf die Stoffwechselintensitit poikilothermer Tiere bei Nahrungsentzug abfille,
ist eine durch zahlreiche Untersuchungen belegte Tatsache. Weniger bekannt ist der
zeitliche Verlauf dieser Stoffwechselreduktion. Versuche iiber den Einflufl eines lang-
anhaltenden Hungerzustandes sollten daher kliren, in welchem Mafl der Sauerstoft-
verbrauch wihrend eines grifleren Zeitraumes absinkt. Von diesen Experimenten
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Abb. 24: Gammarus oceanicus (& &, 0,07-0,09 g). Verinderungen des Og-Verbrauchs (30 %o,
15° C) im Verlauf eines 6 Tage wihrenden Nahrungsentzuges. (Vgl. Erliuterungen zu Abb.7)

wurde zugleich ein Aufschlu dariiber erwartet, inwieweit das Stoffwechselniveau bei
den Versuchen iiber den EinfluR einer sprunghaften Anderung des Salzgehaltes, die
sich ebenfalls iiber lingere Zeit erstreckten, auf Grund des Hungerzustandes zusitzlich
eine Verdnderung erfahren haben kénnte.

Abbildung 24 veranschaulicht die Verinderungen der Atmungsintensitit von
Gammarus oceanicus bei einem iiber 6 Tage wihrenden Nahrungsentzug. Wegen be-
trichtlicher anfinglicher UnregelmiBigkeiten begann die Auswertung der Messungen
erst vier Stunden nach dem Finsetzen der Versuchstiere in die Respirationskammer.
Die Flohkrebse waren zuvor ausreichend mit Nahrung versorgt worden. Wie aus dem
Kurvenverlauf hervorgeht, ist innerhalb der ersten 12 Stunden eine relativ starke
Stoffwechselreduktion zu verzeichnen. Nach ungefihr 20-24 Stunden werden an-
nihernd gleichbleibende Werte erreicht, die etwa 15 % unter dem Ausgangsniveau
liegen; auch im weiteren Verlauf verringern sich diese in nur sehr geringfiigigem Mafe.

Parallelmessungen unter dem Einfluf§ eines lingeren Hungerzustandes an zwei
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Exemplaren von G. duebeni, die sich iiber eine Woche erstreckten, ergaben kein von den
Verhidltnissen bei G. oceanicus abweichendes Bild, so dafl auch bei den anderen Arten
mit einer dhnlichen Situation hinsichtlich der Stoffwechselreduktion im Hungerzustand
gerechnet werden kann.

Einfluff des Aktivititszustandes und der
Ventilationsrhythmik

Wie bei vielen in der Gezeitenzone beheimateten Tieren sind auch von Amphi-
poden Periodizititserscheinungen bekanntgeworden, denen endogene Rhythmen zu-
grunde liegen. Bei verschiedenen Species — so auch bei Gammarus-Arten — wurde eine
mit dem Tag-Nacht-Zyklus und dem Gezeitenzyklus gekoppelte Aktivititsrhythmik
nachgewiesen, iiber die zahlreiche Finzelarbeiten vorliegen. Eine erhohte nichtliche Be-
wegungstitigkeit beobachreten Jansson & KZALLenDER (1968) an G. oceanicus sowie
DENNERT et al. (1969) an G. zaddachi. Eine mit den Gezeitenphasen korrelierte Akti-
vitdtsperiodik stellten zudem Harcrow & Bovp (1967) bei G. oceanicus sowie Fin-
cHaM (1972) bei Marinogammarus marinus fest. HaLcrRow & BOYD registrierten aller-
dings ein rasches Abklingen dieser Rhythmik unter zeitgeberfreien Laboratoriums-
bedingungen.

Eine Analyse moglicher Einfliisse endogener Rhythmen auf das Stoffwechselniveau
wurde nicht in den unmittelbaren Blickpunkt vorliegender Untersuchungen gestellt.
Wie bereits ausgefithrt wurde, stammten die Versuchstiere fast ausnahmslos aus Labo-
ratoriumszuchten; sie boten somit keine Gewihr, dafl im Freiland auftretende Periodi-
zitdtserscheinungen persistierten. So lielen insbesondere die Langzeitmessungen iiber
mehrere Tage zur Ermittlung der Stoffwechselreduktion unter Hungerbedingungen ein
deutliches Wirksamwerden derartiger Einfliisse nicht erkennen. Zwar wurde in einigen
Fillen eine gewisse nichtliche Stoffwechselsteigerung, hervorgerufen durch erhdhte
lokomotorische Aktivitdr, verzeichnet, doch traten zumeist tagesperiodische Schwan-
kungen des Sauverstoffverbrauches unter den Bedingungen eines natiirlichen Licht-Dun-
kel-Wechsels, wie sie im Labor wihrend der Messungen herrschten, nicht hervor, Einige
orientierende Versucdhe an Exemplaren von G. duebeni, die lange Zeit vor wie auch
wihrend der Messungen einem Licht-Dunkel-Wechsel von 12:12 Stunden ausgeserzt
waren, lieflen ebenfalls das Hervortreten einer Stoffwechselrhythmik nicht klar er-
kennen.

An Hand der kontinuierlich aufgezeichneten Meflwerte konnte der Aktivitits-
zustand der Versuchstiere recht genau beurteilt werden. Durch Beobachtung jhres Ver-
haltens in der Respirationkammer einerseits und Vergleich des registrierten Kurven-
verlaufs andererseits konnte ein eindeutiges Bild dariiber gewonnen werden, ob die
Flohkrebse im Ruhezustand verharrten oder Bewegungen ausfiihrten. Ruhe- und Akti-
vitdtsstoff wechsel lieen sich daher mit weitgehender Sicherheit auseinanderhalten und
zueinander in Beziehung setzen. So konnte bei adulten Individuen im Zustand starker
Bewegungstitigkeit ein Anstieg des Stoffwechselniveaus um das 2,5-3fache gegeniiber
den Ruhewerten gemessen werden; bei Exemplaren von G. duebeni ergab sich sogar
eine Steigerung des Sauerstoffbedarfs von mehr als dem Dreifachen. Dabei ist zu be-
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riicksichtigen, daf die geringe Grofle der Atemkammer keine kontinuierlichen
Schwimmbewegungen, sondern nur ein Hin- und Herpendeln sowie ein Drehen um die
eigene Kdrperachse zuliefl. Die hier angegebenen Werte stimmen grofenordnungsmafig
recht gut mit Daten von Harcrow & Boyp (1967) iiberein. Diese Autoren fiihrten bei
G. oceanicus kombinierte Respirations- und Aktivitdtsmessungen in Abhingigkeit von
der Temperatur durch und ermittelten bei 15° C wihrend Phasen einer Schwimm-
aktivitdt Steigerungen des Sauerstoffverbrauchs um das 2,5fache gegeniiber dem Ruhe-
zustand.

Es wurde bereits darauf hingewiesen, dafl eine véllige Ruhestellung der Floh-
krebse in der Respirationskammer iber lingere Zeit nicht gegeben war, sondern eine
gewisse Spontanaktivitit in Rechnung gestellt werden muf}, die sich in gelegentlichen
Bewegungen des Korpers und der Extremititen sowie der Ventilationstitigheit der
Pleopaden duflert.

Durch die caudad gerichteten Schidge der Pleopoden wird ein Wasserstrom von
vorn zum Hinterende getrieben, der eine stindige Erneuerung des Atemmediums ent-
lang der Kiemenoberfliche und damit einen maximalen Konzentrationsgradienten fiir
den Gasaustausch gewihrleistet. Zur Frage des Regulationsmechanismus der Atem-
bewegungen sind Untersuchungen {iber die Abhingigkeit der respiratorischen Pleo-
podenaktivitit von der Sauerstoffspannung bei G. pulex, G. locusta (WALSHE-MAETZ
1956) und Marinogammarus obtusatus (GaMBLE 1970) sowie an anderen Amphipoden
angestellt worden. Sie ergaben, dafl eine Reduktion der Os-Konzentration bis auf ca.
20 %/ der Normalwerte zu einem starken Anstieg der Schlagfrequenz fithrt, wihrend
noch geringere Konzentrationen einen Abfall der Ventilationsaktivitit bewirken. Bei
Sauerstoffsittigung des Atemmediums beobachtete GAMBLE eine zwar nahezu konti-
nuierliche, jedoch mehr oder weniger irreguldre Pleopodenaktivitdt.

