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Stoffwechsel und Wachstum bei Scyphomedusen

F. KRUGER
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ABSTRACT: Metabolism and growth in Scyphomedusae. Measurements on the rate of growth
of Rhizostoma octopus conducted by TrieL (1966) yielded an unusual shape of the graphically
plotted growth curve. The close relation between rates of growth and metabolism suggested,
as a first step, the investigation of the oxygen consumption of this jelly-fish especially as a
function of body weight. In accordance with the high rate of growth, oxygen consumption
related to wet weight does not decrease during growth and shows weight proportionality. The
same seems to be true for specimens of the related Cyanes and Chrysaora species. The rate of
oxygen consumption of Scyphomedusae is rather high. Related to the organic matter the oxygen
consumption in Rhizostoma amounts to 2077 mm?/g/h at 15 C. This value is much higher than
in other invertebrates. The unusual growth curve of Rhizostoma octopus affords a revision of
the growth types established by von Berraransry (1942). His third growth type cannot be
distinguished exactly from the first type and hence must be united with ir. The observations on
Rbizostoma seem to indicate the existence of another third type, where the rate of growth
increases with increasing body size.

EINLEITUNG

Vor kurzem versffentlichte TrigL (1966) Daten iiber das Wachstum der Scypho-
meduse Rhbizostoma octopus. Diese Qualle tritt bei Helgoland normalerweise nur im
Herbst mit einem Scheibendurchmesser von etwa 20 bis 30 ¢m auf. Daher nahm man
bislang an, daf sie vom Kanal oder vom Atlantik angetrieben wird. Dr. H. KHL von
der Auflenstelle der Bundesforschungsanstalt fiir Fischerei in Cuxhaven machte Herrn
Dr. Tuer darauf aufmerksam, dafl die Blumenkohlqualle in grofer Zahl im Plankton
von Cuxhaven in allen Gréfenstufen — angefangen bei den kleinsten Ephyren — auf-
tritt. Wir miissen uns also von der Vorstellung befreien, daf diese Qualle einen
Fremdling in unserer Fauna darstellt. Das Auftreten jiingster Ephyren, die bei einer
lingeren Verdriftung sicherlich metamorphosiert hitten, beweist das Vorkommen der
zugehdrigen Polypen im Bereich unserer Kiiste und insbesondere auch in der Nachbar-
schaft von Cuxhaven. Allerdings hat man bis jetzt noch nicht die zugehdrigen Polypen
finden konnen (KUHL 1964, 1967).

TriEL, der sich schon seit lingerer Zeit fiir Wachstumsprobleme interessiert, nahm
die hier gebotene giinstige Gelegenheit wahr, Daten iiber das Wachstum dieser Meduse
zu sammeln. Im Gezeitenstrom der Elbe tritt sie zeitweise in grofler Zahl auf. Auf
Grund meines eigenen Interesses fiir die mathematische Erfassung des tierischen Wachs-
tums unternahm ich den Versuch, die von THIEL gegebenen Daten fiir das offensichtlich
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sehr starke Wachstum dieses Coelenteraten genauer zu analysieren. Die Medusen treten
etwa Mitte Juni als Ephyren mit einem Scheibendurchmesser von weniger als 10 mm
auf. Bis zum September wachsen sie zu einem Scheibendurchmesser von 250 mm und
mehr heran. Danach scheinen die Medusen nach der Abgabe der Geschlechtsprodukte
abzusterben. Ende September beobachtete ich sie nicht mehr in Helgoland.

Die Ablésung der Ephyren von den Polypen erfolgt offensichtlich nicht nur zu
einem einzigen Zeitpunkt, sondern erstreckt sich bis in den August hinein, zu welcher
Zeit — allerdings in geringerer Zahl — noch sehr kleine Medusen auftreten. In den spi-
teren Fingen treten daher Medusen sebr unterschiedlicher Grifle auf. Es heben sich bei
den einzelnen Fingen aber deutlich bestimmte Groflenklassen heraus. Die Zahlenan-
gaben von THieL (1966) von 6 Fangterminen in der Zeit vom 25. Juni bis zum 3. Sep-
tember 1964 stellen Durchschnittswerte der einzelnen Finge dar. Sie stimmen mit den
Medianwerten iiberein und lassen sich auch in den Verteilungskurven deutlich als Ma-
xima erkennen. Da die Zeitschrift, in der die Arbeit publiziert wurde, nicht iberall
zugingig sein diirfte, halte ich es fiir niitzlich, seine Tabelle 7, die seine Auswertungen
zusammenfaft, an dieser Stelle wiederzugeben (Tab. 1).

Tabelle 1

Daten von Trrer (1966) iiber das Wachstum von Rbizostoma octopus

Scheibendurchmesser
bei mehr als 50 %o der .
Fangtage Medusen Gesamt-Mittelwerte
25. 6. 1964 10 bis 30 mm 18  mm
13, 7. 1964 10 bis 40 mm 28,3 mm
23, 7. 1964 30 bis 60 mm 48,8 mm
6. 8. 1964 40 bis 90 mm 65,3 mm
21. 8. 1964 60 bis 130 mm 94,0 mm
3. 9. 1964 180 bis 270 mm 225,2 mm

Die graphische Darstellung der linearen Werte fiir den Scheibendurchmesser in
Abhingigkeit von den Fangdaten liefert eine auflerordentlich steile Kurve. Interessan-
ter und fiir Wachstumsanalysen aufschlufireicher ist — allgemein — die semilogarithmische
Darstellung (relative Wachstumskurve), bei der man die Logarithmen der Mefiwerte als
Funktion des linearen Zeitwertes auftrigt. Hierbei ergab sich ein unerwartetes Bild.
Zeichnet man die relative Wachstumskurve eines Fisches, einer Muschel oder eines
Siugetieres, so erhilt man eine Kurve, die sich zur Abszisse 6ffnet. Abweichend verhal-
ten sich z. B. die Insekten, die bei dieser Art der Darstellung angenihert eine Reihe von
Geraden liefern, welche durch die Hiutungsprozesse unterbrochen sind. Die Wachstums-
daten von TuieL fiir Rhizostoma ergeben aber eine Kurve, deren Kriimmungssinn dem
der meisten Kurven entgegengesetzt ist (Abb, 1). Die Kurve verlduft im Anfangsteil
weniger steil als spater.

