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However, swimming speed, the dominant parameter in the
energy budget of linear forward motion of fish, may be a
rather unimportant factor in the energy budget of
spontaneous activity which consists mainly of turnings,
accelerations, brakings and other abrupt changes of
movements.

(FORSTNER & WIESER 1990)
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Symbole

Aw benetzte Fliache

€0, Sauerstoffkonzentration

€0, Standardkonzentration des in Wasser geldsten Sauerstofls
Widerstandskoeffizient

DZ, erstes Dezil

DZg neuntes Dezil

A.Hg, oxykalorisches Aquivalent bei pH 7

E Beleuchtungsstirke

Nm Leistungseffizienz der Muskulatur

Tp Leistungseffizienz des Brustflossenschwimmens

Ngesamt Gesamteffizienz des Antriebs (7, X 7p)

Hy Nullhypothese

Iso Interdezilbereich

k Exponent der Beziehung zwischen Gewicht und Respiration (@ = AW*)

K Furron’scher Konditionsfaktor

K mittlerer Konditionsfaktor

{ Linge

A Wellenlinge

LD Licht-Dunkel-Rhythmus in Stunden

m Masse

n Anzahl, Stichprobenumfang

no, spezifische Respiration (O,-Verbrauch pro Zeit und Gewicht)

No, Sauerstoffverbrauch

N82 Referenzwert des Sauerstoffverbrauchs

v kinematische Viskositat

p Druck

PH,0 Wasserdampfdruck

P nominelles Signifikanzniveau

i prozentuale Sittigung

¢ geschitzte Sattigung

da prozentuale Luftsittigung

g spezifischer Energieumsatz (Q/m)

Q Energieumsatz

rl Bestimmtheitsmaf

R Reynoldszahl

ot spezifische Dichte eines Fisches mit intakter Schwimmblase

ot spezifische Dichte eines Fisches nach Entleerung der Schwimmblase

Pw spezifische Dichte des Seewassers

5 Salzgehalt in practical salinity units, psu

o Pwlkg -m™3] - 1000

SD, Standardabweichung der Grundgesamtheit

SD,._, Standardabweichung der Stichprobe

SE Standardfehler

SF Sinkfaktor

SL Standardlange

¢ Zeit
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viii ' SYMBOLE

t Priifgrofie des t-Tests

tno Signifikanzschranke der Studentverteilung bei einem Stichprobenumfang n
und einer Irrtumswahrscheinlichkeit o

T Temperatur in °C

Tabs absolute Temperatur in Kelvin

T spektraler Transmissionsgrad

TL Totallinge

TL mittlere Totallinge

v Geschwindigkeit

Vi Volumen eines Fisches mit intakter Schwimmblase

Vi Volumen eines Fisches nach Entleerung der Schwimmblase

Vi Schwimmblasenvolumen

Viys Volumen des Systems (Kammer, Schlauche, Durchfluizelle der Sonde)

w Gewicht

Wash Aschegwicht

Wi Trockengewicht

W Unterwassergewicht mit intakter Schwimmblase

W Unterwassergewicht nach Entleerung der Schwimmblase

W Nafigewicht

W mittleres Nafigewicht

z arithmetischer Mittelwert

Za Signifikanzschranke der Standardnormalverteilung
bei einer Irrtumswahrscheinlichkeit «

3 Priifgrofie zum Vergleich zweier Regressionkoeffizienten

bei ungleichen Restvarianzen

Anmerkung: In der vorliegenden Arbeit werden vorwiegend SI-Einheiten verwendet. Im
Einklang mit dem Grofiteil der biologischen Literatur wurde jedoch darauf verzichtet, Ge-
wichte konsequent mit Krafteinheiten (Newton) statt Masseeinheiten (Kilogramm) zu be-
ziffern, Eine Alternative kénnte sein, Begriffe wie ,Nafimasse" oder , Fischmasse* zu ver-
wenden, was mir jedoch zu ungewohnt erschien. Die physikalischen Puristen mdgen mir
verzeihen. Von den von der IUPAC (1970) empfohlenen Regeln zur Terminologie fiir phy-
sikochemische GréSen wurde abgewichen, wenn es sich um fest etablierte Symbole handelte
(2.B. bei SL fiir Standardlinge). Bei Angaben zur spezifischen Respiration wurden die
Masseeinheiten mit einem Index versehen (g4 bzw. g, ), der angibt, ob sich die Werte auf
Trocken- oder Nafigewicht beziehen.
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Thetmeyer, H.; 1994: Respiration von Gobiusculus flavescens und Pomaloschistus minutus bel spon-
taner Schwimmaktivitat. Dissertation, math.-naturwiss. Fak. Kiel, viii, 106 p.

Kurzfassung: Die Respirationsrate zweier Grundelarten wurde mit einem einfachen, auch
in situ quantifizierbaren Aktivitdtskriterium (,schwimmen" oder ,nicht schwimmen®) korre-
liert. Die Arbeit soll als Grundlage zur Abschitzung des Energiebedarfs freilebender Grun-
deln dienen. In Laborexperimenten zeigten Schwimmgrundeln (Gobiusculus flavescens) die
grofite Schwimmaktivitit am Tag, mit einem Maximum bei Tagesanbruch. Dagegen wa-
ren Sandgrundeln (Pomatoschistus minutus) vorwiegend nachtaktiv. Durch eine spezifisch
dichtere Kérperzusammensetzung und ein kleineres Schwimmblasenvolumen war P. minutus
unter Wasser etwa doppelt so schwer wie G. flavescens. Trotzdem war zwischen den Arten
kein signifikanter Unterschied im Energiebedarf fiir spontane Schwimmaktivitét feststellbar.
Beide Arten verbrauchten beim Schwimmen doppelt soviel Sauerstoff wie am Boden. Beim
Fressen von Artemia-Nauplien stieg die Respirationsrate der planktivoren Schwimmgrundeln
auf ca. das 3fache des Standardstoffwechsels an. Gobiiden schwimmen hauptséchlich mit
den Pectoralfiossen (labriform). Zwischen den untersuchten Arten unterschieden sich die
Flichen der Pectoralia nicht signifikant. Die Caudalflosse wird fiir rasche Bewegungen (An-
griff, Flucht) eingesetzt. Bei G. flavescens nahm die Fléche der Schwanzflosse stirker mit
der Korperliange zu als bei P. minutus. Bei einer Totallinge von 45 mm hatten Schwimm-
grundeln eine um fast 1/5 gréfiere Schwanzflosse als Sandgrundeln.

Respiration of Gobiusculus flavescens and Pomatoschistus minutus during spon-
taneous swimming activity (abstract): The respiration rate of two gobiid species was
correlated with a simple activity parameter (“swimming” or “not swimming”) which can also
be quantified in situ. The study is intended to give a base for estimating the energy demand
of free-living gobies. In laboratory experiments, swimming activity of two-spotted gobies
( Gobiusculus flavescens) was highest during daytime, with a peak at dawn. In contrast, sand
gobies ( Pomatoschistus minutus) were most active during the night. Due to a lower specific
density of the body tissues and a smaller volume of the swimbladder, underwater weight of
P. minutus was twice as high as that of G. flavescens. Nevertheless, no significant differ-
ence in energy demand could be found between the species. In both species, swimming fish
cosumed twice as much oxygen as those resting on the ground. During feeding on Artemia
nauplii, the respiration rate of the planktivorous two-spotted goby increased to about three
times standard metabolism. Gobies predominantly swim with their pectoral fins (labriform
swimming). Between the two species, there was no significant difference in the area of the
pectoralia. The caudal fin is used for fast-starts (attack, evasion). The increase of the caudal
fin area as function of body length was higher in G. flavescens than in P. minutus. At a
total length of 45 mm, the area of the caudal fin was nearly 1/5 bigger in two-spotted goby
tlian in sand goby.



1 Einleitung

Inspiriert von energetischen Untersuchungen an Dampfmaschinen und Verbren-
nungsmotoren, entwickelte sich in der ersten Hilfte dieses Jahrhunderts ein zuneh-
mendes Interesse fiir den Energiehaushalt von Mensch und Tier (KLEIBER 1961).
Die kombinierte Messung von Lokomotion und Energieverbrauch fiihrte zu auf-
schlufireichen Erkenntnissen iiber die Energetik des Laufens, Fliegens und Schwim-
mens (TUCKER 1970, SCHMIDT-NIELSEN 1972). Zum Energieverbrauch beim
Schwimmen liegen heute eine Fiille von Untersuchungen vor (z.B. GRAY 1933 1936,
Fry 1957, Basu 1959, WOHLSCHLAG & JULIANO 1959, BRETT 1964 1965,
BRETT & SUTHERLAND 1965, SMIT 1965, RAO 1968, FARMER & BEAMISH 1969,
BEAMISH 1970, LIGHTHILL 1970, SMIT et al. 1971, DUTHIE 1982, OEHME &
BanvaAscH 1989, KAUFMANN 1990, CULIK & WILSON 1991). Die meisten Au-
toren beschiftigten sich mit stromlinienférmigen Fischen, Wasservégeln und Mee-
ressiugern.

In einigen Fillen ist es gelungen, Schwimmgeschwindigkeiten auch in situ zu
bestimmen (z.B. JOHNSON & GRoOOT 1963, GrooT & WILEY 1965, FELDMETH
& JENKINS 1973, KiLs 1986, SCHULZE et al. 1992). Die in Laborexperimen-
ten gewonnenen Erkenntnisse iiber die Beziehung zwischen Schwimmgeschwindig-
keit und Energieverbrauch kénnen dann zur Abschitzung des Energiebedarfs frei-
lebender Tiere verwendet werden. Stoffwechseldaten, die primir von physiologi-
schem Interesse waren, bekommen dadurch eine dkologische Bedeutung. Sie kénnen
z.B. fiir die Entwicklung und Uberpriifung bioenergetischer Modelle genutzt werden
(IVLEV 1960, KERR 1971 1982, WARE 1975, KITCHELL et al. 1977, SOOFIANI
& HAWKINS 1985, WEATHERLEY & GILL 1987, BoIsCLAIR & LEGGET 1989).
Voraussetzung ist allerdings, daB sich die zu untersuchenden Arten kontinuier-
lich fortbewegen. Im Labor kénnen die meisten Fischarten mit elektrischen und
mechanischen Reizen oder unter Ausnutzung von optomotorischen und rheotakti-
schen Reaktionen zu kontinuierlichem Schwimmen veranlafit werden. Dagegen kann
die Aktivitat freilebender Fische selten mit einer konstanten Schwimmgeschwindig-
keit beschrieben werden: Das natiirliche Aktivititsmuster der meisten Arten ist
durch hiufige Verinderungen des linearen und angularen Momentums gekennzeich-
net (z.B. WESTERNHAGEN & ROSENTHAL 1979, SOOFIANI & HAWKINS 1985,
O’BRIEN et al. 1986, FORSTNER & WIESER 1990, COUGHLIN et al. 1992). Die
Verwendung von Geschwindigkeits—Respirations-Beziehungen, wie sie z.B. mit ei-
nem Strémungsrespirometer gewonnen werden, konnen deshalb zu einer betrichtli-
chen Unterschitzung des Energieverbrauchs unter natiirlichen Bedingungen fithren
(WEBB 1991, BoIiscLAIR & TANG 1993).

Aus Mangel an geeigneten Basisdaten, mufl der Metabolsmus freilebender Fi-
sche oft mit groben Daumenregeln abgeschitzt werden. WINBERG (1956) schligt
vor, als Anhaltswert etwa das Doppelte des Standardstoffwechsels! einzusetzen. Fiir
arktische Bodenfische nimmt v. DORRIEN (1993) aufgrund der trigen Lebensweise

'In der englischen ﬂbersetzung ist vom 2fachen des Routinestoffwechsels (russisch ,obychnyi ob-
men*) die Rede, gemeint ist damit aber ein Stoffwechselniveau, das dicht {iber dem Standardmeta-
bolismus liegt(,,... from subjects that were relatively quiet or almost motionless“).
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ein Faktor von 1.5 an. WARE (1975) ist der Meinung, daf fiir junge Fische eher ein
Faktor 3 adiquat ist, schrankt aber ein, dafl ein konstanter Faktor den variablen
Bedingungen in der Natur nicht gerecht wird. Es werden deshalb Untersuchun-
gen zum Metabolismus von Fischen bei spontaner (freiwilliger) Schwimmaktivitit
benétigt (WIESER 1985, WALLER 1992). BEAMISH & MOOKHERIJII {1964) bezeich-
nen den O,-Verbrauch von Fischen, die nur spontane Bewegungen durchfiihren, als
,Routinestoffwechsel“. Er liegt zwischen den Extremen ,Standardstoffwechsel” und
LAktivititsstoffwechsel“. Da nicht vorausgesetzt werden kann, dafl Fische im Labor
die gleiche Aktivitat zeigen wie freilebende Tiere, sind Messungen des Routinestoff-
wechsels nicht unbedingt auf die Natur iibertragbar (WEBB 1975). Werden die
Experimente jedoch durch Verhaltensbeobachtungen begleitet, ist es moglich, die
gemessenen Stoffwechselraten entsprechenden Aktivitdtsniveaus freilebender Tiere
zuzuordnen. Die parallele Messung von Respiration und Aktivitat wird vielfach an-
gewendet, um den Standardstoffwechsel durch Extrapolation der Regressionsgeraden
berechnen zu kénnen (SPOOR 1946). Fiir diesen Zweck sind relative Messungen,
wie das Zahlen der Unterbrechungen von Lichtschranken oder die Registrierung von
Turbulenzen, ausreichend. Relative Aktivititsparameter haben den Vorteil, daf sie
sich leicht automatisieren lassen (ATKINSON et al. 1974), sind aber nur schwer auf
die Natur iibertragbar.

Bendtigt wird eine MeBgréfle, die sowohl im Labor als auch in situ (z.B. mit
UW-Video- oder SCUBA-Technik) zur Quantifizierung der Aktivitat herangezogen
werden kann (BRETT 1970 1972). In der Humanphysiologie ist lange bekannt, daf
verschiedene Tiatigkeiten (2.B. Wandern, Radfahren oder Schwimmen) mit einem
bestimmten Energiebedarf verbunden sind. Der Arzt nutzt solche Zusammenh&nge
bei der Erstellung eines Diitplans, indem er den Beruf und die Hobbies seines Pa-
tienten beriicksichtigt. In der Zoophysiologie kénnte man analog vorgehen und den
Energieverbrauch bestimmen, der mit verschiedenen Verhaltensweisen der Versuchs-
tiere korreliert ist (BRETT 1972). Der Okologe hatte dann eine geeignete Grund-
lage zur Abschitzung des Energiebedarfs freilebender Tiere. Bei vielen Fischarten
wechseln sich lokomotorisch inaktive Phasen am Grund mit Ausfliigen ins Pelagial
ab. In diesem Fall ist das einfachste Aktivititskriterium ,schwimmen® oder ,nicht
schwimmen®. Die Verwendung dieses Aktivitatskriteriums ist besonders dann er-
folgversprechend, wenn in Verbindung mit dem Schwimmen nur kleine Ortsverande-
rungen verbunden sind, Der Extremfall ist das Schwimmen auf der Stelle, was im
Englischen als , hovering® bezeichnet wird.

Fiir Insekten (z.B. WEIs-FogH 1972 1973), Vogel (z.B. WEIs-FoGgH 1972,
HAINSWORTH & WOLF 1972), Flederméuse (z.B. NORBERG 1970 1976) sowie fir
technische Fluggerite (z.B. BRAMWELL 1976) gibt es zahlreiche Untersuchungen
zum ,Fliegen auf der Stelle“. Dem ,Schwimmen auf der Stelle“ wurde vergleichswei-
se wenig Beachtung geschenkt. BLAKE (1979a,b) analysierte mit einem hydrodyna-
mischen Versuchsansatz die Energetik des hovering an Synchiropus picturatus, einem
tropischen Callionymidae mit sehr hoher spezifischer Dichte. KILS (1981), der die
Energetik des Schwimmens am Antarktischen Krill (Buphausia superba) untersuchte,
prigte den Ausdruck ,The energy expenditure of the pelagic way of Iige“. KiLs be-
rechnete die Kosten fiir das pelagische Leben sowohl aus theoretischen Uberlegungen
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zum Unterwassergewicht und zur Sinkgeschwindigkeit des Krills als auch aus dem
Vergleich des O,-Bedarfs schwimmender und auf dem Boden laufender Sandgarnelen
(Crangon crangon). Im Gegensatz zum hydrodynamischen Ansatz beschrinkt sich
die empirische Vorgehensweise nicht auf den Energiebedarf zur Kompensation des
Abtriebs. In Respirationsexperimenten werden unter anderem auch Automatismen
zur Aufrechterhaltung der Raumlage, spontane Bewegungen und der Energiebedarf
der Versorgungssysteme (Blutzirkulation, Ventilation) integrativ erfafit.