Auch bei den hier untersuchten Gammariden kommt es in Ruhestellung meistens
zu keiner regelmiBigen Bewegungsfolge des Pleopodenschlages. Nach lingerem, un-
gestdreen Verweilen der Versuchstiere in der Atemkammer unter Grundumsatzbedin-
gungen kann jedoch dieser respiratorische Ventilationsmechanismus eine mehr oder we-
niger ausgeprigte Rhythmik annehmen. Wie die Registrierbeispiele der Abbildung 25
verdeutlichen, spiegeln sich derartige periodische Ventilationsbewegungen in den ziem-
lich regelmifigen Schwingungen der Atmungskurven wider. In mehr oder weniger
rhythmischer Bewegungsfolge alternieren dann Phasen des Pleopodenschlages mit Pha-
sen der Pleopodeninaktivitit, so dafl der Kurvenverlauf ein gezacktes Aussehen erhilt.
Wihrend der Ventilationsbewegungen steigt der Sauerstoffverbrauch, um zum Zeit-
punkt der Ruhestellung der Pleopoden wieder abzufallen. Die Amplitudengrofie der
Schwingungen, wie sie auf dem Kompensationsschreiber aufgezeichnet wurde, erwies

Abb. 25: Registrierbeispicle von verschiedenen Versuchstieren mit zum Teil deutlich aus-

geprigter Ventilationsrhythmik. & Gammarns locusta (Q, 30%0); b G. oceanicus (&, 30%0);

¢ G. salinus (@, 30 %o); d G. duebeni (Q, 10%0); e G. duebeni (Jungtier, 30:%0). Die Regel-

mifigkeit des Kurvenverlaufs wird in einigen Fillen (b, c, €) durch kurzzeitige Aktivitats-

phasen unterbrochen, die eine erhohte Og-Aufnahme bedingen. Die Linjen oberhalb der At-

mungskurven geben die O2-Spannung luftgesittigren Wassers in Abhingigkeit von dem ak-
tuellen Luftdruck wieder
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sich als abhingig von der Wasserdurchlaufmenge und der Individuengréfle. Inwieweit
die Ventilationsrhythmik durch weitere Faktoren, wie z.B. der Temperatur, modifiziert
wird, ist im Rahmen dieser Arbeit nicht gepriift worden. Die Rate des Wasserdurch-
laufs, die im Bereich zwischen 12 und 60 ml/h getestet wurde, beeinflufit die Amplitude
dahingehend, dafl deren Hohe mit zunehmenden Durchfluffmengen abnimmt, ohne eine
Verinderung der Frequenz aufeinanderfolgender Aktivitits- und Ruhephasen der
Pleopoden nach sich zu ziehen. Die Differenz der Sauerstoffspannung, die zwischen
Beginn und Fnde der Schlagaktivitit erreicht wurde, betrug auch bei geringem Wasser-
durchlauf im allgemeinen nicht mehr als 8 Torr, in der Regel ergaben sich weitaus ge-
ringere Werte. Es sei jedoch betont, dafl diese Feststellungen nur einen geringen respi-
ratorisch bedingten Abfall der Sauerstoffspannung zur Voraussetzung haben, der unter
den gegebenen Versuchsbedingungen im allgemeinen weniger als 10 %/o vom Sdttigungs-
wert betrug.

Der Einfluf} der Individuengréfie auf die Amplitudengrdfe dokumentiert sich dar-
in, daf diese mit abnehmender Kérpergrofie kleiner wird. Zudem zeigen die Atmungs-
kurven bei noch nicht geschlechtsreifen Tieren im allgemeinen eine weniger ausgeprigte
rhythmische Schwingungsfolge. Die Amplitudenhéhe stellt auch bei volliger Ruhestel-
lung keine unverinderliche Gréfle dar. Sie kann im Verlauf lingerer Zeitriume grofer
oder kleiner werden. Ist letzteres der Fall, dann erhthen sich die Frequenzen der Akti-
vitits- bzw. der Ruhephasen der Pleopoden.

Die vorstehend beschriebenen Regelmifigkeiten des Kurvenverlaufs konnten
lediglich bei einzelnen Individuen von G. salinus, G. oceanicus und G. duebeni regi-
striert werden; bei G. zaddachi traten sie nicht in so ausgeprigter Form zutage, und
auch bei G. locusta wies das Kurvenbild im allgemeinen keine gleichmifige Schwin-
gungsfolge auf.

Vergleicht man die Registrierbeispiele der Abbildung 25, so wird deutlich, daf bei
G. salinus die hichste Zahl alternierender Aktivitits- und Ruheperioden pro Zeit-
einheit zu verzeichnen ist; sie ist bei G. duebeni am niedrigsten, wihrend G. oceanicus
eine mittlere Stellung einnimt. Bei dem hier wiedergegebenen Beispiel fiir G. duebeni
betrigt die Periodenlinge von einer Aktivititsphase bis zur nichsten etwa 8-10 Minu-
ten; als Extremwerte wurden bei dieser Art sogar 20-30 Minuten ermittelt, wobei sich
die Ruhephase der Pleopoden zunehmend verldngerte.

Uber die Anzahl der Pleopodenschlige wihrend der Aktivitdtsphasen sind keine
quantitativen Daten gewonnen worden. An Hand des Kurvenverlaufs und auf Grund
visueller Beobachtungen ist jedoch festzustellen, daf die Anzahl der Pleopoden-
bewegungen pro Zeiteinheit bei G. duebeni relativ niedriger ist als bei G. salinus und
G. oceanicus.

Aus den vorgefithrten und anderen hier nicht dokumentierten Beispielen kann man
indessen nur sehr bedingt artgebundene Unterschiede der Ventilationsrhythmik heraus-
lesen, zumal die dargestellten Kurvenbilder — abgesehen von zahlreichen individuellen
Abweichungen — erst nach Jingerem Hungerzustand, der mit einem Nachlassen der
lokomotorischen Aktivitit verbunden ist, zutage treten. Andererseits kann die bei G.
duebeni verzeichnete relativ geringe Frequenz alternierender Bewegungs- und Ruhe-
phasen der Pleopoden als ein arttypisches Merkmal gewertet werden, welches auf den
verhiltnismifig niedrigen Sauerstoffbedarf dieser Art zuriidszufithren ist.
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Einflufl des Hiutungsgeschehens

Der Ablauf der Wachstumsvorginge vollzieht sich bei den Crustaceen in Hiu-
tungsschritten, die einer hormonalen Steuerung sowie dem Einflufl verschiedener exo-
gener Faktoren unterliegen. Der Hiutungszyklus ist mit zahlreichen Anderungen
grundlegender, in Wechselwirkung stehender Stoffwechselvorginge verkniipfi, die u. a.
den Wasserhaushalt, den Mineralstoffwechsel, den Umsatz von Reservestoffen und die
Atmungsintensitit betreffen.

Der Einfluff der Hiutung auf den Atmungsstoffwechsel ist bisher vor allem an
verschiedenen Decapoden untersucht worden, bei denen generell ein erhdhter Sauer-
stoffbedarf wihrend des Abwurfes des alten Exoskeletts verzeichnet wurde (z.B.
ScupAMORE 1947, FrosT et al. 1951, ScHEER & ScHEER 1954, RoperRTs 1957, HEINE-
MANN 1964). Entsprechende Befunde liegen fiir den Leuchtkrebs Euphausia pacifica
(PARANJAPE 1967) und die Assel Porcellio scaber (WigsEr 1965) vor. Der Anstieg des
respiratorischen Stoffwechsels vor der Hiutung beginnt bei Porcellio scaber mit der
Einstellung der Nahrungsaufnahme. Der Sauerstoffbedarf erreicht zwei steile Maxima;
das erste Maximum f4llt mit der Ecdysis posterioris, das zweite mit der Ecdysis ante-
rioris zusammen. Bei dem Cirripedier Balanus improvisus var. denticulata fanden
Costrow & BookHOUT (1958) keinen Anstieg der Atmung, wihrend BArRNES & Barnes
{1963) hingegen bei Balanus balanoides eine geringfiigige Zunahme des Sauerstoffver-
brauchs wihrend der Hiutung nachweisen konnten. Uber die diesbeziiglichen Verhilt-
nisse bei Gammariden liegen — abgesehen von einer Untersuchung an G. dueben: iiber
den Natriumtransport vor und nach der Hiutung (Lockwoop & ANDREws 1969) —
keine Angaben vor.