Von BERTALANEFY (1942) hat auf den Zusammenhang zwischen der Art der Grd-
Renabhingigkeit des Stoffwechsels und der Form der Wachstumskurve hingewiesen. Es
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erschien daher von Interesse, die Groflenabhingigkeit der Atmung bei Scyphomedusen
und insbesondere bei Rhizostoma zu untersuchen.

Nicot (1967) gibt den Sauerstoffverbrauch von Rbizostoma bei 160 C mit 4,2 bis
11,7 mm?/g/h bei einem Mittelwert von 7,2 mm? an. Die idlteren Messungen von WiN-
TERSTEIN (1905) sind mit den vorliegenden Ergebnissen nicht zu vergleichen. Bei einer
Versuchstemperatur von 120 C wird der Sauerstoffverbrauch mit etwa 7 mm?® ange-
geben.

Die von den fritheren Autoren gemessenen Daten geben nur die Atmungsgrofe je
Gewichtseinheit an. Angesichts der in der Regel auftretenden Reduktion des Stoffwech-
sels im Verlauf des Wachstums ist diese Form der Angabe der Stoffwechselgrofie un-
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Abb. 1: Semilogarithmische Darstellung (relative Wachstumskurve) der Wachstumsdaten von
TureL (1966) fiir Rhizostoma octopus

zureichend. Eine fiir weitergehende Analysen brauchbare Beschreibung der Atmungs-
grofle eines Organismus erfordert unbedingt die Angabe des allometrischen Exponenten,
der den Umfang der Stoffwechselreduktion beschreibt. Sie erfordert also die Auswer-
tung der Messungen auf der Basis der allometrischen Funktion. Diese wiederum setzt
die Bestimmung der Atmungsgrofle einer Art tiber eine miglichst weite Gewichtsspanne
voraus. PUTTER (1909) setzte fiir die Scyphomedusen die Giiltigkeit der Oberflichen-
regel voraus. Nicor macht hieriiber keine Angaben, scheint sie aber auch anzunehmen,
Der besondere Verlauf der Wachstumskurve von Rbizostoma octopus forderte aus dem
oben genannten Grunde die Untersuchung der Grofenabhingigkeit der Atmung dieser
Meduse. Ich nahm bei dieser Untersuchung die Gelegenheit wahr, das gleiche Problem
auch an Chrysaora bysoscella und Cyanea zu bearbeiten.
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MATERIAL UND METHODE

Den Kernpunkt der Untersuchung bildete Rbizostoma octopus. Die bendtigten
Medusen lieflen sich recht leicht an der von TrieL angegebenen Stelle im Jachthafen
von Cuxhaven sammeln. Man mufl beim Arbeiten mit Medusen vermeiden, daf} sie mit
Luft in Berithrung kommen oder mechanisch stirker beansprucht werden. Daher sind
in einem Schleppnetz gefangene Medusen fiir physiologische Untersuchungen ungeeig-
net. Wir schopften die mit dem Kescher gefangenen Tiere unter Wasser mit einem
Schopflsffel aus dem Netz und iibertrugen sie vorsichtig in den bereitstehenden Behilter
mit Brackwasser aus dem Hafen.

Dieser Fundort der Medusen ist dadurch bemerkenswert, daf es sich um ein im
hochsten Grade verschmutztes Gewisser handelt. Es treiben dort nicht nur faulende
Fische von den benachbarten Fischverwertungsbetrieben, sondern auch Holzspine und
Abfille jeglicher Art, und auf der Oberfliche schwimmen zahlreiche Olfledse. Erstaun-
licherweise fand sich jedoch ein auflerordentlich reiches Plankton in dem Kescher.

Die Messungen erfolgten im Laboratorium der Hamburger Zentrale der Biologi-
schen Anstalt Helgoland, Die Tiere iiberstanden den Autotransport sehr gut und konn-
ten im Konstanzraum bei 15¢ C bei bestem Wohlbefinden gehiltert werden. Als Futter
erhielten die Medusen im Mixer zerkleinertes Muschelfleisch, das auch Herr HorTmaANN
am Helgolinder Aquarium zur Fiitterung benutzt, Zur Erginzung fiihrte ich in dem
Helgolinder Laboratorium noch Atmungsmessungen an Chrysaora bysoscella und
Cyanea durch, die dort leicht in verschiedenen Groflenstufen zu beschaffen waren.

Die Atmungsmessungen erfolgten in der von mir beschriebenen Apparatur (Kro-
GER 1960), die nach dem Durchstromungsprinzip arbeitet. Sie gestattet, von jedem In-
dividuum eine Reihe von Mefldaten zu erhalten, deren arithmetisches Mittel den Aus-
wertungen zugrunde liegt. Die Sauerstoffbestimmungen erfolgten nach der Winkler-
Methode.

Die Apparatur habe ich in der Zwischenzeit dadurch weniger anfillig gegen Bruch-
gefahr gemacht, dafl die Mehrzahl der Leitungen jetzt aus Trovidur besteht. Dieser
Kunststoff ist offensichtlich hinreichend undurchlissig fiir Gase, um keine Stérungen zu
verursachen. Nur die Temperier-Schlange, das Verteilerrohr und die Tierbehilter be-
stehen noch aus Glas. Da es sich in der Zwischenzeit zeigte, dafl Polyithylenschlauch
fiir Sauerstoff merklich durchlissig ist, ersetzte ich ihn an den Verbindungsstellen durch
dickwandigen Gummischlauch. Die Elastizitit der angewandten Kunststoffleitungen ge-
stattete iiberdies, die Zahl der Schlauchverbindungen wesentlich zu vermindern.
Schlauchverbindungen befinden sich jetzt nur noch an den Ableitungen aus den Tier-
behiltern, die fiir das Auswechseln der Winklerflaschen eine gewisse Beweglichkeit be-
sitzen milssen.