In der vorliegenden Arbeit wurde der Energiebedarf fiir das Schwimmen an
zwei heimischen Grundelarten untersucht. Die Gobiiden sind auferordentlich hiufi-
ge, meist sogar die dominierenden Kleinfische unserer Kiistengewissern (DUNCKER
1928, Hass 1936, Muus 1967, FONDs 1973, HESTHAGEN 1977, JANSSON et
al. 1985, THORMAN & WIEDERHOLM 1986, ZANDER 1979). Aufgrund ihrer ho-
hen Biomasse und ihrer kurzen Reproduktionszyklen sind Grundeln bedeutende Se-
kundérkonsumenten (SCHMIDT-MOSER & WESTPHAL 1981, ZANDER & HARTWIG
1982, ZANDER & HAGEMANN 1987, ZANDER 1988), limitieren aber vermutlich
nicht die Biomasse der Benthoslebensgemeinschaften und haben keinen merklichen
Einflufi auf deren Artenzusammensetzung (REISE 1979, BERGE & HESTHAGEN
1981, JAQUET & RAFFAELLI 1989, AARNIO et al. 1991, AARNIO & BONSDORFF
1993).

Fiir zahlreiche Fische, Seevigel und Meeressduger sind Gobiiden zeitweise die
wichtigsten Beutetiere (BRACKEN & KENNEDY 1967, LOHMEYER & HEMPEL 1977,
BLAKE 1983, CRAWFORD et al. 1985, LIcK 1991). Insbesondere die annuellen Go-
biiden bilden durch ihre hohe Produktivitat in den Flachwasserzonen — der Kinder-
stube vieler Fischarten — ein wichtiges Bindeglied zwischen den Primirkonsumenten
und den héheren Trophiestufen. Als Zwischenwirte von Parasiten haben Grundeln
dariiber hinaus eine epidemiologische Bedeutung (CLARIDGE et al. 1985, MOLLER
& ANDERS 1986, HAMERLYNCK et al. 1989, ZANDER & WESTPHAL 1991).

Grundeln gelten im allgemeinen als demersale Fische (z.B. BopPP 1957). Inner-
halb der Gobiiden finden sich jedoch alle Uberginge zwischen typischen Bodenfi-
schen und rein nektonischen Arten?(HERALD 1961, MUUs & DAHLSTROM 1978,
WHEELER 1978, MILLER 1991). Als demersal werden z.B. die Schwarzgrundel
(Gobius niger) und die Pomatoschistus-Arten eingestuft. Die Kristallgrundel ( Cry-
stallogobius nilssonii) und die Glasgrundel (Aphia minuta) werden dem Pelagial
zugeordnet.

Eine Zwischenstellung nimmt die Schwimmgrundel (Gobiusculus flavescens) ein,
die als Versuchstier ausgewshlt wurde (GUITEL 1895, MuUs & DAHLSTROM 1978,
WHEELER 1978, MILLER 1991, WILKINS & MYERS 1992). Je nach Betrachtungs- -
weise wird G. flavescens als semipelagisch oder semihyperbenthisch bezeichnet. Die
im Flachwasser der Westlichen Ostsee hiufig in kleinen Schwirmen anzutreffenden
Gobiiden ernahren sich vorwiegend von Copepoden (McGRATH 1974, BERG 1979,
CoLrrinNs 1981, GORDON 1983, COSTELLO et al, 1990, ZANDER 1991). GORDON

*Da allein in europaischen Stigewdssern mindestens 19 Gobiiden-Arten vorkommen (FIEDLER
1991), ist der deutsche Name ,Meergrundeln® in zweierlei Hinsicht irrefithrend.



(1983) und COSTELLO et al. (1990) wiesen bei der Schwimmgrundel einen diurnalen?
Rhythmus der Schwimmaktivitat nach.

Zum Vergleich wurde die Sandgrundel { Pomatoschistus minutus) herangezogen,
die als Vertreter der iiberwiegend demersal {epibenthisch) lebenden Gobiiden gilt
(z.B. KINZER 1960, Muus & DaHLsTROM 1978, WHEELER 1978, MILLER 1991,
WILKINS & MYERS 1992). Entsprechend ihrer stirker an das Substrat gebunde-
nen Lebensweise finden sich in der Nahrung der Sandgrundel hdufiger Amphipoden,
Mysidaceen, Isopoden, Polychaeten und Muscheln (HESTHAGEN 1977, MORAWSKI
1978, ZANDER 1991 und andere). Uber den Aktivititsrhythmus von P. minu-
tus gibt es in der Literatur gegensitzliche Angaben (HESTHAGEN 1971, FONDS
& VELDHUIS 1973, RUMOHR 1979, GIBSON & HESTHAGEN 1981, BERGE et al.
1983, WESTIN & ANEER 1987, WIEDERHOLM 1987, MAGNHAGEN 1988).

Ziel dieser Arbeit war, den Energiebedarf von schwimmenden und ruhenden
Schwimm- und Sandgrundeln zu bestimmen. Dazu wurde unter Ausnutzung von
tageszeitlichen Unterschieden in der Schwimmaktivitit die Beziehung zwischen dem
Anteil schwimmender Fische und deren O,-Verbrauch ermittelt. In der Natur ist bei
planktophagen Fischen das Schwimmen héufig mit der Nahrungsaufnahme verbun-
den. Um zu iiberpriifen, welchen Einflufl die Freflaktivitit auf den Metabolismus
hat, wurden die Respirationsmessungen an . flavescens durch Fitterungsexperi-
mente erginzt. Anhand morphometrischer Messungen wurde untersucht, ob die aus-
gewihlten Grundelarten Unterschiede in jhrer Anpassung an das pelagische Leben
zeigen. Als Kriterien wurden das Schwimmblasenvolumen, das Unterwassergewicht,
der Wassergehalt, der Aschegehalt sowie die Flichen der Pectoral- und Caudalflos-

sen ausgewahlt.

3Der Begriff ,diurnal® soll in dieser Arbeit im engeren Sinn in der Bedeutung von »tagakiiv® als
Gegensatz zu ,,nokturna.l“ verstanden werden (gelegentlich wird das Wort als Uberbegriff fiir ,,Tag-
und Nachtaktivitit® verwendet [WooDHEAD 1966]).



2 Material und Methode

2.1 Versuchsfische
2.1.1 Fang und Halterung

Die Schwimmgrundeln ( Gobiusculus flavescens) wurden mit einem Senknetz (150 x
150 cm) in der Kieler Férde (Westliche Ostsee) gefangen. Der Fang der Sandgrun-
deln (Pomatoschistus minutus) erfolgte mit einem Jungfischtrawl, das im Bereich
der Eckernférder Bucht von der Forschungsbarkasse ,Sagitta® in 4-8 m Tiefe fiinf
Minuten pro Hol iiber Sandgrund geschleppt wurde. Die Maschenweite der Senke
betrug 5 mm, das Schleppnetz hatte im Steert eine Maschenweite von 10 mm (jeweils
von Knoten zu Knoten gemessen),

Die fiir die Respirationsexperimente verwendeten Fische wurden in einem
beliifteten Becken (Volumen 0.32 m®) im Durchflufl bei 15 °C (£1 K) in filtriertem
Ostseewasser (Salzgehalt 17-19 psu) gehiltert. Der Beckenboden war mit Sand und
Klaffmuschelschalen (Mya arenaria) bedeckt. P. minuius nahm die Muschelschalen
als Verstecke an. Die Temperatur, der Salzgehalt und die Beleuchtungsverhiltnisse
in der Héilterung entsprachen den Bedingungen in den Experimenten. Die Fische
konnten sich mindestens eine Woche an die Versuchsbedingungen akklimatisieren.
Beide Grundelarten wurden ad libitum mit Artemia-Nauplien {Great Salt Lake)
und Mysidaceen { Neomysis integer) gefiittert. Die Sandgrundeln, die im Gegensatz
zu den Schwimmgrundeln tote Nahrung vom Boden aufnahmen, erhielten zusitz-
lich Muschelfleisch ( Mytilus edulis). 2 Tage vor Beginn der Experimente wurde die
Fiitterung eingestellt. Bei einigen Grundeln trat ein Befall mit monogenen Tremato-
den auf?, der mit Praziquantel (SCHMAHL 1991) erfolgreich bekimpft wurde. Nach
der Behandlung wurden die Experimente eine Woche ausgesetzt.

2.1.2 Linge, Gewicht und Konditionsfaktor der Versuchsfische

Die Messungen von Linge und Gewicht erfolgte jeweils im AnschluB an die Ver-
suche, Der Gewichtsverlust im Verlauf der Respirationsexperimente wurde nicht
beriicksichtigt. Die angegebenen Gewichte und die davon abgeleiteten Konditions-
faktoren sind deshalb als Minimalwerte zu betrachten. Die Fischlinge wird als
Totallinge T'L angegeben, die auf den unteren Millimeter gemessen wurde. Zusitz-
lich wurde die Standardlinge SL bestimmt. Zur Bestimmung des NaBgewichts
W, wurden die Tiere mit Fliefpapier getrocknet (dabei wurde auch das Wasser
unter den Kiemendeckeln entfernt) und auf 1 mg genau gewogen. Nach Gefrier-
trocknung bis zur Gewichtskonstanz wurde das Trockengewicht W auf 0.01 mg
genau bestimmt. Um die Wasseraufnahme {iber die Luft gering zu halten, wurden
die Fische im Exsikkator transportiert. Bei den drei zuerst gewogenen Fischen wurde
am Ende der Mefireihe durch eine zweite Wigung der durch hygroskopische Was-
seraufnahme bedingte prozentuale Gewichtszuwachs ermittelt, Fiir den Zeitraum

“Der Befall war daran erkennbar, daff sich die Fische mit ruckartigen Schwimmbewegungen am
Substrat scheuerten.
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der Wigungen wurde ein linearer Verlauf der Wasseraufnahme angenommen und
die Trockengewichte entsprechend ihrer Reihenfolge korrigiert. Der FULTON’sche
Konditionsfaktor K wurde nach

W, [g]
K=—* .
TL3? [em8 100
berechnet, In den Tabellen 1 und 2 sind die Lingen, Gewichte und Konditionsfak-

toren der Versuchstiere zusammengefafit.

Tab. 1: Totallinge TL, Nafigewicht W, Trockengewicht Wy Konditionsfaktor K sowie
Anzahl der 99 und ¢'¢ in den Versuchen mit Gobiusculus flavescens. Die Schwimmaktivitat
wurde jeweils in den mit a gekennzeichneten Parallelexperimenten ermittelt.

Exp. TL [cm] W [g] Wi (g] K

Nr. Datum  SD, I SD, z SD, z SD,| ¢ d
Gla | 06.10.-09.10. | 3.6 0.3 | 0.288 0.069 | 0.0674 0.019 } 0.61 0.04 9 11
G1lb | 06.10.-09.10. | 3.7 0.3 |1 0.323 0.095 | 0.0762 0.025 | 0.60 0.03 7 13
G2a | 02.11.-05.11. | 4.0 0.2 |0.436 0.088 1 0.1100 0.024 | 0.69 0.05 7 13

G2b | 02.11.-05.11. | 3.8 0.2 10.387 0.077 | 0.0970 0.021 | 0.68 0.04 |12 8
G3a | 08.11.-11.11. | 3.8 0.3 10.386 0.073 | 0.0966 0.020 | 0.70 0.03} 9 11
G3b | 08.11.~11.11. | 3.9 0.2 | 0.429 0.078 | 0.1084 0.020 | 0.71 0.03}12 8

Tab. 2: Totallinge T L, Nafigewicht W,,, Trockengewicht Wy, Konditionsfaktor K sowie
Anzahl der 99 und &'F in den Versuchen mit Pomatoschistus minutus. Die Schwimmakti-
vitat wurde jeweils in den mit a gekennzeichneten Parallelexperimenten ermittelt.

Exp. TLlem] | We @) Wa i K

Nr. Datum Z SD, z SD, z SD, z SD,|¢ C
Pla | 28.10.-30.10. | 4.8 0.3 | 0.637 0.146 | 0.1356 0.033 | 0.58 0.03 | 3 7
P2a | 25.11.-28.11. | 4.3 0.3 10481 0.088 ] 0.1036 0.021| 058 0026 4
P2b | 25.11.-28.11. | 3.7 0.4 | 0.541 0.164 | 0.1144 0.036 | 0.58 0.03 | 3 7
P3a | 02.12.-05.12. | 44 0.3 ] 0.539 0.146 | 0.1155 0.033 | 0.60 0.04 | 4 6
P3b | 02.12.-05.12. | 4.6 0.3 | 0.607 0.113§ 0.1273 0.024 [ 0.61 0.04 | 5 5

2.2 Messung von Respiration und Schwimmaktivitét
2.2.1 Aufbau und Funktion der Meflapparatur

Die Konstruktion der MeBapparatur basiert auf den Respirometern von KILS (1981)
und WALLER (1989, 1992), deren Aufbau bereits in weiteren stoffwechselphysiologi-
schen Arbeiten Anwendung fand (ANTONTOU 1989, RAKE 1990, FISCHER et al. 1990
1992, REYES ef al. 1992). Fir die Messungen an Grundeln wurde die Apparatur
und das Mefiprinzip modifiziert.
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Abb. 1:  Mefiprinzip: Uber ein 80 min Intervall ist das Signal der Oz-Sonde aufgetragen

(Rohdaten aus Experiment Gla, ca. 480 Mefipunkte). Dariiber ist der Status des Ventils
zur Regelung des Frischwasserzuflusses dargestellt. Bei Erreichen des unteren bzw.
Schwellenwerts der 02-Sattigung wurde das Ventil geoffnet baw. geschlossen.

oberen

Die Respirationsmessungen wurden in einem System mit unterbrochenem Frisch-
wasserzuflul (intermittent flow-Respirometer) durchgefithrt. Das Mefiprinzip ist in
Abb. 1 an einem Beispiel dargestellt. Bei geschlossenen Kreislauf (Kammer, Pumpe,
0,-Sensor) nahm die O,-Konzentration des Wassers kontinuierlich ab. Die Steigung
der iiber die Zeit aufgetragenen O,-Séttigungskurve ist proportional zur Atmung
der Fische. Bei Unterschreiten des unteren Schwellenwerts der 0,-Sittigung (83 %),
wurde {iber ein Magnetventil dem System Frischwasser zugefiihrt, bis die Regel-
grofie den oberen Schwellenwert erreichte (offene Phase). Das steile Abfallen des
MeBwerts unmittelbar nach Offnen des Ventils um ca. 0.5 % ist vermutlich auf ei-
ne Verringerung der Anstrémgeschwindigkeit der Sondenmembran zuriickzufiihren.
Bei der Wahl des oberen Schwellenwerts wurde dieser Umstand beriicksichtigt (statt
87 wurden 86.5 % 0O,-Sittigung vorgegeben). Nach Schliefien des Ventils stellte sich
die urspriingliche Anstrémgeschwindigkeit und die damit verbundene Mefigenauig-
keit des O,-Sensors wieder ein. Fiir die Bestimmung des Sauerstoffverbrauchs mu8
die 0,-Konzentration des zuflieBenden und abflieBenden Wassers nicht bekannt sein;
lediglich die relative Verinderung der O,-Konzentration dcg, bei unterbrochenem
Durchflufl und die Zeit ¢ gehen in die Berechnung ein.
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Abb. 2 zeigt ein Schema des verwendeten Versuchsaufbaus. Mit Ausnahme
des Computers und des Videorecorders war die Anlage in einem temperaturkon-
stanten Raum untergebracht. Die Respirationskammern und Pumpen befanden sich
in einem mit filtriertem Ostseewasser gefiillten Glasbecken (Volumen ca. 80 dm?).
Durch das Wasserbad wurden Temperaturschwankungen geddmpft und das blasen-
freie Verschliefen der Kammern erleichtert. Die Temperaturregelung erfolgte {iber
die Raumluft. Bedingt durch die &hnlichen Brechungsindices des Kammermaterials
(Plexiglas) und des umgebenden Mediums, ergab sich bei einer senkrechten Blick-
richtung durch die plane Frontscheibe des Beckens ein fast verzerrungsfreies Bild
der Fische in der zylindrischen Kammer. Eine schwarze Trennwand verhinderte
den visuellen Kontakt zwischen den Versuchstieren der Parallelexperimente. Die
verwendeten Kunststoffe (Plexiglas und PVC-Schlauche mit 1.5 mm Wandstirke)
sind nicht vollkommen gasdicht. In Anbetracht des kleinen Konzentrationsgradien-
ten zum Auflenmedium (< 17 % O,-Sittigung) und der relativ dicken Wandstérken
erschien die Verwendung der Materialien dennoch als vertretbar. Bei Kontrollver-
suchen mit leerer Kammer machte sich die Gaspermeabilitit der Apparatur nicht
bemerkbar. Auch zwischen Kontrollexperimenten, in denen die Abnahmerate der
0,-Konzentration bei Einleitung von sauerstofffreiem Wasser (durch N,-Begasung)
mit der Abnahmerate des Salzgehalts bei Einleitung von destilliertem Wasser ver-
glichen wurde, war kein Unterschied feststellbar.