Im Rahmen der gegebenen mefitechnischen Mdglichkeiten konnten die Verinde-
rungen der Sauerstoffaufnahme, die sich wihrend des Hautungsgeschehens abspielen,

Tabelle 2

Daten iiber die Verinderung der Atmungsintensitit wihrend der Hiutung bei verschiedenen
Gammarus-Arten (15° C)

Anstieg des  Abfall des wé’.hgga der
Species Geschlecht Frisch- Salinitit Qop Qog Hiutung (%e)
gewicht (%o) vor der nachder “po ooor auf
(mg) Hiutung  Hiutung  Normalwerte
(Std) (Std) (= 100 %)
G. locusta 71,0 30 12 11-13 310
57,1 30 12 ~ 12 390
Q 12,7 30 5-7 8 230
G. oceanicus & 14,5 30 ~5 10-12 260
G. salinus & 46,5 30 ? ~ 8 270
Q 27,4 30 6-7 ~ 10 240
G. zaddachi a3 113,2 10 ? 30 380
G. ducbeni 3 67,6 30 45 15 220
0 49,4 10 6 14 220
@ 34,8 10 10 ~ 20 310
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bei allen untersuchten fiinf Gammarus-Arten kontinuierlich aufgezeichnet werden. Ins-
gesamt wurden 10 Messungen an Tieren beiderlei Geschlechts ausgewertet.

Wie sich an allen fiinf Arten {ibereinstimmend zeigte, geht auch bei den Gamma-
riden dem Prozef} der Abtrennung der alten Cuticula von der Epidermis ein allmih-
licher Anstieg der Atmungsintensitit voraus. Die Atmungskurven erreichen im Durch-
schnitt 5-12 Stunden nach Beginn des Anstiegs einen Gipfel, der mit dem eigentlichen
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Abb. 26: Gammarns locusta (@, 30%s). Og-Verbrauch (bei 15° C) wihrend des Hiutungs-
vorganges

Hiurungsakt zusammenfille (Abb. 26, 27). Das Abwerfen des alten Exoskeletts geht
sehr rasch vonstatten; dieser Vorgang dauert nicht linger als etwa eine Minute. Das
Absprengen der Exuvie wird von einer starken motorischen Aktivitit begleitet. In wel-
chem MafR der gesteigerte Energieverbrauch durch die erhdhte Bewegungstitigheit zu
erkliren ist und inwieweit dariiber hinaus andere mit dem Hiutungsgeschehen einher-
gehende Stoffwechselprozesse, wie z.B. die aktive Wasseraufnahme, den erhdhten
Sauerstoffbedarf bedingen, ist nicht eindeutig zu beurteilen. Zwar ist der Armungs-
anstieg vor einer Hiutung stets mit einer Aktivititszunahme verbunden, doch 1afc sich
an Hand des Kurvenverlaufes abschitzen, mit welcher Intensitit die Krebse Bewegun-
gen ausfithren. Aus den vorliegenden Registrierungen ist jedoch zu erschlieflen, daf die
Zunahme der Stoffwechselleistung nur zum Teil auf eine erhdhte Aktivitdt zuriick-
zufiihren ist.

Die Stoffwechselsteigerung, die zum Zeitpunkt des Abwurfs des Exoskeletts er-
reicht wird, liegt zwischen dem 2,2- und 3,9fachen des vor bzw. nach der IHdutung er-
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reichten normalen Niveaus. Die geringste Steigerung konnte bei einem Exemplar von
G. duebeni und die hichste bei Individuen von G. locusta und G. zaddachi verzeichnet
werden (Tab. 2). Nachdem die Exuvie abgesprengt worden ist, fillt der Oo-Verbrauch
zunichst rasch, dann, etwa 1-2 Stunden spater, etwas langsamer ab. Der Abfall der
Atmungskurven zeigt vielfach einen weniger steilen Verlauf als der Anstieg vor der
Hiutung, so daf sich unsymmetrische Kurvenbilder ergeben kdnnen. Im Verlauf von
8-20 Stunden, maximal 30 Stunden nach der Hiutung, sind die Ausgangswerte fiir den
Sauerstoffverbrauch wieder erreicht.

501|||.v.||x1xliv PSS NN TV T YOO HOUN R S T SO SN ST WO SN D HAT WONOY WO S

T S

Hautung Gammarus duebeni

!

mm'0,/01g /h
) &
&S S
S D o |
gﬁw—i_“{“r'_!_] R S S [ S R S M S B

LA S R S S A S B S S S S St S B R R Sy I B RS B B S S St S

10 15 20 25 30
Stunden

o
[4;

Abb. 27: Gammarus duebeni (9, 10%s). Og-Verbrauch (bei 15° C) wihrend des Hiutungs-
vorganges

Der zeitliche Ablauf der Stoffwechselinderungen vollzieht sich bei den einzelnen
Arten in anndhernd gleicher Weise, wenngleich eine gewisse Schwankungsbreite der
ermittelten Werte festzustellen ist. Diese 1iflt eine mehr oder weniger deutliche Abhin-
gigheit von der Individuengrofle erkennen. Die Verinderungen der Atmungsintensitit
pegeln sich bei kleineren Tieren im allgemeinen schneller auf einen Normalwert ein als
bei grofleren. Offensichtlich steht dieser Sachverhalt in ursichlicher Beziehung zur Hau-
tungsfrequenz, die bei jungen Individuen unter gleichbleibenden Umweltbedingungen
hoher ist als bei adulten. Da sich im Laufe des Wachstums (mit Ausnahme der @9
wihrend der Reproduktionsphase) die Hiutungsintervalle zunehmend verlingern, er-
fahren auch diese Stoffwechselinderungen eine entsprechende zeitliche Verlingerung.

Wie aus Tabelle 2 hervorgeht, sind angesichts der Schwankungsbreite der Daten
fiir den maximalen Os-Verbrauch wihrend des Abwurfs des Fxoskeletts keine aus-
gepragten zwischenartlichen Unterschiede zu erkennen. Die niedrigsten Stoffwechsel-
werte wurden fiir G. duebeni und die hichsten fiir G. locusta ermittelt. Diese Befunde
entsprechen dem unterschiedlichen Sauerstoffbedarf der einzelnen Arten, der — wie vor-

stehend ausgefihrt wurde — bei G. duebeni die geringsten, bei G. locusta die hdchsten
Werte aufweist.
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DISKUSSION

Die folgenden Betrachtungen gelten der Erdrterung einiger stoffwechselphysiolo-
gischer Fragestellungen, die aus den Befunden der vorliegenden Arbeit resultieren. Ab-
schlieflend werden die Ergebnisse der Respirationsmessungen — soweit diese fiir ein
kausales Verstindnis der Umweltbeziehungen der untersuchten Gammarus-Arten Be-
deutung erlangt haben — unter 8kologischen Gesichtspunkten diskutiert.

Physiologische Aspekte

Die Untersuchungen iiber die Grofenabhingigkeit des respiratorischen Stoffwech-
sels in Abhingigkeit von der Salinitit des Auflenmediums haben ergeben, daff — ab-
gesehen von Gammarus locusta in der 30 %/oo-Stufe — mit zunehmendem Korpergewicht
eine relative Abnahme der Stoffwechselintensitit zutage tritt. Diese Stoffwechselreduk-
tion im Verlauf des Wachstums ist durch Werte charakterisiert, die zwischen einer Ge-
wichts- und einer Oberflichenproportionalitit oder sogar darunter liegen. Wie die Mes-
sungen in den beiden getesteten Salzgehaltsstufen gezeigt haben, sind die Regressions-
koeffizienten fiir jede Art durch signifikant verschiedene Werte gekennzeichnet.

Eine Abhingigkeit dieses Koeffizienten von der Salinitdt des Aufenmediums ist
z. B. auch bei Artemia salina (GiLcHRIST 1956), Metapenaens monoceros (Rao 1958),
bei Hemigrapsus-Arten (DennNeL 1960) und Corophium volutator (McLusky 1969)
festgestellt worden. Die vorliegenden Daten liefern somit einen weiteren Beleg fiir die
nicht unerhebliche Variabilitit des Regressionskoeffizienten und dessen Beeinflussung
durch die Salzkonzentration des Auflenmediums.