Die Tierbehilter waren geniigend groff, dafl die Medusen sich fret darin bewegen
kdnnen. Um zu verhindern, daf die Versuchstiere durch den Wasserstrom gegen die
Ausstromungsdfinung der Behilter gedriickt werden und damit die Messungen verhin-
dern, stellte ich in die Behilter kleine Gestelle aus Kunststoff, die oben eine Platte be-
saflen, die kurz unter der Aussteomungséfinung der Behilterwandung anlag, durch eine
Reihe von Bohrungen aber dem Wasser ungehinderten Durchtritt lie. Die ganz grofien
Medusen, die nicht in die vorhandenen Tierbehilter pafiten, untersuchte ich in einem
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Filtriertopf nach WiTT, in den die notwendigen Leitungen eingebaut waren. In diesem
Falle iibertrug ich die Medusen mit Hilfe von wassergefiillten Plastiktaschen in den
Behilter, der einen Durchmesser von 20 cm hatte.

Bei den Messungen an Rhizostoma in Hamburg kam Seewasser zur Anwendung,
das um die Hilfte mit Leitungswasser verdiinnt war. Hierdurch stellte ich etwa den
Salzgehalt des Brackwassers im normalen Biotop her. Durch ihr Vorkommen im Miin-
dungsgebiet der Elbe diirfte Rbizostoma gegen Schwankungen des Salzgehaltes nicht
sehr empfindlich sein. Die Messungen an den groflen Exemplaren von Rbizostoma er-
folgten im Helgolinder Laboratorium. In diesem Falle konnte ich nur normales See-
wasser benutzen. Das gleiche war auch der Fall bei den Messungen an den anderen
Medusenarten.

Die Temperatur betrug bei allen Messungen 15° C. Nach dem Prinzip der ge-
steuerten Kithlung (KRiIGER 1957) war sie auch bei hdherer Raumtemperatur leicht
exakt einzuhalten. Fine Ausnahme bilden nur die Messungen in dem WrrTschen Topf,
fiir den kein geniigend grofler Thermostat zur Verfiigung stand. In diesem Falle konnte
die Versuchstemperatur nur niherungsweise eingestellt werden.

Nach Abschlufl der Messungen lief} ich auf einer Glasplatte das den Medusen an-
haflende Seewasser ablaufen und brachte sie in passende Wigegliser, die mit Flief-
papier ausgelegt waren, dessen Trockengewicht vorher bestimmt wurde. Nach der Be-
stimmung des Frischgewichtes, das naturgemif gewisse Unsicherheiten einschlieflt, wur-
den die Medusen zur Bestimmung der Trockensubstanz bei etwa 100° C bis zur Ge-
wichtskonstanz getrocknet. Auch diese Bestimmung kann durch die Hygroskopie der
Calcium- und Magnesiumchloride nicht ganz exakt ausfallen. Es entstehen aber nur
relative Fehler, die alle Wigungen gleichmifig betreffen.

Da bei den Medusen die Trockensubstanz im wesentlichen aus den Salzen des
Meerwassers besteht, versuchte ich auch den Gehalt an organischer Substanz zu bestim-~
men. Zu diesem Zweck wurde die Trockensubstanz auf dem Filter mit einer 5 %o~
Formol-Losung ausgewaschen und zweimal mit destilliertem Wasser nachgewaschen, um
die 16slichen Salze zu entfernen. Anschliefend wurde wieder getrocknet. Ich benutzte
eine Formol-Lésung zum Auswaschen der Salze, um die Eiweif8-Substanzen in eine un-
1sliche Form zu {iberfithren und hierdurch zu verhindern, daf} sie mit in Ldsung gehen.
Bei den kleinsten Medusen versagte das Verfahren, da der Gehalt an organischer Sub-
stanz zu gering war.

ERGEBNISSE DER ATMUNGSMESSUNGEN

Angesichts der Tatsache, daf} sich in der Stoffwechselphysiologie die Giiltigkeit der
allometrischen Funktion zur Beschreibung der Gewichtsabhingigkeit von Prozessen in
zahllosen Fillen bewihrt hat und die einzige Méglichkeit fiir eine einwandfreie Be~
schreibung der Versuchsergebnisse darstellt, erfolgte die Auswertung der Mefergebnisse
auf ihrer Basis. In logarithmierter Form lautet diese Gleichung:

logy =logh + a + logw

In dieser Form stellt die allometrische Funktion die Gleichung einer Geraden dar, und
deshalb erhalten wir bei der Darstellung unserer Meflergebnisse in einem doppelt loga-
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rithmisch unterteilten Koordinatensystem eine Gerade, in deren Nihe die Mefpunkte
angeordnet sind. Die Unschirfe biologischer Mefwerte bedingt naturgemifl eine mehr
oder minder starke Streuung um die Regressionsgerade, welche die exakte Funktion
darstellt.

Die graphische Darstellung bietet nicht nur einen einfachen und schnellen Weg, um
schon im Verlauf der Experimente eine Ubersicht iiber die Versuchsergebnisse zu be-
kommen, sondern gestattet auch niherungsweise die Bestimmung der beiden in der
Gleichung enthaltenen Parameter b und a. Der Parameter o stellt ndmlich in der Glei-
chung den Tangens des Steigungswinkels der Regressionsgeraden dar. Messen wir mit
einem Winkelmesser die Steigung der Regressionsgeraden, so kdnnen wir in einer Ta-
belle der Winkelfunktionen den zugehdrigen Wert fiir a ablesen. Im allgemeinen
schwankt der Wert von o zwischen 0,6 und 1,0. Ein Wert von 0,66 entspricht einer
oberflichenproportionalen Atmung; der Steigungswinkel betrigt in diesem Falle etwa
34%, Eine gewichtsproportionale Atmung wird durch den a-Wert 1,0 beschrieben; der
zugehdrige Steigungswinkel betrigt 459, Hohere a-Werte werden durch einen stirkeren
Kurvenanstieg gekennzeichner.