In der geschlossenen Phase zirkulierte das Wasser zwischen der Respirations-
kammer, einer Kreiselpumpe und der Durchflufizelle (WTW D200) des Sauerstoff-
sensors (WTW TriOxmatic EO 200). Die Sondensignale wurden mit geeigneten
Mefgeraten (WTW Oxi 530) verstirkt und unter Beriicksichtigung des Luftdrucks
in zur O,-Sattigung proportionale Spannungen transformiert. Die aufbereiteten Si-
gnale wurden iiber Koaxialkabel zum AD-Wandler (Aufldsung 12 Bit) des Mefirech-
ners geleitet. Fiir jede Kammer verglich der Prozessor 42 mal pro Sekunde Soll-
und Istwert und zeichnete die iiber 10 s integrierten Meflwerte zusammen mit der
Uhrzeit auf. Unterschritt die O,-Sittigung den vorgegebenen Schwellenwert, wurde
das Magnetventil gedffnet und der verbrauchte Sauerstoff durch Zufluf} von filtrier-
tem Ostseewasser aus einem beliifteten Hochbehélter (Volumen 40 dm?, O,-Sitti-
gung ca. 100 %) ersetzt; die Schaltzeiten der Magnetventile wurden aufgezeichnet.
Der Verlauf der 0,-Sittigung wurde auf dem Monitor online dargestellt, so dafl auf
Fehlfunktionen des Systems sofort reagiert werden konnte. Nach jedem Schaltzyklus .
wurde die Steigung der Sattigungskurve berechnet, wodurch bereits wéhrend der Ex-
perimente eine erste Abschitzung des O,-Verbrauchs méglich war. Ein Schwimmer-
ventil sorgte fiir die Regulation des Wasserstands im Reservoir. Zur Temperierung
des aus der zentralen Seewasserversorgung des Hauses nachgefithrten Ostseewassers
wurde dieses durch eine lange, in einem Wasserbad liegende Schlauchspirale gelei-
tet. Fiir die stiindlichen Aktivititsmessungen wurde der Videorecorder durch den
Mefirechner ein— und ausgeschaltet.

In den Rundstromkammern (Abb. 3) wurde der Raum fiir die Versuchstiere durch
zwei konzentrisch angeordnete 10 ¢cm hohe Zylinder begrenzt (Volumen 2450 cm?,
Grundfliche 245 cm?). Die Zylinder waren unten auf einer scheibenférmigen Grund-
platte verklebt und auf den Oberkanten mit Dichtungsringen versehen. Mit je sechs



10 2 MATERIAL UND METHODE

< e
]
filtered seawater [————
float valve Video  feeeen
Oo O reservon‘ Peswmaa STwmwas -----c-----------n--:L:-
O O ' poemmmaancn esvmean ceeen- -=<| computer
3 O airation : : il

h solenoid valves * :
oXygen sensor

* - visual barrier P

pump
— — water surface g b .
— water flow I 'H_,_ lﬁﬂ T
------ I/0 lines L I Y e
ol I 1 nln
i o
_bll Ll - ‘.___-II il |

respiration chambers in water bath

Abb. 2:  Schema des Versuchsaufbaus zur Respirationsmessung und Verhaltensanalyse.
Mit Ausnahme des Computers (Datenerfassung und Steuerung) und des Videorekorders ist
die Anlage in einem temperaturgeregelten Raum (T = 15 °C) untergebracht. Schlauche
sind als Vollinien, elektrische Leitungen als gestrichelte Linien dargestellt. Die Respirations-
kammern befinden sich in einem gemeinsamen Wasserbad, eine Sichtblende verhindert den
visuellen Kontakt zwischen den Fischen der Parallelexperimente.

Fliigelmuttern konnten die Kammern im Wasserbad mit einer zweiten Plexiglas-
platte verschlossen werden. Um Nihrtiere mit einer Spritze ins System injizieren
zu konnen, befand sich im Wasserkreislauf ein mit einer Klemme verschlossenes
Verzweigungsstiick (nicht eingezeichnet).

Uber zwei abgetrennte Viertel des Innenzylinders wurden Ein— und Ausstrom
realisiert; die verbleibende Hilfte war vom Kreislauf isoliert. Durch eine Ablenkfo-
lie am Einla wurde die Strémungsrichtung vorgegeben. Versuche mit angefdrbtem
Wasser lieflen an der Einstromstelle eine Wirbelzone mit guter Durchmischung er-
kennen. Auflerhalb der Wirbelzone entwickelte sich eine gleichmiBige, kreisf6rmige
Strémung. Gegenstrdme oder Stillwasserbereiche wurden nicht beobachtet.

Die Strémung in den Respirationskammern sollte die lokomotorische Aktivitit
der Fische wenig anregen und wurde deshalb méglichst gering eingestellt, aber groff
genug, um die Durchmischung des Wassers in der Kammer und die erforderliche
Anstromung der Membran des 0,-Sensors zu gewihrleisten. Die Pumpleistung
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Abb. 3:  Skizzierte Aufsicht der verwendeten Respirationskammern (Hohe 10 ¢m). Die
schwarzen Rechtecke stellen PVC-Rohren dar (Innendurchmesser 1.3 ¢cm), die in den Experi-
menten mit Pomatoschistus minutus als Versteckmoglichkeiten dienten. Die Pfeile zeigen die
Orientierung der Stromung in der Kammer an. Das Wasser wird durch eine Schlancholive
(i) von oben in den Innenzylinder gepumpt und strémt durch fiinf {ibereinander angeordnete
Lacher in die eigentliche Versuchskammer. Die Ablenkfolie (F) gibt die Strémungsrichtung
vor. Uber Lécher in der Seitenwand des Innenzylinders und eine zweite Schlaucholive (e} im
Deckel verlaBit das Wasser die Kammer.

wurde mit diinnen Schlauchstiicken reguliert, die als Widerstinde in den Wasser-
kreislauf eingebaut wurden. Zur Messung der Strdmungsgeschwindigkeit wurden
Artemia-Zysten als Driftkérper im Wasser suspendiert und bei Dunkelfeldbeleuch-
tung mit einer Videokamera aufgenommen. Die Video-Aufzeichnungen wurden digi-
talisiert und die Driftgeschwindigkeit der Partikel mit dem Programm , Dynimage*
(THETMEYER 1989, KILs 1992) ausgewertet. Partikel, die sich in der Grenzschicht
der Gefiflwinde deutlich langsamer bewegten, wurden nicht beriicksichtigt. In Kam-
mer A betrug die mittlere Driftgeschwindigkeit 4.5 mm-s~* (§D,_, = 0.2 mm-s™*,
n = 10), in der baugleichen Kammer B wurde eine mittlere Geschwindigkeit von
4.6 mm-s~! gemessen (§D,_, = 0.6 mm-s~!, n = 22). Der Unterschied zwischen
den mittleren Strémungsgeschwindigkeiten ist statistisch nicht signifikant (t-Test:
f: 0'64? zO.S,zweiseitig = 0‘67)'

Bei den Experimenten mit P. minutus wurde der Kammerboden mit Sand be-
deckt (150 cm® pro Kammer), der vom Strand in der Nahe des Fangortes entnommen
wurde. AuBerdem bekamen die Sandgrundeln graue PVC-Réhren als Verstecke an-
geboten (Linge 5 ¢m, Innendurchmesser 1.3 cm), die in der Kammer tangential
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angeordnet wurden. Die Anzahl der Rhren entsprach dem Besatz mit Sandgrun-
deln (10 Stiick). Die Versuche mit G. flavescens wurden ohne Substrat und Verstecke
durchgefiihrt.

Das Volumen des im System zirkulierenden Wassers (2697 ¢m?®) wurde mit ei-
nem Enghalskolben (1000 ¢m®) und einem MeBzylinder (500 ¢cm®) bestimmt. Das
Volumen der Fische® und gegebenenfalls des Sandes (150 cm?) sowie der Verstecke
(31 cm®) wurde vom Gesamtvolumen subtrahiert. Der Fehler bei der Volumenbe-
stimmung ist kleiner als 1 %. Das Volumen des zwischen den Sandkérnern gebunde-
nen Porenwassers wurde nicht beriicksichtigt. Das Verhaltnis zwischen Fischgewicht
und Wasservolumen betrug 0.19 % bis 0.32 % (z = 0.25 %).

Die Versuchstemperatur betrug 15.1 bis 15.8 °C. Zwischen den Parallelen ei-
nes Experimentes war der Temperaturunterschied nicht gréfier als 0.1 K. Das Einzel-
experiment Pla wurde bei 14.3 °C durchgefithrt. Der Salzgehalt des iiber Kies und
Sand filtrierten Ostseewassers betrug 18 + 0.4 psu (gemessen mit WTW-Leitfahig-
keitssensor LF91).

Der Lichtzyklus wurde mit einer Niedervolt-Halogenlampe (75 W) erzeugt, deren
Strahlungsflufl durch einen tagesperiodisch rotierenden, sichelférmigen Spalt modu-
liert wurde. Abb. 4 zeigt den Tagesverlauf der Beleuchtungsstirke tiber den
Respirationskammern (gemessen mit Minolta Flashmeter III). Die Farbtempera-
tur eines Halogenstrahlers betrigt ca. 3400 K, die des Tageslichts variiert je nach
Sonnenstand und Bewslkung zwischen etwa 5000 und 12000 K (SCHRODER 1981).
Die spektrale Zusammensetzung des von der Lampe emittierten Lichts wurde durch
ein Tageslicht-Konversionsfilter (Strand Lighting, Cinelux 224, Umwandlungswert
—164 mired) an die natiirlichen Verhiltnisse angenihert. Unter Beriicksichtigung

dieses Blaufilters berechnet sich die Farbtemperatur der verwendeten Beleuchtung
T,,. auf

a

1

T, =
®b* T 164107 4 L1

= 7685 K.

Das verwendete Konversionsfilter wirkt gleichzeitig als Diffusor, so daff die Kam-
mern gleichmiflig beleuchtet wurden. Wihrend der simulierten N achtphase war im
Versuchsraum ein schwaches Restlicht vorhanden. Die Beleuchtungsstirke war mit
den zur Verfiigung stehenden LichtmeBgeriten (minimale Empfindlichkeit ca. 1 Ix)
nicht bestimmbar. Mit dem dunkel-adaptierten Auge konnte aber noch das Mobi-
liar wahrgenommen werden. Fiir die nichtlichen Verhaltensbeobachtungen wurde
eine Infrarot-Beleuchtung eingesetzt. Dazu wurde eine Rotlichtlampe (Tungsram,
150 W) mit einem IR-Filter (B+W, Nr. 093) kombiniert. Der spektrale Transmis-
sionsgrad 7(A) des Langpafifilters betrigt nach Herstellerangaben bei A = 875 nm
90 %, bei A =830 nm 50 %, bei A = 740 nm ist +(}) < 1 %.

In Tabelle 3 sind die Randbedingungen der Experimente zur Messung von Re-
spiration und Schwimmaktivitit zusammengefafit.

®Bei der Berechnung des Volumens der Fische wurde deren Dichte gleich 1 g-cm™3 gesetat.
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Abb, 4:

tiber der Oberfliche des Wasserbades.

Tab. 3:

Respiration und Schwimmaktivitit,

12
time [h]

Versuchsbedingungen bei den Experimenten zur Messung von

Fischart Gobiusculus flavescens | Pomatoschistus minutus
Exp. Nr. Glab | G2a,b | G3a,b | Pla | P2a,b P3ab
Temperatur [°C] 155 | 15.8 | 15.3 | 143 | 15.1 15.1
Salzgehalt 17.9 18.4 18.1 | 18.2 | 17.9 17.6
Gruppengrofie 20 10
Substrat/Verstecke keine Sand und PVC-Réhren
Kammervolumen™ 2450 cm® 2270 cm?®
0,-Sittigung 83-87 %

Beleuchtungsstirke < 1his 110 ix

Farbtemperatur ca. 7700 K

Stromungsgeschw. 4.5 mm-s~!

* Als Kammervolumen ist der Raum angegeben, der den Fischen tatsichlich
zur Verfiigung steht. In den Experimenten mit P. minutus reduzierte sich
dieser Raum durch das Substrat und die Verstecke.

Tagesverlauf der Beleuchtungsstirke iiber den Respirationskammern, gemessen
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2.2.2 Versuchsdurchfiihrung

Die Kalibrierung der Sauerstoffsensoren erfolgte in mit Wasserdamp{ gesittigter
Luft (im Kalibriergefi8 WTW OxiCal) bei Versuchstemperatur. Die in der Luft
etwas verdnderten Diffusionsbedingungen an der Membranoberflicke (HITCHMAN
1983) wurden bei der Kalibrierung nach Herstellerangaben beriicksichtigt. Da der
Sensor nullstromfrei ist, geniigt eine Einpunktkalibrierung zum Abgleich der Steil-
heit. Die Anzeige des Mefgerdtes wurde durch titrimetrische Bestimmung der O,-
Konzentration nach WINKLER (GRASSHOFF 1976) iiberpriift. Die Differenz zwi-
schen den Meflverfahren war kleiner als 1 %. Die Sondendrift lag stets deutlich
unter 1 % pro 24 h.

Vor jedem Versuch wurden die Kammern (und die in den Experimenten mit
Sandgrundeln als Verstecke dienenden Réhren) gereinigt und mit 1-M HC! desinfi-
ziert sowie die Verbindungsschlduche ersetzt. Der bei den Experimenten mit P. mi-
nutus verwendete Sand wurde gewaschen, bis sich im iiberstehenden Wasser keine
merkliche Triibung mehr einstellte; anschlieend wurde der Sand gekocht. Bei Kon-
trollversuchen mit frisch gereinigten Kammern wurde keine signifikante Abnahme
der O,-Konzentration festgestellt. Am Ende der drei Tage dauernden Experimen-
te wurde der O,-Verbrauch in den leeren Kammern iiber 8 bis 20 Stunden erneut
kontrolliert.

Fiir die Experimente mit G. flavescens wurden die Mefkammern mit je 20 Fi-
schen besetzt. Da P. minutusin den Vorversuchen aggressives Verhalten zeigte, wur-
den die Sandgrundel-Experimente mit 10er-Gruppen durchgefiithrt. Bei der Auswahl
der Tiere wurde darauf geachtet, daB die Individuen, die in eine Kammer gesetzt
wurden, von Zhnlicher Gréfle waren. Alle Fische wurden nur in einem Experiment
verwendet. Der Versuchsraum wurde wihrend der Experimente tiglich nur wenige
Minuten zur Kontrolle der Anlage und zur Fiitterung der Fische im Hilterungsbek-
ken betreten. Durch eine schwarze Folie war das Becken mit den Respirometern
optisch vom Raum abgetrennt.

In jeweils einer Kammer wurde das Verhalten der Fische stiindlich fiir 3 Mi-
nuten aus seitlicher Blickrichtung mit einer Videokamera aufgezeichnet; bei dem
Experiment Pla erfolgte alle 3 Stunden eine 5miniitige Aufnahme.

Um den Einflufl der Frefiaktivitiit auf den Stoffwechsel zu untersuchen, wurden
die Schwimmgrundeln jeweils am Nachmittag des dritten Versuchstags mit Artemia-
Nauplien (Great Salt Lake, Alter 24-48 h bei ca. 18 °C) gefiittert. Das Einschleusen
der Nahrung erfolgte unmittelbar nach einem Frischwasserzuflu. Somit hatten die
Fische geniigend Zeit zur Nahrungsaufnalime, bevor das System erneut auf Durch-
fluf geschaltet wurde. Die Nauplien-Konzentration im Ausflul war stets kleiner
als 5 % der berechneten Ausgangskonzentration. Es wird deshalb angenommen,
dafl mehr als 95 % der Nauplien gefressen wurden. Das Verhiltnis zwischen dem
verfiitterten Trockengewicht und dem Nafigewicht der Fische betrug 0.05, 0.17 und
0.19 % (chronologische Reihenfolge der Experimente). Um den Eintrag von Bak-
terien zu reduzieren, wurden die Nauplien unter flieBendem Wasser in einem Sieb
gewaschen. Das Einspritzvolumen wurde aus einem Vorratsgefifi mit bekannter
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Nauplien-Dichte® entnommen. Nur in einer der beiden Mefikammern bekamen die
Fische Nahrung. Dadurch konnte der Einflul der mit der Fiitterung verbundenen
Stérung abgeschitzt werden.

2.2.3 Auswertung
Berechnung der O,-Konzentration

Wihrend der Datenerfassung wurde aus den in einem 10 s Intervall registrierten
Sauerstoffdaten (n > 4000) eine zentrale Tendenz ermittelt: Um die Beeinflussung
durch Extremwerte gering zu halten, wurde aus je 99 Messungen der Median ge-
bildet; aus je 42 Medianwerten wurde das arithmetische Mittel berechnet. Unter
Beriicksichtigung von Salzgehalt und Luftdruck wurden die gemessenen O,-Satti-
gungen in Konzentrationen umgerechnet. Zur Berechnung der Standardkonzentra-
tionen des Sauerstoffs 5 [cm®-dm™%] in Abhéngigkeit von der absoluten Temperatur
T.., und dem Salzgehalt wurde die Gleichung von WEISs (1970) verwendet, auf der
die Sittigungswerte in den ,International Oceanographic Tables* (UNESCO 1973)
basieren:

Iney, = A, + A,(10°-T3!) + A, In(T,,, -107%) + AT, 1077
+ S(Bl + B2Tabs' 0_2 + ‘B3Tabs'10-4)

mit A, = -173.4292 und B, = -0.033096

A, = 249.6339 B, = 0.014259
A, = 143.3483 B, = -0.0017000
A, = - 21.8492

Das Seewasser mit dem Salzgehalt S und der Temperatur T}, ist dabei im Gleichge-
wicht mit der wasserdampfgesittigten Atmosphire bei Normaldruck (1013.25 hPa).
Durch Division mit dem Molvolumen von O, (CoLT 1984) wurde cp, in die emp-
fohlene SI-Einheit umgerechnet. Auch heute werden neben der SI-Einheit fiir Stoff-
menge, 1 mol, noch immer verschiedene andere Einheiten verwendet. In Tabelle 4
sind die gebrauchlichen MaBeinheiten fiir die Stoffmengenangabe von O, und die
entsprechenden Umrechnungsfaktoren aufgefiihrt.