Zur Bedeutung der Grofe des Regressionskoeffizienten sind in der stoffwechsel-
physiologischen Literatur zahlreiche Uberlegungen angestellt worden. LEumann (1956)
betrachtete den Regressionskoeffizienten als eine erblich festgelegte, arttypische Kon-
stante, wihrend v. BERTALANFFY (1957) diesen in Beziehung zu bestimmten systema-
tischen Kategorien setzte. HEMMINGSEN (1960) kam zu der Auffassung, dafl ein Expo-
nent von 0,75 generell fiir poikilotherme Tiere Giiltigkeit habe. Inzwischen sind jedoch
zahlreiche Befunde erhoben worden, welche diese Auffassungen entkrifter bzw.
widerlegt haben. Nicht nur der Faktor Salinitit beeinflut die Grofe dieses Koeffizien-
ten, sondern es besteht tiberdies eine Abhingigkeit von zahlreichen anderen Variablen,
2. B. dem Aktivitdtszustand (Wesemzier 1960), der Temperatur (KRUGER 1964, Bar-
NEs & BARNES 1969), der Infektion durch Parasiten (DUERR 1967) und der Art des
Atemmediums (NEweLL et al. 1972). Auch jahreszeitliche und populationsbedingte
Stoffwechselunterschiede (Fis & PrEECE 1970) kdnnen sich in der Grifle des Regres-
sionskoeffizienten widerspiegeln, Die Ursachen fiir dessen Inkonstanz sind bislang un-
klar geblieben. Ohne die Diskussion der dargestellten Problematik an dieser Stelle zu
vertiefen, ist daher der Ansicht Kriigers (1964) zuzustimmen, daf die betrdchtliche
Variabilitdt des Regressionskoeffizienten, welche hier nur durch einige Beispiele belegt
worden ist, diesen in jeder Beziehung des Charakters einer grundlegenden Grofie ent-
kleidet.

Verschiedene Aspekte des respiratorischen Stoffwechsels sind bereits an einigen
Vertretern der Gattung Gammarus untersucht worden (ScHAPERCLAUS 1925, ScHLIE-
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PER 1931, Fox & Smmonps 1933, LowensTeIN 1935, KinnNe 1952, Troiant 1954,
Kroc 1954, SuoMaLAaNEN 1958, Luracsovics 1958, Waurtier & Troiani 1960,
WoyNaroviTcH 1961, At & Steere 1962, Harcrow & Borp 1967, Roux & Roux
1967, CuLver & Pourson 1971, Roux 1972). An Hand der zahlreichen in der Literatur
angegebenen Mefldaten wurde der Versuch unternommen, die Gréflen des Sauerstoff-
verbrauchs bei den einzelnen Species zu vergleichen, um den in dieser Arbeit unter-
suchten fiinf Arten Bezugswerte gegeniiberzustellen. Dabei wurde deutlich, daf} ein
Vergleich mit anderen Angaben iiber die Stoffwechselgréfie der einzelnen Gammarus-
Arten nur bedingt méglich ist. Der Hauptgrund fiir diese einschrinkende Feststellung
ist, daf} fast ausnahmslos nur Daten iiber die Atmungsgréfle pro Gewichtseinheit vor-
liegen. Auf Grund der Sroffwechselreduktion im Verlauf des Wachstums, wie sie nach
den gewonnenen experimentellen Erfahrungen bei den Gammariden vorherrschen
diirfte, ist diese Form der Angabe der Stoffwechselintensitit nicht ausreichend. Viel-
mehr ist die Ermittlung der allometrischen Parameter zur Charakterisierung der Be-
ziehungen zwischen respiratorischem Stoffwechsel und Kérpergewicht als Voraussetzung
fiir interspezifische Vergleiche anzusehen. Fin derartiges Vorhaben wird iiberdies noch
durch weitere Unsicherheiten belastet, die u. a. darin bestehen, daf den einzelnen
Arbeiten verschiedene Untersuchungsmethoden zugrunde liegen, keine Finheitlichkeit
der Bezugsgrofen fiir den Og-Verbrauch verwirklicht ist und dariiber hinaus in einigen
dlteren Publikationen Fehldiagnosen der getesteten Arten nicht auszuschlieBen sind.

Auf die oben genannte Unzulinglichkeit, die Angabe der Stoffwechsclintensitit
pro Gewichtseinheit ohne Berlicksichtigung der Gréfenabhingigkeit, sind insbesondere
die Diskrepanzen der eigenen Resultate zu den Angaben von SuomaLamven (1958) zu-
rickzufithren, die sich zudem nicht auf Einzelmessungen stiitzen. Er verzeichnete bei
G. duebeni und G. oceanicus bei 15° C und 10 %go gleich hohe Stoffwechselwerte, wih-
rend er bei G. zaddachi gegeniiber diesen Arten einen um fast die Hilfte hSheren
Sauerstoffbedarf ermittelte. Bei G. oceanicus fand SUOMALAINEN einen erhdhten Qo
in 7 %00 und 4 ¢/oo, desgleichen bei G. zaddachi in 4 %/pe. In 1 %e0 stellte er bei G. oceani-
cus einen starken, bel G.zaddachi einen schwachen Abfall fest, wihrend er bei G. due-
beni im Bereich zwischen 20 %00 und 1 %00 keine wesentlichen Verinderungen der At-
mungsintensitit verzeichnete. Kinng (1952) fand hingegen bei minnlichen Individuen
von G. duebeni eine relative Zunahme des Og-Verbrauchs in 5 ¢/os und einen starken
Anstieg im Bereich von 2 %00 bis zum Siiffwasser, wihrend er bei den @9, fiir die ins-
gesamt hShere Werte ermittelt wurden, ein Maximum des Os-Verbrauchs in 5 %/¢p mit
einem schwachen Abfall in 2 90 und im Siifwasser registrierte, In Salzgehalten iiber
22 %99 bzw. 30 %00 ermittelte er bei 22 und 3 & eine geringfiigige Abnahme des Qos.
Die von Kinne beobachteten geschlechtsspezifischen Unterschiede sind offensichtlich
darauf zuriickzufijhren, dafl die gemessenen 9@ fast ausnahmslos Eier oder Junge im
Marsupium trugen. Dieser Sachverhalr diitfte eine Beeinflussung der MefSwerte verur-
sacht haben. KroG (1954) fand hingegen bei G. limnaens keine geschlechtsbedingten
Unterschiede, ein Resultat, das auch den eigenen Befunden entspricht.

Soweit die Literaturangaben einen interspezifischen Vergleich unter den oben an-
gefithrten Vorbehalten zulassen, ist die Schlufifolgerung zu ziehen, daf Gammarus-
Arten des Siifliwassers eine hohere Stoffwechselintensitit aufweisen als euryhaline For-
men. Dies belegen die vergleichenden Untersuchungen von Fox & Smmownps (1933)
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an G. locusta, G. marinus und G. pulex sowie von SuomaLAINEN (1958) an G. duebeni,
G. zaddachi, G. oceanicus und G. pulex, die jeweils mit gleicher Methodik durchgefiihrt
worden sind. Eine Bekriftigung erfihrt diese Feststellung durch eine Gegeniiberstellung
der relativ hohen, auf das Trockengewicht und eine Temperatur von 15° C bezogenen
Atmungswerte fiir die Siiffwasserformen G. pulex, G. fossarum (~ 1200 mm3 Oy/g/h)
und G. lacustris (~ 1050-1300 mm3 Oy/g/h) (Roux & Roux 1967, Roux 1972) mit
den MefRdaten fiir die hier untersuchten euryhalinen Arten. Unter Bezug auf das Trok-
kengewicht ergeben sich lediglich fiir G. locusta Werte (~ 900 mm? Oq/g/h bei 30 %o0),
die nur wenig unterhalb des Groflenbereichs der limnischen Gammariden liegen, wih-
rend die Angaben fiir die ebenfalls euryhalinen Species Marinogammarus (Gammarus)
marinus und G. chevreux; (Fox & Smamonps 1933, LOWENSTEIN 1935) mehr dem
Sauerstoffbedarf von G. salinus und G. oceanicus zu entsprechen scheinen.