Neben dem Exponenten kénnen wir auch den Wert fiir & aus der graphischen Dar-
stellung ablesen. Wie sich aus mathematischen Griinden leicht erkennen 14ft, stellt die-
ser Wert die Stoffwechselgréfe eines Individuums von der Einheit des gewihlten Ge-
wichtes dar. Wir suchen also auf der Abszisse, auf der man normalerweise die unabhin-
gige Variable — in unserem Falle also das Gewicht — abtrigt, den Wert 1 auf und finden
den zugehdrigen Schnittpunkt mit der Regressionsgeraden. Dieser Schnittpunkt stellt
den Parameter & dar. In der Literatur wird der b-Wert oft als bedeutungslos bezeichnet.
Dadurch aber, dafl er die auf die Gewichtseinheit bezogene Stoffwechselgrifle be-
schreibt, bildet er eine wertvolle Basis fiir Vergleichszwecke. Bei der allometrischen
Auswertung stellt b das geometrische Mittel der Mefiwerte dar. Bei der Berechnung
aus den linearen Daten wiirde sich ein etwas hSherer Wert ergeben. Die graphische
Darstellung bietet eine einfache Moglichkeit zur Kontrolle der mathematisch exakten
Berechnung.

Da biologische Mefwerte stets eine gewisse Schwankung um einen zugrunde liegen-
den Mittelwert zeigen, gestatten wenige Mefipunkte keine zuverldssige Bestimmung der
Parameter der allometrischen Funktion. Will man zu zuverldssigen Ergebnissen kom-
men, so mufl man die Gewichtsspanne der Versuchstiere so weit wihlen, dafl die Ab-
weichungen der Einzelmessungen vom theoretischen Wert gering werden gegeniiber den
Differenzen, die sich aus dem gesamten Kurvenverlauf ergeben. Aus diesem Grunde
wertete ich bei meinen Versuchen an Rhbizostoma eine Spanne von nahezu 4 Zehner-
potenzen aus, nimlich Medusengewichte im Bereich zwischen 0,1 g und mehr als 1000 g.
Bei der recht groflen Schwankungsbreite der Einzelwerte erwies sich diese Weite der
Spanne auch als erforderlich. Die graphische Darstellung der Parameter der allometri-
schen Funktion erginzte ich durch die rechnerische Auswertung nach der {iblichen Form
der Regressionsberechnung. Hierbei ist allerdings zu beachten, dafl einzelne an den En-
den des Mefibereiches liegende Werte, die stirkere Abweichungen von der Punktion zei-
gen, das rechnerische Ergebnis stark beeinflussen und dadurch zu irrefithrenden Werten
fithren k6nnen. Hier bietet die graphische Darstellung ein wertvolles Hilfsmittel, solche
Werte zu erkennen. Sie anzuwenden sollte daher nie versiumt werden. Die in neuerer
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Zeit von Morphologen vorgeschlagene Berechnung der reduzierten Hauptachse scheint
mir fiir physiologische Probleme keinen Vorteil zu bieten.

Die doppelt logarithmische Darstellung der Meiwerte fiir den Sauerstoffverbrauch
von Rbizostoma octopus in Abhingigkeit vom Feuchtgewicht ist in Abbildung 2 wie-
dergegeben. Schon der Augenschein ldfit den starken Anstieg der Atmungswerte mit
dem Gewicht erkennen, der offensichtlich in der Nihe von 459 liegt. Ein klein wenig aus
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Abb. 2: Doppellogarithmische Darstellung der Mefiwerte fiir den Sauerstoffverbrauch von
Rbizostoma octopus in Abhingigkeit vom Feuchtgewicht

dem Verlauf der iibrigen Punkte fallen die Werte fiir die drei schwersten Medusen her-
aus, ohne ihn aber grundsitzlich zu verindern. Hierbel ist aber zu beriicksichtigen, dafl
die Messungen an diesen Medusen nicht ganz unter den gleichen Bedingungen erfolgten,
wie bei den iibrigen Tieren. Zum einen war die Salzkonzentration bei diesen Messun-
gen hher, und zum andern konnte die Temperatur nicht ganz exake eingestellt werden.
Lift man aus diesem Grunde die drei Messungen bei der Berechnung aus, so erhilt man
fiir den Exponenten ¢ rechnerisch den Wert von 0,988 — praktisch also gleich 1,0. Dieses
Ergebnis war aus der graphischen Darstellung zu erwarten. Die Atmung von Rbizo-
stoma octopus verliuft also — bezogen auf das Feuchtgewicht — gewichtsproportional.
Der Sauerstoffverbrauch je Einheit des Feuchtgewichtes wird ausgedriickt durch den
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Wert &; er betrigt 13,5 mm?/g/h. Es entspricht dieser Verbauch etwa dem oberen
Grenzwert, den Nicotr (1967) angibt.

Die iiberraschende Tatsache, dafl Rhizostoma octopus eine gewichtsproportionale
Atmung zeigt, scheint auch fiir die beiden anderen untersuchten Scyphomedusen zuzu-
treffen, wenn auch in diesem Falle aus technischen Griinden die Sicherung des allo-
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Abb. 3; Doppellogarithmische Darstellung der Meflwerte fiir den Sauerstoffverbrauch von
Cyanea als Funktion des Feuchtgewichtes

metrischen Exponenten nicht mit der gleichen Signifikanz méglich war. Ausschlagge-
bend war hierbei der Umstand, dafl bei beiden Medusen nur eine geringere Gewichts-
spanne erfafit werden konnte. Die erhaltenen Werte zeigen aber bei Cyanea wie auch
bei Chrysaora eindeutig, dafl der Wert des allometrischen Exponenten nicht mit einer
oberflichenproportionalen Atmung vereinbar ist.