Fiir die Luftdruckkorrektur stellte die meterologische Abteilung des Instituts
die Magnetbandaufzeichnungen des aktuellen Luftdrucks p mit einer zeitlichen Auf-
16sung von 8 min zur Verfiigung. Fiir die Berechnung der molaren Sauerstoffkon-
zentration ¢, aus den gemessenen prozentualen Luftsdttigungswerten ¢, wurde fiir
den Dampfdruck des Wassers py, o a.ngenommen, daB die Luft mit Wasserdampf
gesattigt ist:

6Die Bestimmung der Individuendichte erfolgte anhand von 4-5 Unterproben von je 1 cm?, die
unmittelbar nach mehrfachem Drehen des Gefifies mit einer Kolbenpipette oder mit einer Eppen-
dotfpipette {mit abgeschnittener Spitze) entnommen wurden.
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Tab. 4:  Konversionsfaktoren fiir Stoffmengenangaben von O, (aus FORSTNER
und GNAIGER 1983). STP = Standard temperature and pressure (1013.25 hPa
0°C)

pymol mg cm® (ideales cm? (reales
Gas, STP)  Gas, STP)
1 pgmol = 1 0.031999 0.022414 0.022392
1 mg = 31251 1 0.70046 0.69978
1 cm® (ideales Gas, STP) = 44.615 1.4276 1 0.99902
1 cm?® (reales Gas, STP) = 44.659 1.4290 1.00098 1

c — QS cag (p B szO)
%1 TA(1013 - py,o)100

Der Partialdruck des Wasser py,, wurde nach der Gleichung von GOFF (in CoLrT
1984) berechnet.

Berechnung des O,-Verbrauchs

Bei einem intermittent-flow-Respirometer berechnet sich der Sauerstoffverbrauch
N,,, wie bei einem geschlossenem System, aus der Abnahme der O,-Konzentration

deg,rdt™! und dem Volumen des Systems Vige!

. dco,
NO: = dit " Vsys

3 min nach Unterbrechung des Durchflusses wurde eine fast lineare Abnahme des
Signals beobachtet. Die Meflwerte, die vom Beginn des Wasseraustauschs bis 5 min

nach Ventilschluf aufgezeichnet wurden, gingen nicht in die Berechnung des O,-
Verbrauchs ein.

Um Ausreifier zu finden, wurden iibergreifende lineare Regressionen {iber je 50
Sattigungswerte ¢(t) gerechnet. Die jeweils 25 letzten Werte entsprachen dabei
den 25 ersten der nichsten Regressionrechnung. Fiir jedes Intervall kann mit den
Parametern der Regressionsgleichung zu jedem Mefzeitpunkt die Sattigung ¢(t)
geschétzt werden. Durch Subtraktion der geschitzten von den gemessenen Werten
qS(t)—qB(t) wurde der Trend aus jeder Folge von 50 Einzelmessungen herausgerechnet.
Aus den nivellierten Werten, die weitgehend normalverteilt waren, wurden der Mit-
telwert und die Standardabweichung berechnet. Mefwerte, die sich um mehr als das
4fache der Standardabweichung vom Durchschnitt unterschieden, wurden verworfen.
Der sogenannte ,4-Sigma-Bereich® umfaBt bei Normalverteilung 99.99 % der Werte
(SACHS 1984). Die meisten Ausreiier waren auf Betitigungen des Lichtschalters im
Mefiraum zuriickzufiihren.

Der O,-Verbrauch wurde durch Anpassung einer Regressionslinie an die zwischen
zwei Schaltzyklen der Ventile gemessenen Sauerstoffkonzentrationen bestimmt. Um
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kurzzeitige Verinderungen der Respiration wihrend der Nahrungsaufnahme zu un-
tersuchen, wurde iiber 60 Mefiwerte (entspricht 10 min) eine Gerade angepalt. Fiir
die Berechnung des jeweils folgenden O,-Verbrauchswertes gingen die 30 letzten O,-
Konzentrationsmessungen iibergreifend mit ein. Auf diese Weise stand alle 5 min
eine iiber 10 min integrierende Respirationsmessung zur Verfiigung.

Korrektur der mikrobiellen Respiration

Um den Fischen viel Raum fiir spontane Schwimmaktivitit zur Verfligung zu stel-
len, wurde eine hohe bakterielle Respiration in Kauf genommen. Der Korrektur des
Kammerblindwerts wurde deshalb besondere Aufmerksamkeit gewidmet. Die mi-
krobielle Atmung nach Versuchsende varilerte zwischen 2.64 und 4.45 pmol-h™!
(£ = 3.6). Bei minimalem Sauerstoffverbrauch der Fische (Standardmetabolis-
mus) machte der Kammerblindwert 21.3 bis 30.7 % der Gesamtrespiration aus
(Z == 26.2 %). Es kann nicht davon ausgegangen werden, dafl die mikrobielle Atmung
vom Versuchsbeginn bis zum Versuchsende kontinuierlich zunimmt. Vielmehr soll-
te die Wachstumskurve der die Gefiflwinde und Schlauche besiedelnden Bakterien
beriicksichtigt werden. Bel einem Kontrollexperiment wurden die Fische bereits 24
Stunden nach Versuchsbeginn aus der ersten Kammer und nach weiteren 24 Stun-
den aus der zweiten Kammer genommen. Bei der anschlielenden Bestimmung des
Referenzwertes N3 ergab sich kein Unterschied in Abhéngigkeit von der Versuchs-
dauer. Zur Korrektur der Respirationsrate in der Anfangsphase der Experimente
wurde ein Kurvenverlauf angenommen, wie er von DALLA VIA (1983) bei einem
intermitient-flow-Respirometer festgestellt wurde. DALLA VIA nahm dazu die Ver-
suchstiere stiindlich aus der Kammer und bestimmte den Blindwert (Naz): Nach
einer lag-Phase von 4 bis 6 Stunden kam es zu einem steilen Anstieg, dann zu ei-
nem Uberschiefen. Nach ca. 20 Stunden stabilisierte sich N33 schliefilich. Dieser
Kurvenverlauf wurde wie folgt beriicksichtigt: In den ersten 4 Stunden wurde keine
Korrektur vorgenommen. Von der 4. bis zur 16. Stunde wurde mit einem linearen
Anstieg auf das 1.25fache des am Versuchsende ermittelten Referenzwertes gerech-
net; von der 16. bis zur 20. Stunde wurde eine lineare Abnahme bis zum gemessenen
Referenzwert angenommen; von der 20. Stunde bis zum Versuchsende wurde Ng,
als konstant betrachtet.

Der Meffehler bei den Respirationsmessungen wird in erster Linie durch die
Variabilitit der mikrobiellen Atmung bestimmt. In einem Kontrollversuch hierzu
wurde der Kammerblindwert iiber 4; Tage verfolgt. Dabei wurden Abweichungen
vom Mittelwert von bis zu 18 % gemessen. Falls sich das Bakterienwachstum deut-
lich vom angenommenen Verlauf unterscheidet, kénnen fiir die Anfangsphase der
Experimente auch grofiere Abweichungen vom verwendeten Referenzwert nicht aus-
geschlossen werden. Der maximale Anteil von N 3, an der Gesamtrespiration betrug
in einem Experiment fast 31 % bei minimalem O,-Verbrauch der Fische. Wenn
wir fiir diesen ungiinstigen Fall eine Abweichung vom gemessenen Referenzwert von
18 % zugrunde legen, ergibt sich bei der Bestimmung der Respirationsrate ein Fehler

0.18.0.31 _
von =g 100 =8 %.
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Normierung der Respirationsrate

Die in Respirationsexperimenten verwendeten Schwimmgrundeln hatten'ein mittle-
res Nafigewicht von 0.37 g (§D, = 0.096), das Durchschnittsgewicht der Sandgrun-
deln betrug 0.56 g (SD, = 0.14). Um die Arten miteinander vergleichen zu kénnen,
wurde der O,-Verbrauch mit Hilfe der empirischen Beziehung zwischen Energieum-
satz Q und Gewicht W -

Q=AW*  WmBERG (1956)

auf ein Standardgewicht bezogen. A ist der Energieverbrauch eines Tieres mit dem
Einheitsgewicht; der Exponent k ist eine Konstante, die fiir den basalen Stoffwechsel
der meisten Fischarten einen Wert zwischen 0.7 und 0.9 annimmt. Wie allgemein
tiblich, soll hier der O,-Verbrauch No, als Ma8 fiir den Energieumsatz Q verwendet
werden (Fry 1957).

Fir G. flavescens stand kein geeigneter Literaturwert fiir k zur Verfiigung’. Um
die Respirationsraten fiir G. flavescens méglichst wenig korrigieren zu miissen, wurde
als Standardgewicht das mittlere Gewicht der Schwimmgrundeln (0.37 g) gewihlt.
Fiir die Korrektur der Abweichungen vom Mittelwert wurde fiir die Schwimmgrundel
ein k-Wert von 0.8 angenommen, was dem Mittelwert der von FONDS & VELDHUIS
(1973) an Gobiiden ermittelten Gewichts-Exponenten entspricht. Fiir P. minutus
geben FONDS & VELDHUIS einen k-Wert von 0.812 an. Dieser Exponent wurde
verwendet, um den O,-Verbrauch der Sandgrundeln auf das mittlere Gewicht der
Schwimmgrundeln zu beziehen.

Bei der Gewichtskorrektur der Respirationsdaten mufl beriicksichtigt werden,
daf} sich die angegebene Formel auf den Energieumsatz Q,- und das Gewicht W, eines
Einzelfisches bezieht. Fiir eine Gruppe von » Fischen 138}t sich folgende Beziehung
herleiten: .

R, = A - Wf
Qz = A . W}

H

Q, = A - Wk

T e

Qn - . Wk
@ = A . T W

Folglich 1dfit sich A ausdriicken als

— ‘:'1:1 Qi
A Z?:l Wik

"Die von HANsON (1985} im Rahmen einer Diplomarbeit mit ,,closed bottle“-Experimenten er-
mittelten k-Werte variieren ungewshnlich stark (bei 15 °C: k = 0.533 im Herbst und & = 0.961 im
Frihjahr) und wurden deshalb nicht beriicksichtigt.
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Tab. 5: Summen 3 W; [g] und Exponentialsummen Y WF der Fischgewichte fiir die ver-
schiedenen Versuchsansatze. ¢, /¢ ist das Verhiltnis zwischen den auf 0.37 g normierten und
den gemessenen Respirationswerten. Die verwendeten Exponenten k sind angegeben.

Nr. Gla Glb G2 G2b G3a G3b Pla P2 P2 P3a P3b
S w, | 5756 6.463 8.725 7.735 T7.710 8.587 6.366 4.805 5.413 5392 6.067
T wr | 7.350 8.044 10.266 9.325 9.304 10.143 6.904 5.501 6.031 6.022 6.646
¢:/¢ | 096 098 1.04 1.01 1.01 103 111 1.05 1.08 1.08 1.10
k 0.800 | 0.812

Der Energieumsatz Qz eines Fisches mit dem Gewicht W, berechnet sich somit nach

Q= _ E?:] Qi Wk

- n k z Y
=1 Wi

und der spezifische Energieverbrauch ¢_ ist

. Q’z ::‘— Q‘i —
qz = n—l k W: !
Wz E‘l'=1 W;

Um dem Leser die Méglichkeit zu geben, die auf 0.37 g normierten Respirationsdaten
auf das reale Gewicht oder ein anderes Vergleichsgewicht umrechnen zu kénnen, sind
in Tabelle 5 die Summen 3~ W, und Exponentialsummen ¥ W} der Naflgewichte fiir
die verschiedenen Versuchsansitze aufgefithrt. Auflerdem ist das Verhaltnis zwischen
den auf 0.37 g normierten und den gemessenen Respirationswerten §,/¢ angegeben.
Die Gewichtskorrektur macht bei den Versuchen mit Schwimmgrundeln (G1a-G3b)
maximal 4 % aus. Die in den Sandgrundel-Experimenten (P1a-P3b) gemessenen
Respirationsraten wurden um 5-11 % korrigiert.

Energieverbrauch beim Fressen

Durch Integration der O,-Verbrauchskurven wurde der Energiebedarf fiir die Nah-
rungsaufnahme abgeschitzt. Zwischen den gefiitterten Fischen und der Kontroll-
gruppe war 5 h nach der ersten Fiitterung kein Unterschied mehr zu erkennen. Fir
diesen Zeitraum wurden die Flichen unter den Kurven durch Ausschneiden und
Wiegen ermittelt (Fehler durch Variabilitdt der Papierdicke < 3 %) und die Dif-
ferenz zwischen dem Sauerstoffverbrauch der gefiitterten und ungefiitterten Fische
berechnet.

Der Sauerstoffverbrauch der Artemia-Nauplien fiihrt zu einer Uberschitzung des
Energiebedarfs der gefiitterten Fische. VARG et al. (1991) fanden zwischen der Tem-
peratur T [°C] und der spezifischen Respiration #,_von Artemia-Nauplien (Great
Salt Lake, 24-30 h alt, S = 30 psu) die Beziehung

o, [umol-mgz*-h~'] = —0.294 4+ 0.0335 T
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Fiir 15 °C resultiert eine Respirationsrate von 0.209 pmol-mg3'-h~!, Nach ENGEL &
ANGELOVIC (1968) betragt der O,-Verbrauch eintigiger Great Salt Lake-Nauplien
bei § = 50 psu 0.30 pmol-mg7'-h~!, bei S = 5 psu 0.37 pmol-mg7'-h~! (gemes-
sen in einem geschiittelten Respirometer). Im ersten F Utterungsexperiment wurden
einmal 1250 Nauplien verfiittert. Bei den zwei folgenden Experimenten wurden
finfmal je 1350 Nauplien in die Kammer geleitet, das entspricht bei einem Wasser-
volumen von 2.7 dm?® einer Dichte von 500 Nauplien pro dm® unmittelbar nach einer
Fiitterung (aus vorausgehenden Fiitterungen waren jeweils nur einzelne Nauplien
tibrig). 1350 Nauplien mit einem durchschnittlichen Trockengewicht von 2.19 ug
(VARG, pers. Mitt.) haben ein Gesamtgewicht von ca. 3.0 mg und veratmen maxi-
mal 1.1 umolO,-h~!. Wihrend der Fiitterungen war der O,-Verbrauch abziiglich
mikrobieller Atmung gréfler als 60 pmol O, -h=!. Die Respiration der Nauplien hat
also unmittelbar nach Verabreichung der Futterration einen Anteil von maximal
1.8 % am gemessenen Q,-Verbrauch. Legen wir den Respirationswert von VARG et
al. (1991} zugrunde, beeinflussen die Artemia-Nauplien die Messungen maximal um

1 %.

Schwimmaktivitit

Anhand der Videoaufzeichnungen wurde in Abstinden von 30 s die Anzahl der
schwimmenden Fische bestimmt. Als ,schwimmend® wurden Fische gewertet, die
sich vom Kammerboden gelést hatten, ohne sich mit den zu einem Saugorgan um-
gestalteten Bauchflossen an den Gefawinden festzuhalten. Fische, die in Kon-
takt mit den Kammerwandungen waren, aber Schwimmbewegungen zeigten, wurden
ebenfalls als ,schwimmend“ gewertet. Aus den einzelnen Zéahlungen einer Sequenz
(Dauer mindestens 3 min) wurde das arithmetische Mittel gebildet.

Zur Untersuchung der Korrelation zwischen Schwimmaktivitit und Respiration
wurden den Aktivititsmessungen zeitlich entsprechende Respirationsdaten zugeord-
net. Der O,-Verbrauch wurde dazu iiber ein Zeitintervall von jeweils 10 min berech-
net. Kiirzere Intervalle fithrten zu einer grofleren Streuung der Respirationsdaten,
ohne jedoch die Variabilitit der Aktivitit besser zu erkliren. Die Mefwerte der er-
sten drei Stunden nach Einsetzen der Fische und die Messungen wihrend und nach
den Fiitterungen blieben unberiicksichtigt.