Die Stoffwechselinderungen nach einem Salinititswechsel sind eng verkniipft mit
osmo- und ionenregulatorischen Prozessen, die zur Einstellung eines neuen Konzentra-
tionsniveaus der extrazelluliren und intrazelluliren Korperflissigkeiten fithren. Im
folgenden werden daher einige Aspekte der osmotischen Anpassung bei Krebsen und
deren Beziehung zum respiratorischen Stoffwechsel diskutiert.

Allen bisher untersuchten Gammarus-Arten, bei denen es sich sowohl um Meeres-
und Brackwasser- als auch um Stfwasserbewohner handels, ist die Eigenschaft hyper-
osmotischer Regulation gemeinsam, doch bestehen in Abhdngigkeit von der Bindung an
die verschiedenen Lebensriume Unterschiede hinsichtlich-des osmoregulatorischen Lei-
stungsvermdgens. Unter den in der vorliegenden Arbeit behandelten Arten ist lediglich
die extrazellulire anisosmotische Regulation von G. locusta, G. duebeni und G. ocea-
nicus gepriift worden (vgl. BEapLE & CRAGG 1940, KinnE 1952, WERNTZ 1963).

Die osmotische Innenkonzentration zeichnet sich unterhalb von 30 %/ou bei G. ocea-
nicus (WERNTZ 1963), 24 %00 bei G. locusta (BEapLE & CrAGG 1940) und 22 %00 bei
G. duebeni (KiNNE 1952) durch eine zunehmend hypertonische Reaktion aus. Mit fort-
schreitender Verdiinnung des Auflenmediums fillt die osmotische Konzentration der
Blutfliissigkeit nur geringfiigig ab, wobei die osmoregulatorische Leistung, bezogen auf
die Konzentrationsdifferenz zwischen Innen- und Auflenmedium, stindig ansteigt. Sie
erreicht bei G. duebeni und G. oceanicus in oligohalinen Stufen (<5 %/40) ein Maximum
und sinkt im unteren Grenzbereich der Salinititstoleranz, in dem es schlieflich zu einem
Zusammenbruch der Regulationsmechanismen kommt, rasch ab. Oberhalb der genann-
ten Brackwasserstufen und im Meerwasser liegt ein poikilosmotisches Verhalten vor, In
diesem Bereich bestehen nahezu isosmotische Verhiltnisse, wenngleich eine schwach
hypertonische Reaktion der Blutfliissigkeit erhaiten bleibt. Es ist anzunchmen, daf die
Regulation der osmotischen Konzentration der Himolymphe bei G. salinus und G.
zaddachi in shnlicher Weise erfolgt.

Im Rahmen der vorliegenden Untersuchungen gewinnt die Frage besonderes Inter-
esse, mit welcher Geschwindigkeit sich die osmoregulatorischen Vorginge auf extra-
zelluldrer und intrazellulirer Ebene nach einem Salzgehaltssprung vollziehen. Uber
den zeitlichen Ablauf der osmotischen Anpassung liegen verschiedene Befunde an Cru-
staceen, vor allem an Decapoden, vor, die einige Auskiinfte zu dieser Frage liefern.

Gross (1957) fand, daB die Osmolaritit der Himolymphe bei Pachygrapsus cras-
sipes nach einem osmotischen Stress sowohl in hypertonischen als auch in hypotonischen
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Medien innethalb von 24 Stunden (bei 16° C) ein neues konstantes Niveau erreicht.
Studien von Druner (1962) an Hemigrapsus oregonensis und H. nudus ergaben, daf§
sich ein neuer ,steady state“ der osmotischen Konzentration der Himolymphe inner-
halb von 24-48 Stunden (bei 15° C) nach einer Uberfithrung in verschiedene Salz-
gehaltsstufen einstellt. Die stirksten Verdnderungen der osmotischen Werte erfolgen
innerhalb der ersten drei Stunden. Die osmotische Anpassung vollzieht sich am lang-
samsten nach einem Wechsel in hyperhaline und oligohaline Konzentrationsstufen. Zu
dhnlichen Befunden kamen Secar & BursaNck (1963) an dem Isopoden Cyathura
polita, der ebenso wie die Hemigrapsus-Arten eine hyperosmotische Regulation in
Bradkwassermedien aufweist. Bei einer Uberfithrung aus 8 %0 in 1 %00, 16 %00 oder
24 9/40 waren nach 3 Stunden etwa gleichbleibende Werte der Osmolaritit der Himo-
lymphe erreicht (bei 22° C). Erfolgte ein Wechsel in hohere Salinitdtsstufen (bis 48 %/e0),
so war der osmotische Ausgleich erst nach 24-48 Stunden beendet.

In einer Untersuchung iiber kinetische Aspekte der extrazelluliren anisosmotischen
und intrazelluldren isosmotischen Regulation bei Carcinus maenas fanden Simsers et
al. (1972), dafl der Op-Verbrauch nach einem Salinitdtssprung von 11 %/e0 in 38 ®/00 ab-
sinkt und innerhalb von 8-12 Stunden (bei 11° C) einen neuen konstanten Wert er-
reicht. Die Konzentration der freien Aminosiuren und Proteine im Serum fillt eben-
falls innerhalb eines halben Tages auf ein dann gleichbleibendes Niveau ab. Die Osmo-
laritdt der Himolymphe sowie die Konzentrationen von Na, K, Ca und Mg erfahren
hingegen eine langsamere zeitliche Verdnderung; erst nach 24 Stunden ist die Konzen-
trationserh6hung beendet. Auch die intrazellulire Regulation ist innerhalb eines Tages
vollzogen; lediglich niedermolekulare Neutralzucker erreichen erst nach einer ca. 10-
tdgigen Anpassungsdauer ein neues, und zwar betrichtlich erhdhtes Konzentrations-
niveau.

Anpassungsversuche an Carcinus maenas aus Ostsee und Nordsee in 15 /o0 und
30 %00 ergaben, dafl die Stoffwechseladaptation von Kiemengewebe erst nach etwa
5 Tagen vollzogen ist (THEEDE 1964). Diese wie auch weitere Befunde von King
(1965) weisen darauf hin, dafl sich isolierte Gewebe anders als Ganztiere nach einem
osmotischen Stress verhalten kénnen.

WEBER & SPAARGAREN (1970) fanden bei Crangon crangon, dafl die osmotische
Konzentration der Himolymphe bei einem Wechsel von 30 %/g0 in 15 %0 nach 15 Stun-
den einen neuen stationdren Wert erreicht (bei 15° C). Die Untersuchung der isosmoti-
schen intrazelluliren Regulation an dem gleichen Objekt ergab einen Anstieg ninhy-
drinpositiver Substanzen in der Muskulatur nach einem Umsetzen von 17 %60 in 33 %/
(bei 5° und 15° C), wobei nach 24 Stunden ein neues gleichbleibendes Konzentrations-
niveau erreicht war. Ein Salinitdtssprung in umgekehrte Richtung beanspruchte bis zur
Einstellung eines neuen Gleichgewichtszustandes etwa die gleiche Zeit (WEBER & VAN
Marrewijg 1972). Die in geringer Konzentration vorhandenen ninhydrinpositiven
Substanzen der Blutfliissigkeit fallen innerhalb weniger Stunden nach einer Uberfiih-
rung von 17 %0 in 33 %00 ab; bei einem Sprung von 33 %0 in 17 %00 erfolgt hingegen
eine Konzentrationszunahme dieser Substanzen, die erst nach 3-5 Tagen bei grofer in-
dividueller Schwankungsbreite ein neues stationires Niveau erreichen.

Bei Palaemon serratus und Lysmata seticandata wurde an Hand von Messungen
der gesamten osmotischen Konzentration und der Elektrolytkonzentration der Fimo-
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lymphe festgestellt, dafl nach einer Uberfithrung von 39 %0 in 24 %40 (bei 4° und 22°C)
eine sehr rasche osmotische Anpassung erfolgt, wobei bereits nach etwa einer Stunde
nahezu stationdre Werte erreicht werden (SPAARGAREN 1972). Bei Lysmata setican-
data dauert dieser Vorgang nur geringfiigig linger als bei Palaemon serratus. Unmit-
telbar nach dem Wechsel kommt es zu einer relativen Erhdhung der Konzentration an
Nidhtelektrolyten in der Hamolymphe. Wihrend Lysmata seticandata stark osmokon-
form reagiert, weisen Crangon crangon und Palaemon serratus in niederen Salinititen
eine Hyper- und in hheren Salinitdten eine Hyporegulation auf.