Abbildung 3 zeigt den sehr starken Anstieg der Meflpunkte fiir die Atmung von
Cyanea. In diesem Falle konnte eine Gewichtsdifferenz von 3 Zehnerpotenzen erfafit
werden; rechnerisch ergibt sich fiir den allometrischen Exponenten o der Wert 0,91.
Hierbei besteht allerdings der Verdacht, dafl zwei verschiedene Cyanea-Arten zur Un-
tersuchung kamen, nimlich C. lamarckii und C. capillata, die ich bei den Messungen
nicht unterscheiden konnte. Die Trennung der beiden Arten gliickte erst in neuerer Zeit
durch die Untersuchung von TaieL (1962) auf Grund der relativen Tentakelzahlen.
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Beide Arten kommen bei Helgoland vor. Legt man als allometrischen Exponenten den
Wert 1,0 zugrunde, so kommt man fiir Cyanea zu einem Sauerstoffverbrauch von
15,8 mm®/g/h. Er ist also merklich hisher als bei Rhizostoma.

Die Messungen an Chrysaora bysoscella lassen ebenfalls den steilen Anstieg des
Sauerstoffverbrauchs mit zunehmender Gréfle erkennen (Abb. 4). Material und Zeit-
mangel hinderten mich leider, die Atmungswerte bei Individuen iiber 500 g Gewicht
durch weitere Meflwerte zu sichern. Beriicksichtigt man nicht den vollkommen aus den
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Abb. 4: Doppellogarithmische Darstellung der Mefwerte fiir den Sauerstoffverbrauch von
Chrysaora hysosceila als Funktion des Feuchtgewichtes

iibrigen Werten herausfallenden Sauerstoffverbrauch der Meduse von 324 g Gewicht,
bei der eine Schidigung bei der Ubertragung in den Atmungsapparat nicht ausgeschlos-
sen werden konnte, so ergibt sich ans den iibrigen Daten ein o-Wert von 0,98, also
ebenfalls eine gewichtsproportionale Atmung. Nennenswert niedriger liegt dagegen bei
Chrysaora der auf die Gewichtseinheit bezogene Sauerstoffverbrauch von 6,6 mm3/h.

BETRACHTUNGEN ZUR ATMUNGSINTENSITAT DER
SCYPHOMEDUSEN

Die in diesen Versuchen nachgewiesene Proportionalitdt zwischen Sauerstoffver-
brauch und Gewicht bei Scyphomedusen muf§ als vollkommen unerwartet bezeichnet
werden. PUTTER (1909) nahm gerade wegen der starken Oberflichenentwidklung der
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Medusen eine oberflichenproportionale Atmung an. Wir haben es bei den Medusen mit
Organismen zu tun, die eine ansehnliche Grifle erreichen. Thr Vaskularsystem ist zwar
sehr gut entwickelt und nach den Beobachtungen von THIEL von einem starken Wasser-
strom durchspiilt. Er dringt aber nicht in den Schirm ein, der die Hauptmasse der Tiere
bildet. Dieser ist auf eine Sauerstoffversorgung durch Diffusion angewiesen. Es diirfle
unwahrscheinlich sein, daff der ganze Sauerstoffverbrauch konzentriert ist auf die
Auflenflichen der Medusen und das direkt vom Wasserstrom durchspiilte Gastrovas-
kularsystem. Zur eindeutigen Kldrung dieser Frage wiren Messungen an den einzelnen
Organsystemen erforderlich. Bei der sehr starken Zunahme der K&rperanhinge der
Scyphomedusen im Verlauf ihres Wachstums wire eventuell an eine massenproportio-
nale Vergréflerung der Gesamtoberfliche zu denken. Immerhin wire in diesem Falle
eine auflerordentlich starke Konzentrierung der Atmungsaktivitit in der Oberfliche zu
erwarten. Diese ist aber schon, wie weiter unten gezeigt wird, iiberraschend hoch. Da-
her erscheint mir die Moglichkeit nicht wahrscheinlich.

Gerade bei der relativ wenig aktiven Rbizostoma hatte ich einen sehr niedrigen
Sauerstoffverbrauch vermutet und war {iber seine Gréflenordnung erstaunt. Ein Sauer-
stoffverbrauch von beinahe 16 mm3/g/h liegt durchaus in der Grofenordnung der At~
mung anderer Evertebraten. Berechnet auf das Feuchtgewicht verbraucht eine Miesmu-
schel von 1 g Gewicht etwa 70 mm3/g/h bei der gleichen Temperatur (Kriicer 1960).
In dhnlicher Grifenordnung liegt auch der Sauerstoffverbrauch von Arenicola (Krt-
GER 1964). Da bei diesen beiden Beispielen der Sauerstoffverbrauch mit zunehmender
Grofle erheblich abnimmt, verschiebt sich beim Vergleich schwerer Individuen das Ver-
hiltnis zugunsten der Medusen.

Die unerwartet hohe Atmungsintensitit der Scyphomedusen wird noch augen-
scheinlicher, wenn man den Vergleich nicht auf der Basis des Feuchtgewichtes vornimmt,
sondern ihn auf den Gehalt an organischer Substanz bezieht. Dieser ist bei den Medusen
bekanntlich auflerordentlich gering. Ich versuchte, ihn an den untersuchten Individuen
zu bestimmen. Der geringe Gehalt an organischer Substanz lief bei der angewandten
Technik nur Bestimmungen an Medusen mittlerer Gréfle zu. Bei den kleinen Medusen
war die Grenze durch die Empfindlichkeit der Waagen gegeben, bei den grofien Me-
dusen konnte ich wegen der Kiirze der zur Verfiigung stehenden Zeit nicht die fiir eine
exakte Bestimmung erforderliche Homogenisierung durchfijhren.