Das kurzbrennweitige Kameraobjektiv, das fiir die Videobeobachtungen wihrend
der Respirationsexperimente verwendet wurde, ist aufgrund perspektivischer Verzer-
rungen fiir Geschwindigkeitsmessungen wenig geeignet. Um die Sinkgeschwindigkeit
und den Schwimmwinkel von G. flavescens zu messen, wurden deshalb Schwimm-
grundeln in einem Aquarienbecken (Linge x Breite x Fiillhghe = 98 x 32.5 x 27.5 cm)
mit einer langen Brennweite aus ca. 2 m Entfernung aufgenommen (Bildausschnitt
16.2 x 12.2 cm, 6 cm iiber dem Beckenboden). Sequenzen mit sinkenden Schwimm-
grundeln wurden digitalisiert und die Vertikalgeschwindigkeiten und Schwimmwinkel
mit der ,Dynimage®“-Software ausgewertet.
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2.3 Morphometrische Messungen

Der Wassergehalt wurde aus der Differenz zwischen Nafi- und Trockengewicht
berechnet (siche Abschnitt 2.1.2). Der Aschegehalt wurde ermittelt, indem die
gefriergetrockneten Grundeln 24 h im Muffelofen bei 500 °C verascht und auf 0.01 mg
genau gewogen wurden.

Zur Bestimmung des Unterwassergewichts W, wurden die Fische mit Ben-
zocain oder Chinaldin betdubt, mit einer Nylonschnur an dem Wigebalken einer
Unterschalenwaage {Sartorius 2474) befestigt und in einem mit Seewasser gefiiliten
Becherglas auf 0.1 mg genau gewogen. Anschlielend wurde das Nafigewicht W,
ermittelt. Bei einem Teil der Fische wurde die Leibeshéhle im Wasserbad ersff-
net und die Schwimmblase entleert, danach wurde das Unterwassergewicht ohne
Schwimmblase W bestimmt. Die Temperatur und der Salzgehalt des Betdubungs-
bads sowie des Wassers, in dem die Wagungen vorgenommen wurden, entsprachen
den Hilterungsbedingungen (I' =15+ 1 °C, § = 15.8 bis 20.4 psu). Die spezifische
Dichte des Wassers p,, lag im Mittel bei 1.013 g-cm™ (¢ = 13). Das Eintauchen der
Befestigungsschnur ins Wagewasser beeintrichtigt die Genauigkeit der Gewichtsbe-
stimmung. Deshalb wurde die Oberflichenspannung des Wassers durch Zugabe von
einem Tropfen Spiilmittel herabgesetzt.

Aus den Messungen von W,,, W, und W sowie der Dichte des Wassers p, lassen
sich einige interessante Gréflen ableiten: Die Dichte eines Fisches mit Schwimmbla-
se p; 1aBt sich nach dem Prinzip des ARCHIMEDES berechnen. Der Auftrieb, den ein
Fisch erfihrt, entspricht dem Gewicht des durch sein Kérpervolumen V; verdringten
Wassers. Es gilt
14 — Pe’ V;' —Pw V;'

n

W, Pr Vs ,

w

nach Kiirzung und Umformung erhilt man

_ Ww
Pf_low Ww _Wu'

Die Dichte eines Fisches mit evakuierter Schwimmblase p} ergibt sich entsprechend
nach

5 Ww
Pr = Py "VW—WJ. ,

Wie gut ein Organismus im Wasser austariert ist, hangt sowohl von seiner eige-
nen Dichte als auch von der Dichte des ihn umgebenden Mediums ab. Um die
Schwebfahigkeit von Organismen, die in Gewissern mit unterschiedlicher Dichte le-
ben, besser vergleichen zu kénnen, fiihrte LOWNDES (1941) den Sinkfaktor SF
ein, mit SF = 1000 - p;/p,. Ein austarierter Fisch hat einen Sinkfakior von
1000. Das Schwimmblasen-Volumen V, kann aus der Differenz zwischen dem



22 2 MATERIAL UND METHODE

Unterwassergewicht mit evakuierter und intakter Schwimmblase berechnet werden:
V, = (W, —W_) p.'. Als relatives Schwimmblasenvolumen wird das Verhiltnis zwi-
schen dem Schwimmblasenvolumen und dem Volumen des Fisches (Vi = W,/p,)
bezeichnet®. Die Lage des Schwerpunkts wurde ermittelt, indem ein betiubter
Fisch auf einer horizontal in einem Wasserbad befestigten Nadel ausbalanciert wur-
de.

Zur Messung der Fldchen von Caudal- und Pectoralflossen wurden die
Flossen in einer Wachsschale mit Prapariernadeln maximal aufgespreizt (die Pecto-
ralflossen wurden dazu abprépariert). Die Flossen wurden bei seitlicher Beleuchtung
gegen einen dunklen Hintergrund mit einer auf einem Repro-Stativ befestigten Vi-
deokamera aufgenommen. Die Umrisse der Flossen wurden vom Video-Monitor auf
eine Kopierfolie (Contifol 50) tibertragen, ausgeschnitten und auf 0.01 g genau ge-
wogen. Zur Kalibrierung wurde das Verfahren mit einem Stiick Millimeterpapier
durchgefithrt. Da die Foliendicke kleinen Schwankungen unterliegt, wurde bei der
Flachenberechnung jeweils das Gewicht der gesamten Folie beriicksichtigt.

®Einige Autoren beziehen das relative Schwimmblasenvolumen auf das Gewicht des Fisches.



3 Ergebnisse

3.1 Schwimmverhalten

Gobiusculus flavescens und Pomatoschistus minufus schwimmen hauptsichlich
durch synchrones Schlagen mit den Pectoralflossen ({abriform); die unpaaren Flossen
werden dabei angelegt. Mit der Schwanzflosse werden vorwiegend kleinere Korrek-
turbewegungen oder Richtungswechsel durchgefiihrt. Nur zum schnellen Schwim-
men — z.B, bei der Flucht und beim Ergreifen von schnellen Beutetieren — {iber-
nimmt die Caudalflosse den Antrieb (Beobachtungen im Aquarium und in situ).
Durch kontinuierliche, asynchrone Bewegungen der Pectoralia sind die Grundeln in
der Lage, auf der Stelle zu schweben (z.B. beim Fixieren von Beutetieren). In den
Experimenten wurde dagegen héufig ein Bewegungsmuster beobachtet, das sich aus
dem Wechsel zwischen einem langsamen Absinken und dessen Kompensation durch
synchrones Schlagen mit den Brustflossen zusammensetzte. Dieses Verhalten soll im
Folgenden als ,hop and sink“ bezeichnet werden.

In Abbildung 5 ist ein typisches Beispiel dieses Bewegungsablaufs fiir G. flaves-
cens dargestellt. Mit einem synchronen Schlag der Brustflossen erzeugte der Fisch
einen nach vorn-oben gerichteten Vortrieb, der in der Darstellung an einem steilen
Anstieg der Vertikalgeschwindigkeit auf ca. 1 cm-s™! zu erkennen ist. Die maxima-
le Geschwindigkeit wird nur kurz erreicht. Durch den Wasserwiderstand und die
Schwerkraft nimmt die Vertikalgeschwindigkeit schnell ab. Nach 1.5-4.0 s kam die
nach oben gerichtete Bewegung zum Stillstand (Vertikalgeschwindigkeit = 0), und
der Fisch begann abzusinken. In Abb. § ist der asymptotische Verlauf der Sinkge-
schwindigkeit (Vertikalgeschwindigkeit < 0) zu erkennen. Die Sinkgeschwindigkeit
erreicht einen konstanten Wert, wenn der mit der Geschwindigkeit quadratisch zu-
nehmende Wasserwiderstand im Gleichgewicht mit der Abtriebskraft (Unterwasser-
gewicht) steht. Die Brustflossen, die bereits wihrend der kurzen Gleitphase in ei-
nem Winkel von ca. 45° ausgebreitet wurden, wirken beim Absinken wie Fallschirme.
Anhand des asymptotischen Kurvenverlaufs kann die maximale Sinkgeschwindigkeit
abgeschitzt werden. Im dargestellten Beispiel sank die Grundel mit einer Geschwin-
digkeit von bis zu ca. 0.4 cm-s~'. Im Mittel erreichten die Schwimmgrundeln eine
Sinkgeschwindigkeit von 0.39 cm-s™! (n =24, SD,__, =0.18, TL = 4.0 cm).

Aufgrund des hohen Wasserwiderstands der gespreizten Pectoralia bildet die Ver-
bindungslinie zwischen deren Ansatzstellen beim Absinken eine Drehachse. Diese
Drehachse verliuft vor dem im Wasser gemessenen Koérperschwerpunkt, der unter-
halb des hinteren Drittels der ersten Dorsalflosse liegt. Durch das resultierende Dreh-
moment sinkt das caudale Kérperende schneller ab als das craniale. Dies fithrt zu der
typischen ,schwanzlastigen“ Schwimmbhaltung der Gobiiden. Meist war das Absin-
ken mit einer Riickwirtbewegung verbunden. Der durch das Brustflossen-Schlagen
erzeugte Impuls enthielt sowohl eine vertikale als auch eine horizontale, nach vorn
gerichtete Komponente. AuBerdem verringerte sich mit dem Flossenschlag der zur
Wasseroberfliche gemessene Schwimmwinkel. Nach einem vollstindigen hop-and-
sink-Zyklus hatte sich somit die Position und der Schwimmwinkel des Fisches nur

23
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Abb. 5:  Pectoralflossen-Schwimmen von G. flavescens (ungefiittert). Die Vertikalkompo-
nente des Geschwindigkeitsvektors o (Referenzpunkt ist das Auge) und der Schwimmwinkel
zur Horizontalen o (0° = horizontal) sind iiber die Zeit aufgetragen. Der Schwimmwin-
kel wurde nur gemessen, wenn der Fisch parallel zur Bildebene schwamm. TI = 4.0 c¢m,
T =14 °C, § = 20.4 psu, Januar 92.

wenig verdndert, In Abb. 5 ist zu erkennen, daf sich der zur Wasseroberfliche ge-
messene Schwimmwinkel in der kurzen ,hop-Phase* schnell verringerte und in der
folgenden ,,sink-Phase“ wieder langsam vergroferte. Der tiber jeweils mehrere hop-
and-sink-Zyklen gemessene, mittlere Schwimmwinkel von G. flavescens betrug 44°
(n=18,8D, ,=11,5E =3,TL = 4.0 cm). Beim horizontalen Schwimmen und
beim Fressen ist der Schwimmwinkel deutlich geringer. Bei starker Strémung konnte
im Freiland (Kleiner Belt) beobachtet werden, wie Schwimmegrundeln fast horizontal
schwammen. Auch aktive Abwartsbewegungen mit schrig nach unten gerichtetem
Vorderende waren hiufig zu sehen. Im Respirometer schwammen manchmal ein-
zelne Fische (insbesondere Pomatoschistus minutus) an den GefiBwinden auf und

ab.

3.2 Schwimmaktivitit und Respiration
Verlauf von Schwimmaktivitit und Respiration bei G. flavescens

Abb. 6 zeigt die Schwimmaktivitat von Gobiusculus flavescens, ausgedriickt als re-
lativer Anteil der schwimmenden Fische aus einer Gruppe mit 20 Individuen. Der
Versuchszeitraum erstreckte sich iiber je 3 Tage.

Am Tag lag der Anteil der schwimmenden Fische meist iiber 50 % und erreichte
maximal Werte zwischen 60 und 80 %. Bei den Fiitterungen mit Artemis-Nauplien,
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die in den Abbildungen durch Pleile gekennzeichnet sind, stieg die Schwimmaktivitat
auf fast 100 % an. Wihrend der Nacht legten sich die meisten Schwimmgrundeln
auf den Kammerboden oder hefteten sich mit ihren umgestalteten Ventralflossen an
die Kammerwande. Nachts sank die Schwimmaktivitit in den Experimenten G2a
und G3a bis auf Werte unter 15 %.

Im Experiment Gla, fiir das die kleinsten Fische verwendet wurden, ging die
Schwimmaktivitit nachts nicht so weit zuriick. Selbst die niedrigste, nichtliche
Schwimmaktivitit, die in der 2. Versuchsnaclit registriert wurde, war mit 32 %
noch mehr als doppelt so hoch wie jedes Nachtminimum der folgenden Versuche.
Das mittlere Nafigewicht der Schwimmgrundeln aus Experiment Gla betrug 0.288 g
(5D, = 0.069). In den Experimenten G2a und G3a waren die Fische im Mittel
um 51 bzw. 34 % schwerer. Die Fische in Versuch Gla hatten auch den niedrig-
sten Konditionsfaktor (K = 0.61, §D_ = 0.04), was wahrscheinlich vor allem auf
die Gonadenreife zuriickzufiihren war. Die Gonaden der gréoferen Grundeln aus
den November-Versuchen waren weiter entwickelt als die der kleineren Fische vom
Oktober. Ob zwischen Gewicht und Reife einerseits und Schwimmaktivitat und Re-
spiration andererseits wirklich ein kausaler Zusammenhang besteht, kann mit dem
vorliegenden Datenmaterial nicht beantwortet werden und war auch nicht Ziel der
Arbeit. Bei einem Vergleich des Versuchs Gla mit den Versuchen G2a und G3a
muf} auch beriicksichtigt werden, dafl in Experiment Gla die Frequenz der Akti-
vitdtsmessungen kleiner (alle 3 h) als in den folgenden Versuchen (stiindlich) war.
Dadurch wurde die Wahrscheinlichkeit verringert, die tatsichlichen Extrema der
Schwimmaktivitidt zu erfassen.

Mit dem zeitlichen Verlauf der Schwimmaktivitit ging ein korrespondierender
Trend des Sauerstoffverbrauchs einher. Die in Abb. 7 durch gefiillte Kreise sym-
bolisierten Respirationswerte entsprechen den in Abb. 6 dargestellten Aktivitits-
messungen. Die ungefiillten Kreise stehen jeweils fiir ein zeitgleiches, unter den
selben Wasser— und Lichtbedingungen durchgefithrtes Parallelexperiment. Alle Ver-
brauchswerte sind auf 0.37 g, das mittlere Gewicht der in den Experimenten ver-
wendeten Schwimmgrundeln, normiert.

Zwischen den zeitgleich gemessenen Parallelgruppen wurden nur wenige mar-
kante Unterschiede in der Respirationsrate festgestellt. Fiitterungen sind in Ab-
bildung 7 durch Pfeile gekennzeichnet. Nur die Fische der mit ,a* bezeichneten
Versuche wurden gefiittert. Wie nicht anders zu erwarten, wichen bei den Fiitte-
rungen die Respirationsraten der Parallelgruppen deutlich voneinander ab. Bei der
gefiitterten Gruppe war der spezifische O,-Verbrauch zeitweise etwa doppelt so hoch
wie bei der ungefiitterten Kontrollgruppe (Abschnitt 3.3, S. 39).

Auch zwischen den zeitversetzt durchgefiihrten Experimenten ist eine gute Uber-
einstimmung zu erkennen. Im Experiment Gla, in dem die Schwimmaktivitit héher
war als in den folgenden Versuchen, war auch die Respirationsrate gegeniiber den
Experimenten G2a, G2b, G3a und G3b erhdht. Im Experiment Glb, das zeitgleich
zu Gla durchgefiihrt wurde, war der O,-Verbrauch ebenfalls erhéht. Die Fische von
Versuch G1b hatten das zweitniedrigste Nafigewicht (W, = 0.323) und den nied-
rigsten mittleren Konditionsfaktor (K = 0.60) der Fischgruppen aller Experimente.
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Aus den Messungen der Schwimmaktivitit konnte bei Versuch Gla nicht auf einen
ausgepragten Tagesrhythmus geschlossen werden; anhand des zeitlichen Verlaufs der
Respirationsrate ist die Tagesrhythmik jedoch klar erkennbar.

Am Tag stieg die mittlere Respirationsrate der aus 20 Fischen bestehenden Grup-
pe bis auf Werte zwischen 6 und 8 pmol-g;!-h~" an. Einmal wurde bei Tagesanbruch
eine Respirationsrate von iiber 10 ymol-g-!-h~! gemessen (Exp. G1). So ein Ereig-
nis kann, mufl aber nicht auf eine externe Stérung zuriickzufiihren sein. Manchmal
fihrte ein einzelner Fisch ohne ersichtlichen Grund eine schnelle Beschleunigung
durch. Es wurde beobachtet, wie sich solche abrupten Bewegungen auf andere Fi-
sche iibertrugen und sich als Kettenreaktion in der Gruppe ausbreiteten. Bei den
Versuchsgruppen G2a, G2b, G3a und G3b ging nachts der mittlere 0,-Verbrauch
von G. flavescens auf bis zu ea. 4 pmol-g 1-h~! zuriick. Die Minimalwerte lagen,
aufler in der jeweils ersten Nacht, innerhalb des 95 %- Vertrauensbereichs (gestrichel-
te Linien) des durch lineare Regression zwischen Aktivitit und 0,-Verbrauch ermit-
telten Standardstoffwechsels, auf den weiter unten eingegangen wird (Abb. 18). Bei
den kleineren und aktiveren Fischen der Versuche Gla und G1b blieb der Energie-
stoffwechsel nachts auf einem etwas héheren Niveau, die obere Vertrauensschranke
des indirekt ermittelten Standardstoffwechsels (s.u.) wurde nur knapp erreicht.