Auch bei dem Amphipoden Corophium wolutator, einem hyperregulierenden
Bracdkwasserbewohner, konnte beziiglich der Osmolaritit der Blutfliissigkeit eine rasche
osmotische Anpassung festgestellt werden, die nach einer Ubertragung von 3 % in
10 %/go innerhalb von 3 Stunden vollzogen ist (McLusky 1969).

Daf dieser Vorgang auch bei Gammariden innerhalb von einigen Stunden, allen-
falls nach etwa einem Tag abgeschlossen sein diirfte, ist auch einigen Angaben von
WERNTZ {1963) zu entnehmen. Er fand, dafl bei G. oceanicus die osmotische Konzen-
tration der Hamolymphe gleichbleibende Werte innerhalb von 12 Stunden nach einer
sprunghaften Uberfiihrung von 32 %00 in 3,5 %00 erreicht (bei 16°—19° C). Bei G.
fasciatus ist dies bereits innerhalb von 1¢/2 Stunden nach einem Wechsel aus Siilwasser
in Brackwasser von 21 %/go der Fall.

Zahlreiche Untersuchungen iiber den Zusammenhang zwischen Atmungsintensitit
und Salzgehalt des AuBenmediums haben deutlich werden lassen, dafl recht unterschied-
liche Beziehungen vorliegen konnen. Folgende Reaktionen lassen sich beziiglich der
Hohe des Og-Verbrauchs unterscheiden (vgl. Kinng 1971): (1) Zunahme in subnorma-
len und/oder Abnahme in supranormalen Salinititen, (2) Zunahme in sub- und supra-
normalen Salinititen, (3) Abnahme in sub- und supranormalen Salinitdten und (4)
Fehlen erkennbarer Verinderungen. Die ersten beiden Gruppen umfassen im wesent-
lichen euryhaline Wirbellose, die dritte wird durch stenohaline Formen vertreten, wih-
rend die vierte Gruppe durch holeuryhaline oder extrem euryhaline Arten reprisentiert
wird. Da die untersuchten Gammarus-Arten auf Grund ihrer Stoffwechselreaktionen
in die ersten beiden Gruppen einzureihen sind, soll auf die beiden folgenden Gruppen
nicht niher eingegangen werden.

Beispiele fiir Reaktionen nach dem ersten Typ liefern Untersuchungen an den
Crustaceen Carcinus maenas (SCHLIEPER 1929), Uca spp. (Gross 1957) und Hemi-
grapsus oregonensis (DeuNEL 1960). Dem 2. Typ kdnnen u.a. zugeordnet werden:
Ocypode albicans (FLEMISTER & FLEMISTER 1951), Palaemonetes varians (Lorrs 1956),
Metapenaeus monoceros (Rao 1958) und Crangon vulgaris (FlAGERMAN 1970).

Nach den vorliegenden Ergebnissen zeichnet sich bei euryhalinen Gammariden eine
generelle Tendenz zur Erhhung der Atmungsintensitdt als Folge einer Verringerung
des Salzgehaltes im Bereich suboptimaler Konzentrationsstufen ab. In diesem Zusam-
menhang sei auch verwiesen auf dltere Befunde von ScHLIEPER (1931), der bei G. locu-
sta eine Abnahme der Stoffwechselgrofie um 189/ nach Uberfilhrung aus einem
Medium von 16 %00 in Seewasser von 32 %o feststellte sowie von LOWENSTEIN (1935),
der bei G. dhevreuxi gegeniiber den in 32 %oy erhaltenen Mefiwerten in 8 %00 einen um
ca. 20 /o verringerten Qos ermittelte. Jedoch, ohne Kenntnis der allometrischen Para-
meter, zumindest aber ohne Angabe der untersuchten Grofenklassen, haben diese
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und andere Angaben iiber Anderungen des Og-Verbrauchs keinen zuverlassigen Aus-
sagewert, wie die vorstehenden Ausfithrungen iiber die Beziehungen zwischen Atmungs-
stoffwechsel und Kdrpergewicht in Abhingigkeit vom Salzgehalt deutlich gemacht
haben.

Wie aus den vorliegenden Untersuchungen hervorgeht, ist die Atmungsintensitit
der einzelnen Gammaras-Arten fast generell erhdht und die Salinititsadaptation bean-
sprucht einen lingeren Zeitraum, wenn nach einem Wechsel aus einem konzentrierteren
in ein verdiinntes Medium eine aktive Salzaufnahme gegen ein Konzentrationsgefille
verstirkt einsetzt, um das Innenmedium hyperosmotisch zu halten. Die Frage, wodurch
die Anderungen des Op-Bedarfs nach einer Herabsetzung oder Erhshung des Salz-
gehaltes hervorgerufen werden, hat noch keine widerspruchsfreie Erklirung gefunden.
ScHLIEPER (1929), der als erster bei einigen euryhalinen Tieren einen Stoffwechsel-
anstieg als Folge einer reduzierten Salzkonzentration im Auflenmedium feststellte,
brachte diesen Befund in Beziehung zu der intensivierten osmoregulatorischen Arbeits-
leistung und dem damit erhShten Energiebedarf. Diese Erkldrung wurde bei entspre-
chenden Befunden tiber die Abhingigkeit der Atmungsintensitit von der Salinitit wie-
derholt herangezogen (z. B. Scrwase 1933, FLemisTER & FLEMISTER 1951). Sie mufite
insofern zunidchst als plausibel gelten, als viele euryhaline Tiere mit hyposmotischer
Regulation in salzreichem Auflenmedium den geringsten Sauerstoffbedarf aufweisen,
wenn sie unter isosmotischen Bedingungen leben. Derartige Beziehungen sind z. B. bel
Hemugrapsus oregonensis und H. nudus {DeuneL 1960) sowie bei dem FluBkrebs A4sta-
cus astacus (PETERs 1935) nachgewiesen worden, der in einem isosmotischen Medium
von 15 %y weniger Sauerstoff verbraucht als in Stilwasser.

Da der zusdtzliche Energiebedarf, der fiir die Aufrechterhaltung osmo- und ionen-
regulatorischer Vorginge erforderlich ist, auf Grund thermodynamischer Uberlegungen
(vgl. Porrs & PARRY 1964) als zu gering angesehen werden muf, um die beobachteten
Stoffwechseldnderungen ausreichend erkliren zu kénnen, ist die Interpretation ScHLIE-
PERS infrage gestellt worden. Auflerdem wiirde der betrichtliche Stoffwechselanstieg,
der bei verschiedenen euryhalinen Evertebraten in Bradkwassermedien gemessen wurde,
eine sehr geringe Leistungsfihigkeit der beteiligten Ionentransportsysteme vorausset-
zen. Dem stehen zahlreiche Versuchsergebnisse an isolierten Geweben entgegen. Auch
die Tatsache, dafl bei manchen Arten keine mefbaren Stoffwechselunterschiede in ver-
schiedenen Salinitdtsstufen zutage treten oder gar eine Verringerung der Atmungs-
intensitdt in stirker ausgesiifiten Medien verzeichnet worden ist, schliefit — zumindest
in diesen Fillen — die Deutung einer erhShten Energieleistung durch osmo- und ionen-
regulatorische Prozesse aus. ScHLIEPER (1936) hat iiberdies die Verinderungen der
Stoffwechselrate bei abnehmendem Salzgehalt mit einer erhdhten Hydratation der Ge-
webe und einer dadurch gesteigerten Enzymaktivitit zu erkliren versucht. Kine (1965)
zeigte bei verschiedenen marinen und Brackwasser-Arten, dafl auch diese Erklirung
keine allgemeine Giiltigkeit beanspruchen kann.

Die Vorstellung, ein gesteigerter Op-Bedarf nach einem osmotischen Stref sei ins-
besondere auf eine Fluchtreaktion und erhdhte motorische Aktivitit der Versuchstiere
zuriickzufiihren (Gross 1957, McFARLAND & Prckens 1965), kann auf Grund der frii-
her genannten Argumente ebenfalls nicht als ausreichende Erklirung gelten. Wenn-
gleich die Schockreaktion unmittelbar nach einem Salinititssprung kurzzeitig zu ver-
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stirkter Bewegungstitigkeit bzw. zu erhshter Spontanaktivitit fithren kann, so spre-
chen auch die unterschiedlichen Resultate Gber die Verinderungen des respiratorischen
Stoffwechsels bei den einzelnen Gammarus-Arten gegen diese Interpretation.