Fiir Rbizostoma liegen die meisten Daten vor. Zwischen einem Feuchtgewicht von
3,5 bis 39 g nimmt der Gehalt an Trockensubstanz in bester Niherung proportional
zum Gewicht zu und errechnet sich zu 2,96 9/,. Der Wassergehalt dieser Art wiirde sich
demnach auf 97 %o belaufen. Der relative Gehalt an organischer Substanz indert sich
zwischen 8 und 39 g nicht (Abb. 5) und errechnet sich im Mittel zu 0,53 %s. Der Gehalt
an [Oslichen Salzen wiirde demnach 2,43 %/ betragen. Da die untersuchten Rhizostomen
aus dem Brackwasser stammten, war ein Wert dieser Groflenordnung zu erwarten, Lei-
der unterlief bei den entsprechenden Bestimmungen an Cyanea und Chrysaora ein tech-
nischer Fehler, so daf sie nicht zuverldssig auszuwerten waren. Der Gehalt an Trodken-
substanz und organischer Substanz scheint hther zu liegen.

Nehmen wir den Gehalt an organischer Substanz bei Rbizostoma mit 0,53 %/ an
und stellen ihn in Beziehung zu dem theoretischen Sauerstoffverbrauch einer 100 g
schweren Meduse, so wiirde dieser 1350 mm?®/h betragen. Auf die Gewichtseinheit
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organischer Substanz bezogen ergibt sich ein Sauerstoffverbrauch von 2547 mm3. Die
Miesmuschel enthilt etwa 15 9/o Trockensubstanz. Hiervon sind 3 9/ etwa als Salz ab-
zyziehen. Der Gehalt an organischer Substanz betrigt demnach etwa 12 9/¢ des Frisch-
gewichtes. Nimmt man fiir eine Miesmuschel von 1 g Gewicht als Durchschnittswert
einen Sauerstoffverbrauch von 70 mm?® an, so ergibt das je Gewichtseinheit organischer
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Abb. 5: Lineare Darstellung des prozentualen Gehaltes an organischer Substanz bezogen auf
das Feuchtgewicht

Substanz einen Sauerstoffverbrauch von 583 mm3. Mit zunehmender Gréfie nimmt bei
der Miesmuschel der Sauerstoffverbrauch sehr stark ab, so dafl sich die Verhiltnisse
noch mehr zu ihren Ungunsten verschieben. Dieser Bezug auf die organische Substanz
macht die unerwartet hohe Stoffwechselintensitidt der Scyphomedusen noch deutlicher.
Es ist nicht anzunehmen, dafi sie aus der — gerade bei Rbizostoma — geringen Aktivitdt
resultiert, sondern dafl sie einen Ausdruck fiir den hohen Wadhstumsstoffwechsel dar-
stellt.

ZUR FRAGE DER WACHSTUMSTYPEN VON
voN BERTALANFFY

Den Ausgangspunkt dieser Untersuchungen bildete die aus den Beobachtungen von
THieL (1966) sich ergebende hohe Wachstumsintensitdt von Rbizostoma octopus. Nach
der Modellvorstellung von von BERTALANFFY (1934, 1942) mufite eine so hohe Wachs-
tumsintensitit ithren Ausdruck in der Form der Grofienabhingigkeit des Stoffwechsels
finden. Diese Vermutung konnte im Prinzip auch durch die vorliegenden Meflergeb-
nisse bestitigt werden, sowohl hinsichtlich der absolutéen Griofle des Sauerstoffver-
brauchs, wie auch durch den hohen Wert fiir den allometrischen Exponenten «.

Von BerTaLanFrFy hat bekanntlich nach der Groéflenabhingigkeit des Stoffwechsels
drei Wachstumstypen unterschieden. Der erste wird durch eine oberflichenproportionale
Atmung (allometrischer Exponent = 0,66) gekennzeichnet, den zweiten Typus bilden
die Beispiele einer gewichtsproportionalen Atmung (allometrischer Exponent = 1,0).
Den dritten Typus bilden die Fille, in denen der allometrische Exponent der Atmung
zwischen 0,66 und 1,0 liegt. Dem ersten Typus schreibt vON BERTALANFFY einen Wachs-
tumsverlauf zu, der bei linearer Darstellung eine kontinuierlich sich abflachende Kurve
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liefert. Im Gegensatz hierzu soll der dritte Typus durch eine Sigmoid-Kurve fiir das
Lingenwachstum ausgezeichnet sein. Diese beiden Typen sind aber nicht voneinander
zu trennen, denn gerade die Fische, auf die sich von BertALanrry fir die Aufstellung
des ersten Typus beruft, zeigen in der Mehrzahl der Fille einen allometrischen Expo-
nenten von etwa 0,8, wiren demnach also dem dritten Typus zuzuordnen. Uberdies
kennen wir auch Kurven fiir das Lingenwachstum von Fischen, die ein Maximum zei-
gen, also S-f6rmig sind. Der dritte Wachstumstyp von voN BERTALANFFY kann daher
nicht aufrechterbalten werden.

Aufrechterhalten bleiben mufl aber der zweite Typus, bei dem der Stoffwechsel
Masse-proportional verliuft, wie es bislang fiir die Insekten und anscheinend auch fiir
die terrestrischen Pulmonaten bekannt war. In linearer Darstellung zeigt das Insekten-
wachstum eine Kurve, deren Kriimmung entgegengesetzt gerichtet ist, die wir bei
Fischen, Sdugetieren und Mollusken finden. Fiir den zweiten Typus benutzt von BErTA-
LANFFY zur Abgrenzung die Gerade, die sich bei semilogarithmischer Darstellung ergibt.
Es ist aber nicht zuldssig, Wachstumstypen auf Grund grundsitzlich verschiedener
Kurvendarstellungen aufzustellen. Wir miissen in allen Fillen entweder die lineare oder
die semilogarithmische Darstellung vergleichen. BErTaLANFFYS erster und zweiter Ty-
pus zeigen bei dieser Art der Darstellung den gleichen Kriimmungssinn — ein in der
linearen Darstellung eventuell vorhandener Wendepunkt fillt fort. Die steil aufwirts
gekriimmte lineare Wachstumskurve der Insekten wird in semilogarithmischer Darstel-
lung in guter Niherung zu einer Geraden, wenn man von den Unstetigkeiten absieht,
welche die Hiutungen bedingen. Hierdurch unterscheidet sich der zweite Typus von
vON BErTALANFFY eindeutig vom ersten Typus und muf erhalten bleiben. Als dritter
Typus wiirde nun nach den Daten von THIEL der iiber das exponentielle Wachstum der
Insekten hinausgehende Fall von Rbizostoma octopus als logische Erginzung hinzu-
treten.