Verlauf von Schwimmaktivitit und Respiration bei P. minutus

In den Abbildungen 8 und 9 ist der Zeitverlauf von Schwimmaktivitit und Respira-
tion fiir die Sandgrundel dargestellt. Pomatoschistus minutus zeigte im Gegensatz
zu Gobiusculus flavescens die héchste Schwimm— und Stoffwechselaktivitit in den
Nachtstunden. Bei einer GruppengrofBe von 10 Individuen erreichte der Anteil der
schwimmenden Fische in der Nacht 60-80 %. Waihrend des Tages legten sich die
Sandgrundeln hiufiger auf den Boden oder verbargen sich in einer Rahre; sie hef-
teten sich aber nur sehr selten an senkrechte Winde. FEin Eingraben im Sand —
wie es fiir einige demersale Fischarten typisch ist — wurde unter normalen Bedin-
gungen ebenfalls nicht beobachtet. Nur wenn die Sandgrundeln durch das Offnen
oder Verschlielen der Kammern gestdrt wurden, gruben sich einige Tiere im Sand
ein®. Am ausgeprigtesten war die Tag-Nacht-Rhythmik der Schwimmaktivitit im
letzten Experiment (P3a). In diesem Versuch ging tagsiiber der Anteil der schwim-
menden Fische zeitweise auf unter 5 % zuriick, nachts stieg die Schwimmaktivitit
bis auf iiber 60 % an. Die Aktivitdtsmessungen des Versuchs P2a zeigten die gleiche
Tendenz, die Schwimmaktivitit war jedoch auf einem héheren Niveau, und die Un-
terschiede zwischen Tag und Nacht waren nicht ganz so grof}. Beim ersten Versuch
(P1a), der nur 2 Tage dauerte, ist die Rhythmik weniger stark ausgeprégt.

Die Tagesrhythmik der Schwimmaktivitit spiegelte sich auch bei P. minutus
im O,-Verbrauch wider. Um die Stoffwechselaktivitit von P. minutus mit der von
G. flavescens vergleichen zu kdnnen, beziehen sich die in Abb. 9 dargestellten Re-
spirationswerte ebenfalls auf ein Fischgewicht von 0.37 g. In allen Pomatoschistus-

°Im Halterungsbecken grub sich auch G. flavescens im Sand ein, wenn eine massive Stérung
vorlag.
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Abb. 6:  Zeitlicher Verlauf der Schwimmaktivitit von Gobiusculus flavescens (Anteil der
schwimmenden Fische aus einer Gruppe von 20 Grundeln). Fiitterungen sind durch Pfeile
gekennzeichnet. Der Beginn der Zeitachse stimmt mit 12 Uhr Mittag des ersten Versuchstags
iiberein. Datum, Geschlechterverhaltnis, mittlerer Konditionsfaktor (K), mittleres Nafige-
wicht (W), Salzgehalt (S) und Temperatur (T') sind jeweils angegeben. Die Dunkel- und
Dammerungsphasen sind durch schwarze Balken angedeutet.
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Abb. 7:  0j;-Verbrauch von Gobiusculus flavescens Gruppengrofie: 20 Fische), bezo-
g

gen auf ein Fischgewicht von 0.37 g. Die gefiillten und ungefiillten Kreise stellen Paral-
lelexperimente dar, Fiitterungen sind durch Pfeile markiert. Nur die Fische in den mit e
gekennzeichnet Experimenten wurden gefiittert. Datum, Geschlechterverhiltnis, mittlerer
Konditionsfaktor (K), mittleres NaBgewicht (W, ), Salzgehalt (§) und Temperatur (T) sind
jeweils angegeben. Dunkel- und Dammerungsphasen sowie der Standardmetabolismus mit
95 %-Vertrauensbereich sind eingezeichnet.
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Abb. 8:  Zeitlicher Verlauf der Schwimmaktivitat von Pomatoschistus minutus (Anteil
der schwimmenden Fische aus einer Gruppe von 10 Grundeln). Der Beginn der Zeitachse
stimmt mit 12 Uhr Mittag des ersten Versuchstags iiberein. Datum, Geschlechterverhalinis,
mittlerer Konditionsfaktor (X ), mittleres Nafigewicht (W, ), Salzgehalt (5) und Temperatur
(T') sind jeweils angegeben. Die Dunkel- und Démmerungsphasen sind durch schwarze

Balken angedeutet.
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Abb. 9:  0j-Verbrauch von Pomatoschistus minutus (Gruppengrofie: 10 Fische), korri-

giert auf ein Gewicht von 0.37 g. Die gefiillten und ungefiillten Kreise stellen Parallelex-
perimente dar. Datum, Geschlechterverhiltnis, mittlerer Konditionsfaktor (&), mittleres
Nafigewicht (W, ), Salzgehalt () und Temperatur (T') sind jeweils angegeben. Die Dunkel-
und Démmerungsphasen sowie der Standardmetabolismus mit 95 %- Vertrauensbereich sind

eingezeichnet.
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Versuchen wurde in der ersten Lichtphase die niedrigste Respirationsrate registriert.
Sie erreichten im ersten Experiment (Pla) und in beiden Parallelen des dritten Ver-
suchs (P3a und P3b) den aus der Beziehung zwischen Schwimmaktivitit und O,-
Verbrauch ermittelten Standardmetabolismus (s.u.) von 4.5 pmol-g_'-h™'. In den
Versuchen P2a und P2b wurden in der ersten Lichtphase etwas hohere Respirations-
raten gemessen (> 5 umol O,-g;*-h™!) als in den zuerst genannten Experimenten.
Dies korreliert mit einer gegeniiber den anderen Versuchen erhéhten Schwimmakti-
vitit, die an diesern Tag (26.11.91) in Versuch P2a nicht unter 30 % fiel, wihrend in
den Versuchen Pla und P3a zeitweise weniger als 10 % der Fische schwammen. In
der 2. und 3. Lichtphase wurde in allen Versuchen eine héhere Respirationsrate ge-
messen als in der ersten. Dieser Trend ist nicht durch eine entsprechende Anderung
des relativen Anteils der schwimmenden Fische zu erkliren.

Die wihrend der néachtlichen Aktivitdtsphase registrierten Respirationsmaxi-
ma lagen vornehmlich zwischen 7 und 9 pmol O,-g,*-h™!, in wenigen Fillen auch
dariiber (bis maximal 10.5 gmol-g;'-h™!). Im Gegensatz zu den Tagesminima zeig-
ten die Nachtmaxima mit dem Verlauf der Versuche keine ansteigende Tendenz.

Tagesrhythmus von Gobiusculus flavescens

Die Abbildungen 10 und 11 zeigen den mittleren Tagesverlauf der Schwimm- und
Stoffwechselaktivitit von G. flavescens. Die Mefiwerte wurden in 24 Klassen von
je einer Stunde Dauer eingeteilt und die Mittelwerte mit Standardfehler aufgetra-
gen. Sowohl die ersten drei Stunden nach dem FEinsetzen der Tiere als auch die
Messungen wihrend und nach den Fiitterungen blieben unberiicksichtigt. Zwischen
2132 und 23% Uhr, bei einer mit den verfiigbaren Lichtsensoren nicht mefibaren Be-
leuchtungsstirke (Abschnitt 2.2.1, S. 12), zeigte G. flavescens eine Phase geringer
Aktivitat. Im Mittel legten sich mehr als 77 % der Schwimmgrundeln auf den Boden
oder hefteten sich an die Kammerwéande. Der mittlere O,-Verbrauch lag in diesem
Zeitraum zwischen 4.6 und 4.7 pmol.g;*-h~1.

Mit der Morgendimmerung stieg die Schwimmaktivitdt an und erreichte um
6% Uhr, bei einer Beleuchtungsstirke von ca. 20-50 lx, ein Maximum von 62 %.
Bereits 2 Stunden zuvor, um 4% Uhr, erreichte der O,-Verbrauch nach einem stei-
len Anstieg den Hochstwert von 6.5 umol-g,*-h~!; die Beleuchtungsstarke betrug
zu diesem Zeitpunkt ca. 1 Ix. Anhand des hier verwendeten Aktivitdtskriteriums
(schwimmen oder nicht schwimmen) kann nicht entschieden werden, ob das Voraus-
eilen des Respirationsmaximums auf eine héhere Bewegungsaktivitit der schwim-
menden Fische oder auf endogene Faktoren zuriickzufiihren ist.

Der Anteil der schwimmenden Fische blieb bis um 192 Uhr oberhalb von 40 %.
Im Tagesverlauf traten zwei weitere, schwach ausgeprigte Maxima (relative Modal-
werte) in der Schwimmaktivitat auf: das erste um die Mittagszeit (£ > 100 Ix) und
das zweite abends um ca. 172 Uhr (E = 58 Ix). Die Standardfehler dieser Maxima
iiberschneiden sich nicht mit den Standardfehlern der dazwischen liegenden Minima.
Die Verteilung der mittleren Schwimmaktivitit iiber 24 Stunden kann somit als mul-
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Mittlerer Tagesverlauf der Schwimmaktivitat (Anteil der schwimmenden In-
dividuen) von Gobiusculus flavescens aus den Exp. Gla, G2a und G3a. Gruppengréfie =
20 Fische, W,, = 0.37 g, T = 155 °C, S ~ 18.1 psu. Die Standardfehler der Mittelwerte
sind eingezeichnet; die Dunkel- und Dammerungsphasen werden durch die schwarzen Keile
an der Diagrammoberseite symbolisiert.
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Mittlerer Tagesverlauf des Op-Verbrauchs von Gobiusculus flavescens aus allen
Experimenten. Gruppengréfie = 20 Fische, W, = 0.37 g, T ~ 15.5 °C, § = 18.1 psu. Die
Standardfehler der Mittelwerte sind eingezeichnet; die Dunkel- und Dammerungsphasen
werden durch die schwarzen Keile an der Diagrammoberseite symbolisiert.



3.2 Schwimmaktivitdt und Respiration 33

ttmodal bezeichnet werden. Mit den Maxima der Schwimmaktiviit korrespondierten
Phasen erhéhter Stoffwechselaktivitit im Tagesgang des Sauerstoffverbrauchs.

Um 21% Uhr (E = 1 1x) schwammen im Mittel noch 36 % der Fische, danach
fiel die mittlere Schwimmaktivitdt steil auf den absoluten Minimalwert von 11 % ab
(222 Uhr, F <« 1 Ix). Im weiteren Verlauf der Nacht nahm die Schwimmaktivitit
langsam, aber stetig wieder etwas zu. Die Respirationsrate zeigte abends einen
dhnlichen Verlauf, allerdings nahm sie im Gegensatz zur Aktivitit nicht abrupt ab,
sondern niherte sich zwischen 19% und 22% Uhr allmihlich dem Nachtniveau an.

In den Tabellen 14 und 15 sind die Schwimmaktivitit und die Respirati-
on von G. flavescens fiir verschiedene Tagesabschnitte (Morgenddmmerung, Tag,
Abenddimmerung und Nacht) zusammengefafit. Die Beleuchtungsstirke-Bereiche,
die den verschiedenen Tageszeiten entsprachen, sind aufgefiihrt. Von 322 bis 2022 Uhr
war die mittlere Schwimmaktivitdt gréfler als 43 %, und die mittlere Respirations-
rate war héher als 5.5 pmol-g;?-h~™'. Nur in der Zeit von 202 bis 32 Uhr, als
die Beleuchtungsstirke weit unter 1 Ix lag, war die Schwimm~ und Stoffwechsel-
aktivitdt drastisch reduziert. Im Mittel schwammen in diesem Zeitraum nur 24 %
(SE = 2.3) der Schwimmgrundeln, und die Fische verbrauchten durchschnittlich nur
4.8 umol O,-g;1-h~! (SE = 0.05). Betrachtet man statt der arithmetischen Mittel
die Mediane der Schwimmaktivitit, die weniger stark von Extremwerten beeinfluft
werden, so ergibt sich ein noch klareres Bild: Am Tag und wihrend der Damme-
rungsphasen schwammen mehr als 48 % der Schwimmgrundeln, nachts dagegen nur
ca. 22 %, also weniger als halb soviele Fische. Bei den Respirationsdaten sind die
Mediane um 0.5 bis 3.1 % kleiner als die Mittelwerte, was auf eine etwas linkssteile
Vertetlung hinweist.

Tagesrhythmus von Pomatoschistus minutus

Die Abbildungen 12 und 13 zeigen den Tagesverlauf der Schwimm- und Stoffwech-
selaktivitit von P. minutus. Um die Respirationsraten der beiden Grundelarten
vergleichen zu kénnen, wurden die O,-Verbrauchswerte auf das mittlere Gewicht
der Schwimmgrundeln (0.37 g) normiert. Die Anfangsphase der Versuche (3 h)
wurde nicht beriicksichtigt. Zwischen 212¢ und 43¢ Uhr betrug der mittlere An-
teil der schwimmenden Sandgrundeln 53-64 %, der O,-Verbrauch lag in dieser Zeit
zwischen 7.2 und 7.8 umol-g;'-h~!. Ein ausgedehntes Maximum von Schwimm-
und Stoffwechselaktivitit wurde in den spiten Nachtstunden bis zum Beginn der
Morgendimmerung registriert (Mitternacht bis ea. 4% Uhr, £ < 1 Ix). Mit zu-
nehmender Helligkeit sank die Schwimmaktivitat steil auf das Minimum von 30 %
(5% Uhr, E = 7 1x). Der O,-Verbrauch folgte dieser Abnahme in gedimpfter Form.
Zwischen 522 und 182 Uhr (20 Ix < E < 110 Ix) blieben die Schwimmaktivitit (30—
42 %) und die Respiration (5.9-6.3 umol-g,!-h~!) auf einem fast gleichbleibenden,
niedrigen Niveau, um dann in der Abenddimmerung (nach 182 Uhr, E < 20 lx)
wieder langsam anzusteigen.

In den Tabellen 16 und 17 sind die Schwimmaktivitit und die Respirati-
on von P. minutus fiir verschiedene Tagesabschnitte (Morgendimmerung, Tag,
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Abb. 12:  Mittlerer Tagesverlauf der Schwimmaktivitit (Anteil der schwimmenden Fi-
sche) von Pomatoschistus minutus aus den Exp. Pla, P2a und P3a. Gruppengréfie = 10 Fi-
sche, W, = 0.56 g, T ~ 14.9 °C, § = 17.8 psu. Die Standardfehler der Mittelwerte sind
eingezeichnet; die Dunkel- und Démmerungsphasen werden durch die schwarzen Keile an
der Diagrammoberseite symbolisiert.
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Abb. 13:  Mittlerer Tagesverlauf des Og-Verbrﬁuchs von Pomatoschistus minutus aus
allen Experimenten. Gruppengréfie = 10 Fische, W,, = 0.56 g, riickberechnet auf 0.37 g,
T ~ 149 °C, § = 17.8 psu. Die Standardfehler der Mittelwerte sind eingezeichnet; die

Dunkel- und Dammerungsphasen werden durch die schwarzen Keile an der Diagrammober-
seite symbolisiert.
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Abenddammerung und Nacht) zusammengefalt. Nachts, bei einer Beleuch-
tungsstirke unter 1 lx, schwammen im Mittel 57 % (SE = 1.7) der Sandgrun-
deln, und der O,-Verbrauch lag im Durchschnitt bei 7.5 pmol-g;'-h='(SE = 0.07).
Tagsiiber, wenn die Beleuchtungsstirke zwischen 20 und 110 Ix lag, betrug die
Schwimmaktivitidt dagegen nur 35 % (SE = 1.7), und die Sandgrundeln veratme-
ten 6.2 pmol O,-g'-h™'. In den Dimmerungsphasen lagen die Mittelwerte fiir die
Schwimm- und Stoffwechselaktivitit zwischen den Tag- und den Nachtwerten. Bei
der Schwimmaktivitit liegen die Medianwerte generell etwas iiber den Mittelwerten.
Beim Sauerstoffverbrauch weichen die Medianwerte nur in der Abenddimmerung
nennenswert von den arithmetischen Mittelwerten ab.