Fragwiirdig ist auch, inwieweit die Abhingigkeit der Op-Konzentration vom Salez-
gehalt bei gleichem Og-Partialdruck und die damit verinderten Diffusionsverhiltnisse
fiir die Grofe des Atmungsstoffwechsels von Bedeutung sind, doch soll dieses Problem
hier nicht niher erdrtert werden.

Aus den vorstehenden Ausfithrungen und weiteren, nicht erwihnten experimen-
tellen Befunden, die an anderen tierischen Organismen gewonnen wurden, geht hervor,
daf die Beziehungen zwischen Atmungsintensitit und Salinitit noch keine befriedi-
gende Deutung gefunden haben.

Fiir eine Bewertung des osmoregulatorischen Energieaufwandes ist es erforderlich,
auch den Wirkungsgrad der zelluldren Transportmechanismen zu beriicksichtigen, wor-
auf FLorey (1970) hingewiesen hat. Rechnung zu tragen ist fiir eine Kldrung der in
Rede stehenden Problematik insbesondere der Wirksamkeit und Geschwindigkeit des
lonentransports, der Permeabilitit der Aufen- und Zellmembranen fiir Elektrolyte
und Wasser sowie den Mechanismen der intrazelluliren isosmotischen Regulation. In
diesem Zusammenhang werfen auch Untersuchungen iiber die ionale Regulation bei
Gammariden ein Licht auf die Frage der Stoffwechselenergetik in Abhingigkeit vom
Salzgehalt des Aufenmediums. Sie haben zu der Erkenntnis gefiihrt, dafl marine Arten
eine grifere Permeabilitit gegeniiber Salzen und Wasser sowie eine intensivere Urin-
produktion aufweisen als Brackwasser- und Siifiwasserformen (vgl. Surcrirre 1968).
Zadem sind Bradswasserarten, wie G. duebeni und G. zaddachi, befihigt, in niedrigen
Salzgehaltsstufen einen zur Blutkonzentration hyposmotischen Urin zu erzeugen
(Lockwoob 1961, SUTCLIFFE 1967, 1968), wodurch der Wirkungsgrad der Elektrolyt-
regulation erh8ht wird.

Okologische Aspekte

Abschliefend sollen die physiologischen Befunde der vorliegenden Arbeit unter
skologischen Gesichtspunkten betrachtet und zu den Umweltanspriichen der einzelnen
Gammarus-Arten in Beziehung gesetzt werden. Damit soll ein Versuch unternommen
werden, ihre Skologische Differenzierung von der Stoffwechselleistung, dem Adapta-
tionsvermdgen und der Toleranz insbesondere gegeniiber dem Faktor Salzgehalt zu
begriinden. Es sei allerdings vorausgeschickt, dafl es vorerst nicht moglich ist, eine um-
fassende Skophysiologische Charakteristik dieser Artengruppe zu geben, da weitere
funktionelle Merkmale und regulative Eigenschaften unter vergleichenden Gesichts-
punkten experimentell gepriift werden miissen, um zu Fragen der Lebensraumbevor-
zugung, der geographischen Verbreitung, des Konkurrenzvermdgens und anderen Pro-
blemen ausfithrlich Stellung nehmen zu kénnen.

Ausgangspunkt dieser Erbrterung soll ein kurzer Uberblick iber die Umwelt-
anspriiche unter besonderer Beriicksichtigung der Salinitdtstoleranz der einzelnen Arten
sein, iiber die zahlreiche Einzelarbeiten Auskunft geben (u.a. SPOONER 1947, SEGER-
sTRALE 1947, 1959, Kinne 1954, 1959, pEN HarToG 1964, MovacHAR 1964, STock
1967, DENNERT et al. 1969, PINkSTER et al. 1970).
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Unter den behandelten fiinf Species ist G. locusta eine mehr marine Form, die im
vegetationsreichen, flachen Litoralbereich des gemifligten 8stlichen atlantischen Rau-
mes lebt. Thr Vorkommen schliefic sich siidlich an das von G. oceanicus an. In Uber-
lappungsgebieten des Vorkommens beider Arten, wie z. B. in der Ostsee, werden nahe-
zu die gleichen Areale besiedelt. G. oceanicus ist eine arktisch boreale Form des atlan-
tischen Gebiets und bevorzugt das kiistennahe flache Wasser, ertrigt aber eine stirkere
Aussiiflung als G. locusta. G. salinus lebt in bradsigen Gewdssern der verschiedensten
Typen, in denen erhebliche Salzgehaltsfluktuationen auftreten kénnen, doch kommt die
Art auch in rein marinen Gebieten vor. G. zaddachi ist ebenso wie G. salinus eine stark
euryhaline Species. Sie dringt weiter in ausgesiifites Wasser vor als Jetztere und meidet
Gewisser des euhalinen Bereichs. Im oberen Teil von Flufmiindungsgebieten wird
G. salinus im allgemeinen durch G. zaddachi ersetzt, wo diese Art sogar Siiflwasser-
zonen erreicht.

G. duebeni schliefilich ist eine stark euryhaline und eurytherme Bradswasserform,
welche die grofite Skologische Potenz unter den behandelten Gammariden besitzt. Sie
weist eine weite Verbreitung an den nordatlantischen Kiisten auf und bewohnt eine
Vielzahl verschiedener Lebensriume. G. duebeni ist ein charakteristischer Vertreter der
~rockpool“-Fauna, besiedelt brackige Tiimpel, Kanile, Teiche, Randgebiet von Astu-
arien und sogar hyperhaline Gewisser. Im freien Meer tritt diese Form jedoch nur aus-
nahmsweise auf. Dariiber hinaus vermag G. duebeni auch in Siilwasserbiotopen zu
existieren, wobei ihr Vorkommen nicht nur auf den kiistennahen Bereich beschrinke ist,
sondern in Irland und der Bretagne auch im kiistenfernen Siilwasser mit einem relativ
niedrigen NaCl-Gehalt anzutreffen ist. SuTcLirre & Snaw (1968) zeigten an Hand der
unterschiedlichen Fihigkeit zur Natriumregulation, dafl die irische Siiffwasserpopula-
tion eine eigene physiologische Rasse gegeniiber der Brackwasserform darstellt, wenn-
gleich Surcripre (1971) Zweifel anmeldet, ob tatsichlich genotypisch verankerte Merk-
male vorliegen, die es gerechtfertigt erscheinen lassen, von zwei physiologischen Rassen
zu sprechen. SToCK & PINgsTER (1970) fanden jedoch auch morphologische Besonder-
heiten und trennten die Brackwasserform G. duebeni duebeni von der Siflwasserform
G. duebeni celticus als Subspecies voneinander ab.

Aus den vorstehenden Angaben iiber die Habitatpriferenz und Verbreitung geht
hervor, dafl die einzelnen Arten unterschiedliche Skologische Nischen besiedelt haben,
die von der Tolerenz gegeniiber dem Faktor Salzgehalt entscheidend bestimmt werden.
In Abhingigkeit von den speziellen Gegebenheiten eines Biotops kionnen sich deren
Lebensrdume allerdings auch iiberschneiden. Wihrend G. locusta meistens allein auf-
tritt — abgesehen von gelegentlicher Vergesellschaftung mit G. oceanicus und G. salinus
— kann sich die Verbreitung von G. oceanicus, G. salinus und G. zaddachi gebietsweise,
wie im Ostseeraum, tberlappen. In abgeschlossenen brackigen Gewissern ist auch eine
Koexistenz von G. salinus, G. zaddachi und G. duebeni moglich; in Kstuarien weicht
allerdings G. duebeni der Konkurrenz mit diesen Arten aus und besiedelt Teile des
Eu- und Supralitorals, wihrend G. salinus und G. zaddachi erst im unteren Fulitoral
und Sublitoral auftreten (DEN HarTOG 1964). Die beiden letztgenannten Arten kom-
men hiufig sympatrisch vor, wihrend G. duebeni offensichtlich auf Grund seines ge-
ringeren Konkurrenzvermdgens, aber zufolge seiner grofieren Toleranz gegeniiber abio-
tischen Umweltfaktoren in Biotope abgedringt wird, in denen die anderen Gammuarus-
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Arten nicht zu existieren vermdgen (vgl. Kinng 1959). Da jedoch das interspezifische
Konkurrenzvermdgen nicht allein von der physiologischen Leistung einer Art her er-
klirt werden kann, sollen die verschiedenen Aspekte dieses Fragenkomplexes nicht
weiter zur Debatte stehen.