Der erste Typus, der offensichtlich am weitesten verbreitet ist, it sich oberhalb
des Wendepunktes zum Beispiel durch die BerTaranrry-Funktion beschreiben. Besser
geelgnet ist aber die Funktion von Zucker (1941) und von mir (KrUGER 1965), die
auch den Wendepunkt von Wachstumskurven erfafit. Thre prinzipielle Formulierung

lautet
i

T

y=a-b
Das Insektenwachstum wird durch die Zinseszinsformel beschrieben:

y=a+b"
Die Wachstumsdaten von THIEL (1966) fiir den dritten Typus lassen sich in befriedigen-
der Weise durch eine Funktion wiedergeben, die dem Prinzip der Gomprrrz-Formel
entspricht:

y=ab"
Bei dieser Funktion ergibt sich durch doppelte Logarithmierung der Mefwerte Propor-
tionalitit zum linearen Zeitwert. Wie Abbildung 6 zeigt, entsprechen die Zahlen von
TarEL recht gut dieser Forderung. Hierbei bleibt es aber offen, ob die gewihlte Formu-
lierung endgiiltig ist, da sie sich nicht mit der allometrischen Funktion in Einklang brin-
gen l48¢,
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In den Formeln stellt der Parameter 4 fiir den zweiten und dritten Wachstums-
typus eine Anfangsgrofie dar. In beiden Fillen erscheint das Wachstum mathematisch
nicht begrenzt, wie schon von BerTaLansry fiir das Insektenwachstum betonte. In der
Formulierung des ersten Typus stellt der Parameter a4 eine Endgrofle dar, auf die auch
von BErRTALANFFY seine Wachstumsdarstellung bezieht. Der Parameter b stellt in allen
drei Formeln eine Geschwindigkeitskonstante dar.

0 18 28 42 57 70

T T T T T T
/
-

200 | - 200
Fakids 1150
g
= 100} . {100
o oeor 480
T gof 4 80
¢4
£ 70t 470
Q .

N 6o - 60
ﬂ d 5
4 50 -850
o
w40t 140
(2]
S
T sor ! -130
g
o / Rhizostoma
204 420
/
i 1 4 1 1 i
0 18 28 42 857 70

ZEIT IN TAGEN NACH DEM FANG

Abb. 6: Darstellung der log log-Werte fiir den Scheibendurchmesser von Rbizostoma octopus
als Funktion des linearen Alterswertes

In der hier vorgeschlagenen Form, die den drei Wachstumstypen einheitlich die
semilogarithmische Darstellung zugrunde legt, ergibt sich ein folgerichtiges System
(Abb, 7), das in gleicher Weise die Einsetzung von Lingen- und Gewichtsdaten oder
anderen Dimensionen gestattet. Die erhaltenen Kurven unterscheiden sich nur hinsicht-
lich ihrer Steigung, ermdglichen aber immer in einfacher Weise eine Zuordnung zu
einem der drei Typen.

Der dritte iibersteile Typus wird vorliufig allerdings nur durch die isoliert stehende
Zahlenreithe von TaieL (1966) fiir Rhizostoma octopus gestiitzt. TuirL hat auch an
anderen Scyphomedusen Wachstumsmessungen vorgenommen, die allerdings noch kein
abschlieRendes Urteil gestatten. Seine Daten fiir Aurelia anrita (1959) beruhen auf nur
zwei Probenahmen. Er versucht sie durch dltere Beobachtungen von Browng (1901) zu
erginzen. Da die Mdglichkeit von Unterschieden in den Umweltbedingungen nicht aus-
zuschlieflen sind, die das Wachstum beeinflufiten, scheint mir ein solches Vorgehen nicht
statthaft. Die von TrieL (1960) gegebenen Daten fiir das Wachstum von Cyanea capil-
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lata sind fiir eine exaktere Auswertung ungeeignet. Die Streuung der Meflwerte ist sehr
breit, und es heben sich keine bevorzugten Gréflenklassen ab. Unter diesen Umstinden
hat eine Mittelwertbildung nur sehr bedingten Wert. Die aus seinen Daten errechneten
arithmetischen Mittel ergeben eine Kurve des — normalen — ersten Typus. In diesem
Falle wire er aber mit einer gewichtsproportionalen Atmung verkniipft, wie die Mes-
sungen ergaben.
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Abb., 7: Schematische Darstellung fiir den Verlauf der semilogarithmischen Wachstumskurven
fiir die drei unterschiedenen Wachstumstypen

Man konnte angesichts des auflergewthnlichen Verlaufs der Wachstumskurve von
Rhizostoma octopus denken, dafl sie durch die Umweltbedingungen verursacht wird.
Unter ihnen kdnnte die Temperatur eine Rolle spielen. Trier hat schon 1963 einige
Proben von Rbizostoma gesammelt. Vergleicht man die Mittelwerte dieser Proben mit
den Werten des Jahres 1964, die dieser Arbeit zugrunde gelegt wurden, so ergeben sich
wesentlich geringere Zahlen. Vermutlich wirkt sich in dieser geringeren Wachstumsrate
der vorausgegangene sehr strenge Winter aus, durch den bis in den Juni hinein die
Oberflichen-Temperaturen des Seewassers in der Elbmiindung erheblich unter den nor-
malen Werten lagen. Diese tiefen Wassertemperaturen diirflen die Ablosung der Ephy-
ren verzigert haben.