O,-Verbrauch in Ruhe und beim Schwimmen

In den Abbildungen 18 und 19 ist der Sauerstoffverbrauch von Gobiusculus flaves-
cens und Pomatoschistus minutus gegen den prozentualen Anteil der schwimmenden
Fische aufgetragen. Die zu den Aktivititswerten zeitlich eng korrespondierenden
Respirationsraten wurden aus moglichst kurzen Meflintervallen (10 min) ermittelt.
Die Regressionsgerade mit dem 95 %-Vertrauensbereich ist jeweils eingezeichnet.
Die Geradengleichungen lauten:

G. flavescens: y =404 0040z (n =98, r? =0.54)
P. minutus: y=4.5+0.043z (n =164, »? = 0.41)

Dabei ist = der prozentuale Anteil der schwimmenden Fische und y der spezifische
Sauerstoffverbrauch in pmol-g !-h~2,

Die hier dargestellten Beziehungen zwischen Schwimmaktivitdt und Respiration
sagen primir nur etwas iiber den Metabolismus einer Gruppe von Fischen aus. Der
0,-Verbrauch der Gruppe setzt sich aus den Stoffwechselleistungen einzelner Indi-
viduen zusammen. Die Respirationsrate der Einzelfische 1aBt sich wiederum in den
Energiebedarf zur Aufrechterhaltung der basalen Kérperfunktionen (Standardstofi-
wechsel) und den Energiebedarf fiir die Bewegungsaktivitat gliedern. In der vorlie-
genden Arbeit wurden zwei diskrete Aktivitdtsniveaus unterschieden: ,,schwimmen®
und ,,nicht schwimmen®. Die durchschnittliche Respirationsrate eines Einzelfisches
bei diesen Aktivitdtsniveaus laBit sich mit Hilfe der Parameter aus den vorgestellten
Geradengleichungen abschitzen. Der y-Achsenabschnitt ist die Respirationsrate bei
0 % Schwimmaktivitit, das ist der Zustand, wenn alle Fische am Boden liegen oder
sich an die Gefiflwinde geheftet haben. Die Achsenabschnitte kénnen somit als
Schitzwerte fiir den Standardmetabolismus verwendet werden. 100 % Schwimmak-
tivitat ist der Zustand, wenn die ganze Gruppe von Fischen schwimmt. Der spezifi-
sche Sauerstoffverbrauch bei 100 % Schwimmaktivitit gibt folglich einen Schitzwert
fir die durchschnittliche Respirationsrate eines schwimmenden Einzelfisches. Oh-
ne duferen EinfluB wurde dieser Zustand in den Experimenten mit G. flavescens
und P. minutus nie beobachtet. Um den Energieverbrauch eines schwimmenden
Fisches abzuschéitzen, mufl deshalb die Regressionsgerade zwischen der Schwimm-
aktivitit der Gruppe und dem O,-Verbrauch bis 100 % extrapoliert werden. Die
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Tabellen 14 bis 17: Schwimmaktivitdt und O,-Verbrauch von Gobiusculus flavescens
und Pomatoschistus minutus zu verschiedenen Tageszeiten. Die Schwimmaktivitit ist als
prozentualer Anteil der schwimmenden Fische angegeben. Die Experimente wurden mit
Gruppen zu je 20 (G. flavescens) bzw. 10 Fischen (P. minutus) durchgefithrt. Der spe-
zifische Oj-Verbrauch ist in gmol-g;1-h~! angegeben und bezieht sich in allen Fillen auf
das mittlere Nafigewicht der Schwimmgrundeln (0.37 g). Das tatsichliche mittlere Gewicht
der Sandgrundeln betrug 0.56 g. Zur Charakterisierung der zentralen Tendenz sind die
Mittel- und Medianwerte angegeben. Als Streuungsmafie wurden Minimum, Maximum wnd
die geschitzte Standardabweichung der Grundgesamtheit ausgewdhlt. Auflerdem sind der
Standardfehler des Mittelwerts und der Stichprobenumfang n aufgefithrt. n ist im Fall
der Schwimmaktivitit die Anzahl der ausgewerteten Videosequenzen {Dauer: mindestens je
3 min); beim O»-Verbrauch ist n die Anzahl der ausgewerteten Schaltzyklen. Die Beleuch-
tungsstirke E' wurde unmittelbar iiber der Oberfliche des Wasserbads gemessen.

Tab. 14: Schwimmaktivitit von Gobiusculus flavescens [%]

Zeit {h) E [Ix] Mittel Median Min Max $D,_, SE n
330 530 1 20 506 49.6 30.8 69.2 12.2 3.5 12
53¢ _183¢  20-110 51.6 51.1 21.7 83.3 11.7 1.3 79

1832 2030  20-<1 43.8 47.9 15.8 61.7 16.6 5.3 10
2032 _ 330 <1 23.8 21.7 0.8 63.9 16.0 2.3 49

Tab. 15: O,-Verbrauch von Gobiusculus flavescens [pmol-g-1-h~1]

Zeit [h] E Ix] Mittel Median Min Max SD,, SE n
3 530 <1- 20 6.42 6.22 5.06 9.16 0.95 0.15 41
5321830  920-110 5.86 5.71 4.68 10.11 0.79 0.05 235
18322020  20-<1 5.53 5.50 4.41 6.88 0.68 0.12 32
2030 - 330 <1 4.79 4.72 3.75 6.86 0.58 0.05 113

Tab. 168: Schwimmaktivitit von Pomatoschistus minutus [%%]

Zeit {h] E(lx]  Mittel Median Min Max $D,, SE n
33— 530 1. 20 414 44.6 5.7 76.7 19.9 5.0 16
5821830  20-110 35.2 37.1 0.0 36.3 16.1 1.7 95
18302022 20-<1 455 48.3 16.7 61.7 13.3 3.9 12
203 330 1 56.9 58.3 16.7 80.0 11.8 1.7 50

Tab. 17: O,-Verbrauch von Pomatoschistus minutus [pmol.g 1-h~1]

Zeit [h) E [lx]  Mittel Median Min Max SD,., SE n
3% 580 <1- 20 7.25 7.24 4.54 10.44 1.30 023 33
53¢ _ 1830 20 -110 6.18 6.16 3.73 8.31 0.92 0.07 188
18202032  20-<1  6.86 7.06 4.37 9.12 1.14 0.2¢4 23
2032~ 330 <1 7.46 7.53 5.66 9.40 0.81 0.08 104




3.2 Schwimmaktivitit und Respiration 37

10 4——f——+—— |
= T -
. 8T .
o - L - - -
(3] - — o
o g £
-_ 6 + g |-
= i £
£ —+ s |
= 3
s 2 - T T T T T T e T T T
S T y =4.0 +0.040 x
g oL r2=0.54
& | Gobiusculus flavescens n =098
Q L
0
0 20 40 60 80 100

activity [% swimming fish]

Abb. 18:  0j-Verbrauch von Gobiusculus flavescens in Abhéngigkeit vom Anteil der
schwimmenden Fische (Exp. Gla, G2a und G3a). Die Regressionsgerade ist mit dem
95 %-Vertrauensbereich eingezeichnet. Der Achsenabschnitt dient als Schitzwert fiir den
Standardmetabolismus. Durch Extrapolation der Regressionsgeraden bis 100 % wird der
Energieverbrauch bei spontaner Schwimmaktivitat bestimmt. 20er-Gruppen, W, = 0.37 g,
T =15.5°C, § = 18.1 psu.
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Abb. 19:  O,-Verbrauch von Pomatoschistus minutus in Abhingigkeit vom Anteil der
schwimmenden Fische (Exp. P1a, P2a und P3a). Die Regressionsgerade ist mit dem 95 %-
Vertrauensbereich eingezeichnet. Der Achsenabschnitt dient als Schatzwert fiir den Stan-
dardmetabolismus. Durch Extrapolation der Regressionsgeraden bis 100 % wird der Ener-
gieverbrauch bei spontaner Schwimmaktivitat bestimmt. 10er-Gruppen, W = 0.56 g, riick-
berechnet auf 0.37 g, T = 14.9 °C, § = 17.8 psu.
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Extrapolationen sind in den Abbildungen 18 und 19 durch unterbrochene Linien
gekennzeichnet.

Die Steigungen der Geraden (multipliziert mit 100) geben an, wie hoch der
zusdtzliche Energieverbrauch beim Schwimmen ist. Man erhilt diesen Wert auch,
indem man die Regressionsgeraden bis 100 % Aktivitit extrapoliert und davon den
Standardstoffwechsel subtrahiert. Die in den Diagrammen dargestellten Siulen sol-
len veranschaulichen, wie sich die durchschnittliche Respirationsrate eines schwim-
menden Fisches in idealisierter Weise aus dem Standardmetabolismus und den ener-
getischen Kosten fiir die Schwimmaktivitit zusammensetzt. Voraussetzung dafiir
ist, daB die Respirationsrate eines schwimmenden Fisches nur wenig von der Ge-
samtzahl der schwimmenden Tiere abhingt, und daf der Standardmetabolismus
einen gquasi konstanten Anteil am gesamten Stoffwechsel ausmacht.

Nach dem beschriebenen Verfahren wurde fiir den Standardmetabolismus
von (. flavescens ein O,-Verbrauch (+95 %-Vertrauensbereich) von 4.0 +
0.3 pmol-g,'-h* und fiir P. minutus ein Q,-Verbrauch von 4.5 + 0.4 pmol.g-1.h1
ermittelt. Beim Schwimmen verbrauchten Schwimm- und Sandgrundeln etwa dop-
pelt soviel O, wie in Ruhe (8.0 bzw. 8.8 ymol-g;*-h~?). Fiir G. flavescens war mit
dem Schwimmen ein zus&tzlicher O,-Verbrauch von 4.0+0.75 pmol-g71-h~! verbun-
den, und bei P. minutus betrug dieser Wert 4.3 + 0.80 pmol-g71-h~!. Die Nullhy-
pothese ,Die Steigungen der Regressionsgeraden sind gleich“ kann nicht abgelehnt
werden (0.3 < P < 0.4). In dieser mit einer hohen Streuung behafteten Darstel-
lung der gewichtskompensierten und ,gepoolten® Daten ist also der Unterschied im
Energieverbrauch beim Schwimmen zwischen den beiden Grundelarten statistisch
nicht abgesichert. Unter der Annahme, dafl die Steigungen der Regressionsgera-
den gleich sind, besteht auf dem 95 %-Signifikanzniveau ein Unterschied zwischen
den Achsenabschnitten der zwei Geraden. Da die Gleichheit der Steigungen nicht
iiberpriift werden kann und sich die 95 %-Vertrauensbereiche der Achsenabschnitte
tiberlagern, muf} die zu ziehende Schluffolgerung , Der Standardmetabolismus der
beiden Arten ist verschieden® kritisch betrachtet werden.

Die lineare Regression zwischen dem prozentualen Anteil der schwimmenden Fi-
sche und der Respirationsrate erklart 54 % der metabolischen Variabilitit in den
Schwimmgrundel-Experimenten und 41 % der Unterschiede im O,-Verbrauch bei
den Sandgrundel-Versuchen. Die Verhaltensbeobachtungen haben gezeigt, dafl die
Bewegungsaktivitit schwimmender Fische markante Unterschiede zeigt. Manch-
mal schwammen die Grundeln sehr ruhig und zeigten vorwiegend das hop-and-sink-
Verhalten, in anderen Fillen fiihrten die Fische dariiber hinaus spontane Bewegun-
gen durch. Dazu gehdren z.B. Wendemanéver, horizontales und vertikales Schwim-
men sowie Scheuern am Substrat. Bei Sandgrundeln wurden auch Aggressionen
beobachtet, die von Drohgebirden (z.B. Aufstellen der Riickenflossen, Kiemendek-
kelspreizen, Mundbodensenken und Kopfheben) bis hin zu Beiflangriffen reichten.
Bei zwei Sandgrundeln wurden Verletzungen am Schwanazstiel gefunden, die vermut-
lich auf Bisse zuriickzufiihren waren. Die genannten aggressiven Verhaltensweisen
wurden von KINZER (1960) ausfiihrlich erliutert, so daB hier auf eine detaillierte
Beschreibung verzichtet werden kann. Am Boden liegende oder aus einer Rohre
hervorschauende Sandgrundeln machten oft kleine Hiipfbewegungen auf der Stelle,
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wenn sich ein Artgenosse niherte'®. Bei der aggressiveren Sandgrundel war die Va-
riabilitdt des O,-Verbrauchs bei gleichem Anteil schwimmender Fische grofler als bei
der zur Schwarmbildung neigenden Schwimmgrundel.

3.3 Freflaktivitit

Bei Fiitterung von Gobiusculus flavescens mit Artemia-Nauplien stieg der Anteil
der schwimmenden Fische auf fast 100 % an (Abb. 20). Einige Schwimmgrundeln
fraflen die Nauplien, die zu Boden gesunken waren. Dabei legten sie sich zeitweise
auf den Grund und wurden, sofern sie sich zum Zeitpunkt der Messung nicht beweg-
ten, als inaktiv registriert. In Abb. 20 ist der Verlauf von Schwimmaktivitit und
Respiration wahrend der Fiitterungen in den Experimenten G2a und G3a darge-
stellt. Die Zeitpunkte der Fiitterungen sind durch Pfeile gekennzeichnet. In beiden
Experimenten wurden fiinfmal je ca. 1350 Nauplien verfiittert. Zwischen den einzel-
nen Fiitterungen nahm die Schwimmaktivitiat meist etwas ab. Beim Fressen nahm
nicht nur der Anteil der schwimmenden Tiere zu, sondern es erhéhte sich auch sicht-
lich die lokomotorische Aktivitat und die Hiufigkeit der Richtungswechsel. Deshalb
wurden die wiahrend der Fiitterungen gewonnenen Daten nicht fiir die Bestimmung
der Stoffwechselrate bel spontaner Schwimmaktivitit verwendet.

Die zeitliche Auflésung der verwendeten Video-Kamera (50 Halbbilder pro Se-
kunde) war nicht ausreichend, um den genauen Mechanismus des Beutefangs zu
analysieren. Da sich die Schwimmgrundeln beim Fressen aber nur wenige Millime-
ter mit den Brustflossen auf die Beutetiere zubewegten, wird angenommen, dafl die
Artemia-Nauplien durch Saugschnappen erbeutet wurden. Eine S-Kriimmung des
Korpers, gefolgt von einem raschen Angriff, wie es bei freilebenden, vermutlich nach
Copepoden jagenden Schwimmgrundeln zu sehen war, konnte in den Fltterungsex-
perimenten mcht beobachtet werden.

Mit abnehmender Futter-Konzentration zeigten einige Fische regelmifig ein Ver-
halten, daB hier als ,Ficheln* bezeichnet werden soll: Die Tiere erzeugten da-
bei durch asynchrones Schlagen mit den Pectoralflossen eine craniad gerichtete
Stromung. Der Fischkérper erfuhr dadurch einen nach hinten gerichteten Impuls,
der durch Schlagen mit der Caudalflosse iiberkompensiert wurde. Die Grundeln
schwammen dabei in fast horizontaler Lage langsam nach vorne. Copepoden wiirden
durch die so im Wasser erzeugten Scherkrifte vermutlich zu einer Fluchtreaktion
angeregt werden. Bei der Fiitterung von Schwimmgrundeln im Aquarium wurde
festgestellt, daB die Tiere stark auf Bewegungen reagieren, weshalb fiir die Hélte-
rung Lebendfutter verwendet werden muBte. Es wird deshalb angenommen, dafl das
Ficheln dem Aufscheuchen von Beutetieren dient. Bei den hier als Nahrung ange-
botenen Artemia-Nauplien zeigte das Facheln allerdings keinen sichtbaren Erfolg.

Wihrend des Fressens stieg der Sauerstoffverbrauch auf das Dreifache des Stan-
dardstoffwechsels (11.6-13.1 gmol-g;*-h~?) an. Der O,-Verbrauch der ungefiitterten
Fische im zeitgleich durchgefithrten Kontrollversuch deutet darauf hin, daf die mit

10Eg kdnnte sich dabei um eine Drohgebarde handeln, die durch Ritualisierung aus der Intentions-
bewegung eines Angriffs entstanden ist.
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Abb. 20: Zeitlicher Verlauf der Schwimmaktivitit - (Anteil schwimmender Fische einer
Gruppe von 20 Individuen) und der Respiration ® von Gobiusculus flavescensbei fiinfmaliger
Fiitterung mit je 1350 Artemia-Nauplien (Experimente G2a und G3a). Zum Vergleich ist
die Respiration der ungefiitterten Fische im Kontrollexperiment o dargestellt. Die Zeitskala
an der Unterseite entspricht den Skalen in den Abbildungen 6 und 7; oben ist die Tageszeit
angegeben. Der Oj-Verbrauch ist auf ein Nafigewicht von 0.37 g bezogen. Temperatur:
15.8°C (4.11.),15.3°C (10.11.); Salzgehalt: 18.4 psu (4.11.), 18.1 psu (10.11.). Der schwarze
Balken an der Diagrammoberseite symbolisiert den Anbruch der Nacht.
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der Fitterung verbundene Stérung nur wenig zu dem beobachteten Anstieg der
Respirationsrate beitrug. Durch den Metabolismus der Beutetiere wurde die gemes-
sene Respirationsrate um weniger als 2 % erhsht (Abschnitt 2.2.3). Nach der letzten
Fiitterung naherte sich der Sauerstoffverbrauch im Verlauf von 2 bis 3 Stunden dem
Stoffwechselniveau der Fische im Kontrollexperiment an,

Der durch die Freflaktivitdt und die vielleicht bereits einsetzende Verdauung be-
dingte Mehrverbrauch an Sauerstoff (apparent SDA) wurde durch Integration und
Vergleich der Respirationskurven geffitterter und ungefiitterter Fische ermittelt. In
einem mit der ersten Fiitterung beginnenden 5stiindigen Intervall verbrauchten die
gefiitterten Fische in den Experimenten G2a und G3a 113 bzw. 148 umol mehr Sau-
erstoff als die ungefiitterte Kontrollgruppe. Das Nafligewicht der Schwimmgrundeln
betrug in diesen Experimenten 8.72 bzw. 7.72 g. In Abbildung 20 ist die Respirati-
onsrate auf 0.37 g schwere Fische normiert. Fiir die Berechnung des Mehrverbrauchs
wurde das reale Gewicht der Versuchsfische beriicksichtigt.