Setzt man die unterschiedlichen Stoffwechselgréflen der einzelnen euryhalinen
Gammariden in Beziehung zu den von ihnen bevorzugten Lebensriumen, so wird ver-
stindlich, dafl G. locusta als Art mit dem relativ hichsten Sauerstofibedarf hauptsich-
lich im sauerstoffreichen, freien Wasser verbreitet ist, wihrend G. duebeni als die Form
mit der geringsten Atmungsintensitit in Biotopen mit extremen Umweltbedingungen
noch Lebenschancen findet. Die anderen drei Arten nehmen dagegen eine intermedidre
und untereinander nicht so deutlich abgegrenzte Position ein, wobei sich allerdings G.
oceanicus von G. salinus und G. zaddachi deutlicher abhebt als die beiden letztgenann-
ten Arten voneinander.

Der Fihigkeit von G. duebeni, einen plotzlichen Salzgehaltswechsel ohne nach-
haltige Anderungen der Stoffwechselintensitit zu kompensieren, ist eine besondere
adaptive Bedeutung zuzumessen. Diese Eigenschaft ist im Lichte des Vorkommens die-
ser Art in Gebieten mit besonders starken Salinititsschwankungen zu sehen. In bezug
auf die physiologische Fihigkeit zur Salzgehaltsanpassung erweist sich G. locusta wie-
derum als das andere Extrem. Aus der erheblichen Steigerung der Atmungsintensitit
nach einem Wechsel aus einem konzentrierten in ein verdiinntes Medium ist abzulesen,
daB die Stoffwechseltkonomie dieser Art durch einen derartigen Salinititsstref in nach-
haltiger Weise belastet wird. Dieser Sachverhalt liefert eine Erkldrung dafiir, weshalb
G. locusta nicht in poikilohaline Astuare vordringt, sondern homoiohaline Gebiete be-
vorzugt. Diese Species lebt daher vorwiegend im euhalinen Bereich; sie vermag nur in
einem relativ stabilen Milieu, wie der Ostsee, wo aperiodische Salinitdtsfluktnationen
weitgehend fehlen, in salzarme Zonen vorzustofen.

Die anderen drei Arten zeigen beziiglich der Reaktionen auf einen Salzgehalts-
wechsel ein dhnliches physiologisches Verhalten und nehmen auch in dieser Hinsicht
eine Mittelstellung ein. Insgesamt scheint das Kompensationsvermégen von G. zaddachi
etwas besser als das von G. salinus ausgebildet zu sein, wenn sich auch die stoff wechsel-
physiologischen Unterschiede zwischen diesen beiden Geschwisterarten als sehr gering
erwiesen haben. Dieses Resultat steht in Einklang mit anderen Befunden tiber die Ahn-
lichkeit funktioneller Merkmale beider Species, wie Untersuchungen tiber die Wachs-
tumsintensitit, Hiutungsfolge, Herzfrequenz und Dauer der Embryonalentwicklung
(KINNE 1961) sowie iiber die Strahlentesistenz (HOPPENHEIT 1969) gezeigt haben.
Wenngleich gewisse Unterschiede der 8kologischen Anspriiche zwischen G. salinus und
G. zaddachi verzeichnet werden kdnnen, so spricht doch ihre grofie strukturelle Ahnlich-
keit, besonders der Jungtiere (vgl. DENNERT et al. 1969), fiir die von Kinne (1961)
gediuflerte Annahme, dafl sie zwei verhaltnismifig junge Species verkdrpern, die offen-
sichtlich erst relativ spit ihre genetische Selbstindigkeit erlangt haben.
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ZUSAMMENFASSUNG

. Der respiratorische Stoffwechsel der euryhalinen Amphipoden Gammarus locusta

(L), G. oceanicus SEGERSTRALE, G. salinus SPOONER, G. zaddachi SExToN und G.
duebeni LitLiesore wurde in einer Durchfluflapparatur auf polarographischem
Weg bei einer Temperatur von 15° C untersudht.

. Bei allen fiinf Arten wurden die Beziehungen zwischen Sauerstoffverbraudh (y)

und Kérpergewicht (x) in Abhingigkeit vom Salzgehalt (300 und 109%/00) gepriift
und die Parameter der allometrischen Funktion y = a . x? ermittelt (vgl. Tab. 1).

. Der Regressionskoeffizient &, der die Gréfienabhingigkeit des Stoffwechsels kenn-

zeichnet, weist artspezifische Unterschiede auf und ist abhingig vom Salzgehalt.
Dieser zeichnet sich — mit Ausnahme von G. duebeni — bei einer Salinitit von 30 %/00
durch hihere Werte aus als bei 10 %0 und ist in allen Fillen signifikant verschieden.
Die Groflenabhingigkeit des Stoffwechsels liegt im Bereich zwischen eciner Ge-
wichts- und einer Oberflichenproportionalitit bzw. sogar darunter (b = ~ 1-0,6).

. Ein interspezifischer Vergleich des Faktors 4, der die aus der Gesamtheit der Mef}-

werte berechnete Atemgrofle von der Gewichtseinheit charakterisiert, ergibt, daff
die Stoffwechselintensitit in der Rethenfolge von G. locusta iber G. oceanicus,
G. salinus, G. zaddachi bis zu G, duebeni fortschreitend abnimmt. Der durchschnitt-
liche Og-Bedarf von Flohkrebsen mit einem Lebendgewicht von 0,1 g reicht bei
30 %00 von 17,1 mm?/h (G. locusta) bis zu 7,1 mm?/h (G. duebeni).

. Die Verinderungen des Og-Verbrauchs nach einem sprunghaften Salinititswechsel

und der zeitliche Ablauf der Salzgehaltsanpassung wurden unter vergleichenden
Gesichtspunkten untersucht. In Abhingigkeit von der Salinititstoleranz der ein-
zelnen Arten erfolgte eine Uberfiithrung von 10 %o in 30 %0, von 30 ¢/o in 45 %/os,
von 30 %/og in 10 %0 und von 10 %0 in 3 %/ac.

. Bei einem Wechsel aus verdiinnten in konzentriertere Medien geht der Adapta-

tionsprozefl wesentlich rascher vonstatten und ist mit geringeren Anderungen der
Atmungsintensitit verkniipft als bei Uberfilhrungen in umgekehrte Richtung. Die
Anpassungszeiten bis zum Erreichen eines neuen, gleichbleibenden Stoffwechsel-
niveaus liegen zwischen 3 und ungefihr 30 Stunden. G. duebeni verfiigt iiber ein
besseres Kompensationsvermdgen als die anderen Arten, unter denen G. locusta
die relativ geringste Regulationskapazitit aufweist.

. Bel Nahrungsentzug sinkt die Stoffwechselrate. Messungen an G. oceanicus haben

ergeben, dafl die Atmungsintensitit nach 20-24 Stunden gegeniiber den Ausgangs-
werten um ca. 15 % abfillt und sich auch innerhalb der folgenden 5 Tage nur
unwesentlich verringert.

. Der Aktivitdtsstoffwechsel adulter Flohkrebse betrigt etwa das 2'/2-3fache des

Ruheumsatzes. Unter Grundumsatzbedingungen kann eine ausgeprigte Rhythmik
der Ventilationsbewegungen der Pleopoden zutage treten.

. Wihrend der Hiutung nimmt die Oz Aufnahme um das 2,2- bis 3,9fache des mitt-

leren Normalverbrauchs zu. Bei G. locusta wurden die hdchsten, bei G. duebeni die
niedrigsten Stoffwechselsteigerungen verzeichnet.

Verschiedene stoffwechselphysiologische Aspekte, insbesondere das Problem der
Salzgehaltsanpassung und der damit verbundenen osmo- und ionenregulatorischen
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Prozesse, werden diskutiert. Die Stoffwechselleistungen der einzelnen Gammarus-
Arten werden verglichen und zu ihren Umweltanspriichen in Beziehung gesetzt.
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