Unter diesen Umstinden kénnte man daran denken, dafl die abnorme Wachs-
tumskurve von Rbizostoma octopus dadurch entsteht, dafl mit steigender Wassertem-
peratur die Wachstumsgeschwindigkeit in den Sommermonaten gesteigert und hier-
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durch der starke Anstieg der Wachstumsrate verursacht wird. Nun liegen die Ver-
hiltnisse bei Rbizostoma dadurch giinstig, dafl das ganze Wachstum in den Sommer-
monaten zwischen Juni und September abliuft, zu einer Zeit also, zu der der Kilte-
einflu des Winters abgeklungen ist, und wihrend der nur eine relativ geringfiigige
TemperaturerhShung im August erfolgt. Die Oberflichentemperaturen in der Elbmiin-
dung im Jahr 1964 betrugen: im Juni 13,30 C, im Juli 16,2¢ C, im August 17,0 C und
im September 15,6° C. Es wire ungewdhnlich, wenn diese geringen Temperaturdiffe-
renzen einen so starken Einfluf auf das Wachstum von Rbizostoma ausiiben wiirden.

DAS PROBLEM DER ERNAHRUNG VON RHIZOSTOMA

Der unerwartet hohe Sauerstoffverbrauch von Rhbizostoma octopus wirft die Frage
auf, in welcher Weise sie den hiermit zwangsweise verbundenen hohen Nahrungsbe-
darf dedst. Schon PTTER (1909) erkannte dieses Problem. Bei dieser Gattung ist die
weite Mund6fnung der Scyphomedusen in eine grofle Zahl feiner Kanile aufgeteilt,
die eine Aufnahme groferer Beutetiere ausschlieBen. THIEL (1964) bringt eine ausfiihr-
liche Zusammenstellung der Literatur tiber das Problem der Erndhrung von Rbizo-
stoma. Experimentell konnte er zwar nachweisen, dafl mit dem starken Wasserstrom in
den Saugkanilen Beuteobjekte in der Grofle von Copepoden in das Gastrovaskular-
system aufgenommen werden kénnen. Trotzdem erscheint fraglich, ob auf diese Weise
der Nahrungsbedarf der Meduse gedeckt wird. PUTTER versucht ihn dadurch anschau-
lich zu machen, daf} er die Zahl der Copepoden berechnet, die zur Deckung des Bedarfs
erforderlich wiren und ermittelt ihn fiir eine Meduse von 232 g Gewicht zu 24 000
Copepoden. Im allgemeinen findet man aber keine geformte Nahrung im Gastrovascu-
larsystem von Rbizostoma. Allenfalls wurden wenige Copepoden, Amphipoden und
Isopoden nachgewiesen, aber nicht in der Menge, die PUTTER errechnete. Rhizostoma
gehdrt aus diesem Grunde zu den Beispielen, die er fiir seine Lehre von der Erndhrung
der Wassertiere durch geloste Substanzen heranzieht. Die Moglichkeit der Aufnahme
geldster organischer Substanzen durch Meerestiere scheint nach neuesten Ergebnissen von
StEPHENS (1966) nicht von der Hand zu weisen sein, wie mit radioaktiv markierten
Substanzen gezeigt werden konnte.

Es wire aber auch daran zu denken, dafl Rhizostoma Detritus, Nannoplankton
und Bakterien als Nahrungsquelle ausnutzt. Diese Frage bleibt — wie noch manch an-
dere — zu kldren.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Die graphische Auswertung der Wachstumsdaten von TrieL (1966) fiir Rbizostoma
octopus ergab eine sehr hohe Wachstumsrate. Die semilogarithmiscdie Wachstums-
kurve zeigt einen ganz ungewdShnlichen Verlauf (Abb. 1). Der Zusammenhang zwi-
schen Wachstum und Stoffwechsel legte die Untersuchung der Groflenabhingigkeit
des Sauerstoffverbrauchs dieser Scyphomeduse nahe.

2. In Ubereinstimmung mit der hohen Wachstumsrate ergab sich fiir Rbizostoma octo-
pus eine gewichtsproportionale Atmung.
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3. Auch fiir Chrysaora bysoscells und Cyanea konnte eine gewichtsproportionale At-
mung wahrscheinlich gemacht werden,

4. Berechnet man den Sauerstoffverbrauch von Rhizostoma octopus auf die organische
Substanz, die nur etwa 0,53 %/p des Feuchtgewichtes ausmacht, so kommt man zu dem
aufergewdhnlich hohen Wert von 2547 mm3/g/h bei 150 C.

5. Die von voN BERTALANFFY (1942) aufgestellten Wachstumstypen werden diskutiert.
Sein II1. Typus ist gegen Typus I nicht abzugrenzen; er mufl deshalb aufgegeben
werden.

6. Der Verlauf der semilogarithmischen Wachstumskurven bietet eine geeignete Basis
fiir eine folgerichtige Unterscheidung von Wachstumstypen. Hiernach ergibt sich
folgendes Bild: 1. Ty pus: Die Wachstumskurve 6ffnet sich zur Abszisse, das
heiflt, die Wachstumsrate nimmt mit zunehmendem Alter ab. (Hiufigster Typus, bei
Wirbeltieren, Mollusken etc.) II. Ty pus: Die Wachstumskurve wird durch eine
Gerade gebildet, das heifit, die Wachstumsrate bleibt konstant. III. Ty pus: Der
Kriimmungssinn der Wachstumskurve ist entgegengesetzt dem von Typus I, das
heiflt, die Wachstumsrate nimmt mit zunehmender Gréfle zu (vorliufig nur durch
die Daten fiir Rbizostoma belegt).

Es ist nicht moglich, alle Angehorigen der Anstalt zu nennen, die mich bei der Durch-
filhrung dieser Untersuchung unterstiitzten. Hervorheben méchte ich nur, die interessierte Mit-
arbeit von Frl. M. BAuUER, die mit groflem Verstindnis die Messungen durchfithrte und die
Tierbeschaffung durch Herrn W. Kriiss in Helgoland ~ auch in Zeiten von Materialknappheit.
Herrn Dr. KUHL von der Auflenstelle Cuxhaven der Bundesforschungsanstalt fiir Fischerei bin
ich fiir die Mithilfe und Beratung bei der Materialbeschaffung in Cuxhaven zu groflem Dank
verpflichtet.
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