3.4 Morphometrische Messungen

Zwischen der Totallinge TL und der Standardlange SL wurden bei Gobiusculus
flavescens und Pomatoschistus minutus folgende Zusammenhinge festgestellt:

G. flavescens: SL=0.823-TL (n =258, r?=0.98)
P. minutus: SL=0.835-TL (n =180, r* =0.99)

Das Verhiltnis SL/TL ist zwischen den Arten signifikant verschieden (¢-Test, P <
107%). G. flavescens hat also bei gleicher Kérpergréfie eine lingere Schwanzflosse
als P. minutus: Bei der Schwimmgrundel hatte die Schwanzflosse einen Anteil von
17.7 % an der Totallinge, bei der Sandgrundel machte die Schwanzflosse dagegen
nur 16.5 % der gesamten Fischlinge aus.

In der Physiologie werden Respirationsraten manchmal auf das Trockengewicht be-
zogen. Um die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit mit solchen Literaturwerten
vergleichen zu kénnen, mufite die Beziehung zwischen Nafigewicht W, und Trok-
kengewicht W, bestimmt werden:

G. flavescens: W, = —0.0110 + 0.2765 - W, (n =120, r* = 0.99)
P. minutus: W, = —0.0126 + 0.2345 - W, (n =170, * = 0.99)

Sandgrundeln haben einen groferen Wassergehalt als Schwimmgrundeln (s.u.). Die
negativen Achsenabschnitte weisen darauf hin, daB kleinere Fische einen héheren
Wasseranteil haben als gréBere. Das Bestimmtheitsmafl r? ist nahe bei 1, der Fehler
bei Umrechnungen zwischen NafB- und Trockengewicht ist folglich gering.
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Ein Ziel der vorliegenden Arbeit ist, eine Grundlage zur Abschitzung des Energie-
verbrauchs freilebender Fische zu schaffen. Bei Freilanduntersuchungen kommen
hiufig optische Mefimethoden zum Einsatz. Auf optischem Wege kénnen in situ
Lingenmessungen, aber keine Gewichtsbestimmungen durchgefiihrt werden. Um
die Labordaten fiir kiinftige Felduntersuchungen direkt verfligbar zu machen, wur-
den die Lingen-Gewichtsbeziehungen (TL [em], W, [g]) ermittelt:

G. flavescens: W, =0.00316 - TL*>% (n =238, r? = 0.94)
P. minutus: W, =0.00345 - TL¥** (n =179, r? = 0,96)

Da der Energiebedarf fiir den Aufenthalt in der Wassersiule entscheidend vom
Abtrieb abhangt, den ein schwimmender Organismus erfahrt, wurde das Gewicht von
Schwimm- und Sandgrundeln in ihrem natiirlichen Medium bestimmt. Auferdem
wurde das Unterwassergewicht bei evakuierter Schwimmblase gemessen. Aus den
Gewichtsbestimmungen in der Luft und im Wasser konnte die spezifische Dichte,
der Sinkfaktor und das Schwimmblasenvolumen berechnet werden. Eine Ubersicht
der Ergebnisse gibt die Tabelle 6.

In den Abbildungen 21 und 22 ist das Unterwassergewicht gegen das Nafige-
wicht aufgetragen. P. minutus wird deutlich gréfer als G. flavescens. Da sich grofle
Tiere oft in ihrer Kérperzusammensetzung und in ihren Koérperproportionen von
kleineren Individuen unterscheiden, wurden fiir den Vergleich zwischen den Arten
nur Sandgrundeln verwendet, deren Gewicht mit dem der Schwimmgrundeln ver-
gleichbar war. Sandgrundeln mit einem NaBgewicht von mehr als 800 mg blieben
beim interspezifischen Vergleich unberiicksichtigt.

Die Regressionskoeffizienten geben das Verhiltnis zwischen Unterwasser— und
Nafigewicht an (0.8 bzw. 1.8 %). Die mit der Methode der kleinsten Abweichungs-
quadrate (mit y(0) = 0) gewonnenen Werte sind bei der angegebenen Zahl von
Nachkommastellen identisch mit den Mittelwerten der Quotienten aus Unterwasser~
und Nafligewicht. Zwischen den beiden Grundelarten wurde ein signifikanter Unter-
schied fir das mittlere relative Unterwassergewicht gefunden (t-Test, P < 10~%). Da
bei Fischen der Auftrieb stark vom Fillungsgrad der Schwimmblase abhingt, wird
ein grofler Teil der beobachteten Varianzen (8D, _, = 0.34 bzw. 0.74) nicht durch
die Regression beschrieben, was durch die niedrigen Bestimmtheitsmafle (0.30 bzw.
0.33) zum Ausdruck kommt. Der Bereich zwischen dem 1. und 9. Dezil (DZ,,DZ,)
der gemessenen Gewichtsverhiltnisse erstreckte sich bei . flavescens von 0.4 bis
1.2 % und bei P. minutus von 1.0 bis 2.8 %. Oberhalb eines Gewichts von etwa
800 mg setzte sich bei der Sandgrundel die lineare Tendenz zwischen Naf— und
Unterwassergewicht nicht weiter fort. Das relative Unterwassergewicht betrug bei
Sandgrundeln mit einem Nafgewicht zwischen 800 und 2000 mg im Mittel 1.2 %
(n =20, SD,_;, = 0.62, SE = 0.14) und unterscheidet sich signifikant von dem
relativen Unterwassergewicht von Sandgrundeln mit weniger als 800 mg (¢-Test,
P <0.002).

Bei einigen Schwimm- und Sandgrundeln wurde das Unterwassergewicht bei
entleerter Schwimmblase bestimmt (Abb. 23), Im Wasser wogen die Schwimm-
grundeln 4.9 % und die Sandgrundeln 5.7 % des in der Luft ermittelten Gewichts.
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Abb. 21: Unterwassergewicht von Gobiusculus flavescens in Abhéingigkeit vom Nafige-
wicht. Die Wasserparameter entsprachen den Hilterungsbedingungen (T = 15 4 1°C,
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Abb, 22: Unterwassergewicht von Pomatoschistus minutus in Abhingigkeit vom Nafi-
gewicht. Die Wasserparameter entsprachen den Halterungsbedingungen (7 = 15 + 1°C,
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Tab. 6: Unterwassergewicht von Gobiusculus flavescens und Pomatoschis-
tus minufus bei intakter und entleerter Schwimmblase sowie die daraus berech-
nete spezifische Dichte, der Sinkfaktor und das prozentuale Schwimmblasen-
volumen. Fiir das prozentuale Unterwassergewicht bei intakter Schwimmblase
ist das 100fache des Regressionskoeffizienten der Beziehung W, = . W,, so-
wie der Interdezilbereich (DZ; und DZs) des prozentualen Quotienten aus
Unterwasser— und Nafigewicht angegeben. Entsprechendes gilt fiir die abge-
leiteten Grofien.

G. flavescens P. minutus

prozentuales Unterwassergewicht DZ, 0.4 1.0
Schwimmblase intakt b 0.8 1.8
Dz, 1.2 2.8
prozentuales Unterwassergewicht 4.9 5.7
Schwimmblase entleert
spezifische Dichte [g-cm™9) DZ, 1.016 1.024
Schwimmblase intakt b 1.020 1.033
Dz, 1.024 1.043
spezifische Dichte [g-cm™3] 1.064 1.075
Schwimmblase entleert
Sinkfaktor DZ, 1004 1010
Schwimmblase intakt b 1008 1019
Dz, 1012 1029
Sinkfaktor 1051 1060
Schwimmblase entleert
Prozentuales DZ, 3.6 2.7
Schwimmblasenvolumen b 4.0 3.7
Dz, 4.4 4.5

Da die Variabilitit des Schwimmblasenvolumens wegfillt, ist die Korrelation zwi-
schen Nafigewicht und Unterwassergewicht wesentlich enger als bei intakten Fischen.
Nach Evakuierung der Schwimmblase werden bei beiden Arten 96 % der Streuung
des Unterwassergewichts durch Unterschiede im Nafgewicht erklirt. Die Mittel-
werte der Verhiltnisse zwischen Unterwasser— und Nafigewicht unterscheiden sich
statistisch signifikant (¢-Test, P < 107*). Fiir das geringere Unterwassergewicht
von G. flavescens waren also nicht ausschlieBlich das groflere Schwimmblasenvolu-
men verantwortlich, auch Unterschiede in der Kérperzusammensetzung trugen zu
der beobachteten Differenz bei.

Anhand des Auftriebs (Differenz zwischen NaB- und Unterwassergewicht: W, —
W,) 1aBit sich bei bekannter Dichte des Seewassers p. die spezifische Dichte der
Fische p; bestimmen. p, betrug bei den Wagungen der Schwimmgrundeln 1.012 &
0.001 g-cm™ und bei den Wagungen der Sandgrundeln 1.014 % 0.001 g-cm™3. Die
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Abb. 23:  Unterwassergewicht von Gobiusculus flavescens » und Pomatoschistus mi-

nutus o mit entleerter Schwimmblase in Abhéngigkeit vom Nafigewicht (T = 15 £ 1°C,
S = 15.8-20.4 psu).

mittlere Dichte der Schwimmgrundeln mit intakter Schwimmblase berechnet sich
nach

144 1.012
— » = =1]. . -3
Pr= P W, T 1-0.008 1.020 g-cm

mit einem Interdezilbereich I, (der Bereich zwischen DZ, und DZ,) von 1.016
bis 1.024 g-cm™®. Fir die Sandgrundel (< 800 mg) betrug die mittlere Dichte
1.033 g-cm™® (I, = 1.024 bis 1.043 g-cm™®). Die Schwimmgrundeln hatten also
im Mittel eine geringere Dichte als die Sandgrundeln. Die Bereiche, die jeweils
80 % der Meflwerte {iberdecken ([fg,), fiberschneiden sich jedoch: Es gab einige
Schwimmgrundeln, die spezifisch dichter waren als Sandgrundeln. Nach Entleerung
der Schwimmblase hatten die Schwimm- und Sandgrundeln eine mittlere Dichte von
1.064 bzw. 1.075 g-cm™3.

Fiir den Vergleich von Fischen aus Wasserkérpern mit unterschiedlicher Dichte
(insbesondere Meer/Siiiwasser) ist der Sinkfaktor (SF = 1000-p./p,) ein geeigne-
tes MaB. Der Sinkfaktor gibt an, wie schwer ein Tier im Vergleich zu dem Medium
ist, in dem es lebt. Bei SF = 1000 ist die spezifische Dichte des betrachteten Tie-
res identisch mit der des Wassers — es ist vollkommen austariert. G. flavescens
hatte mit intakter Schwimmblase im Durchschnitt einen SF von 1008, bei P. minu-
tus war SF = 1019. Die Schwimmgrundeln waren also durchschnittlich 8 Promille
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und die Sandgrundeln 19 Promille dichter als das brackige Ostseewasser, in dem sie
schwammen. 10 % der Schwimmgrundeln waren um weniger als 4 Promille dichter
als das Wasser; und 10 % der Sandgrundeln hatten eine um weniger als 10 Promille
héhere Dichte als das sie umgebende Medium. Im Aquarium konnten gelegentlich
Schwimmgrundeln beobachtet werden, die bewegungslos im Wasser schwebten, oh-
ne merklich an Héhe zu verlieren. G. flavescens ist also potentiell in der Lage, sich
exakt auszutarieren. Vollig austarierte Sandgrundeln wurden nicht beobachtet.

Aus der Differenz zwischen den Unterwassergewichten bei intakter und eva-
kuierter Schwimmblase ergibt sich unter Berticksichtigung der spezifischen Dichte
des Wassers das Schwimmblasenvolumen. Die Schwimmblase von G. flavescens
nahm im Mittel 4 % des Kérpervolumens ein (SD,_, =0.34,n = 139). Der Mittel-
wert des relativen Schwimmblasenvolumens von P. minutus (W, < 800 mg) betrug
3.7% (SD,_, = 0.73, n = 69). Die mittleren Volumina waren signifikant verschieden
(¢-Test, P < 0.01). Der Fillungsgrad der Schwimmblase war insbesondere bei der
Sandgrundel sehr variabel. Der Interdezilbereich des relativen Schwimmblasenvolu-
mens erstreckte sich bei der Schwimmgrundel von 3.6 bis 4.4 %, bet der Sandgrundel
(W, < 800 mg) von 2.7 bis 4.5 %.

Um herauszufinden, warum der Abtrieb auch nach Evakuierung der Schwimm-
blase bei Sandgrundeln gréBer war als bej Schwimmgrundeln, wurde der Wasser—
und Aschegehalt ermittelt. In Abb, 24 ist der Wassergehalt gegen das Trocken-
gewicht aufgetragen. Im untersuchten Gewichtsbereich war der Wassergehalt von
P. minutus deutlich hoher als der von G. flavescens.

Zwischen NaBgewicht [g] und Wassergehalt Wy,o (8] wurden folgende Beziehun-
gen gefunden:

G. flavescens: Whoo =11.040.724- W, (r* =0.999, n = 120)
P. minutus (W, < 800 mg): Who= 39+0.780- W, (r? =0.998, n = 52)

Eine Schwimmgrundel mit einem Nafigewicht von 0.37 g hatte demnach einen Was-
seranteil von 75.4 %, bei einer gleichschweren Sandgrundel betrug der Wasseranteil
79.1 %. :

In Abb. 25 ist der Aschegehalt der beiden Grundelarten gegen das Trocken-
gewicht aufgetragen. Der Anteil der Asche am Trockengewicht war bei P. minutus
deutlich gréfer als bei G. flavescens. Dagegen unterschied sich das Verhaltnis zwi-
schen Asche- und Nafigewicht kaum. Der mittlere Ascheanteil am Nafigewicht be-
trug bei den untersuchten Schwimmgrundeln 3.62 % (5D,_, = 0.16, n = 120), vom
Gewicht her vergleichbare Sandgrundeln (W, < 800 mg) hatten einen Ascheanteil
von 3.53 % (SD,_, = 0.24, n = 52). Mit einer Irrtumswahrscheinlichkeit von 5 %
liegt ein signifikanter Unterschied vor (Varianzen ungleich, { = 2.22, 71,005 = 1.99).
Durch die folgenden Geradengleichungen kann das Aschegewicht W, [mg] als Funk-
tion des Nafigewichts W, [mg] beschrieben werden:

G. flavescens: Wen = 0.136 +0.0358 - W, (r? = 0.97, n = 120)
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Abb. 24: Wassergehalt von Gobiusculus flavescens e und Pomatoschistus minutus o in
Abhéngigkeit vom Trockengewicht.
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Abb. 25:  Aschegehalt von Gobiusculus flavescens @ und Pomatoschistus minutus o in

Abhingigkeit vom Trockengewicht.
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P. minutus (W, < 800 mg): W, =0.202 +0.0349- ¥, (r? =0.89, n = 52)

Die nur wenig von Null abweichenden Achsenabschnitte zeigen, daf der relative
Ascheanteil fiir den betrachteten Gewichtsbereich fast konstant war.

Zwischen den Geschlechtern einer Art wurden nur geringe Unterschiede in Bezug
auf Abtrieb, Asche- und Wassergehalt registriert. Auf dem 10 %-Signifikanzniveau
muflte in allen Féllen H, ,Zwischen den Geschlechtern besteht kein Unterschied®
angenommen werden (t-Test).

Die Pectoral- und Caudalflossen werden bei den untersuchten Grundelarten zum
Antrieb und zur Steuerung beim Schwimmen eingesetzt. Durch das Abspreizen der
Pectoralflossen kénnen die Grundeln zudem die Sinkgeschwindigkeit regulieren. Um
festzustellen, ob zwischen den Arten Unterschiede in der Ausprigung dieser Orga-
ne bestehen, wurden Flichenmessungen angestellt. In Abb. 26 ist die Fliche der
Pectoralflossen gegen die Fischlinge aufgetragen. Wie fiir isometrisches Wachs-
tum zu erwarten, nahm die Flossengréfie bei beiden Arten etwa quadratisch mit der
Fischlinge zu. Der Exponent (+95 %-Vertrauensbereich) betrug fiir G. flavescens
1.92 £ 0.28 und fiir P. minutus 2.12 £+ 0.10. Der Unterschied zwischen den Expo-
nenten ist nicht signifikant (Restvarianzen verschieden, # = 1.37, z,, = 1.64). Die
Abhéngigkeit der Caudalflossen-Fliche von der F ischlinge ist in Abb. 27 darge-
stellt. Das Wachstum der Schwanzflosse kann fiir die Schwimmgrundel mit einem
Exponenten von 2.37 + 0.25 beschrieben werden, fiir die Sandgrundel wurde ein
Exponent von 2.13 £ 0.12 ermittelt. Mit einer Irrtumswahrscheinlichkeit von 10 %
sind die Exponenten verschieden (Restvarianzen gleich, { = 1.85, teo.0q = 1.67).
Wihrend sich die Flichen der Schwanzflossen zwischen den kleineren Fischen der
beiden Grundelarten kaum unterschieden, hatten Schwimmgrundeln mit einer To-
tallinge von 45 mm eine um ca. 11 mm? (19 %) gréBere Caudalflosse als Sandgrun-
deln von gleicher Linge.
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Abb. 26: Flichen der Pectoralflossen von Gobiusculus flavescens ¢ und Pomatoschistus

minutus o in Abhingigkeit von der Totallinge.
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4 Diskussion

4.1 Einfluf} der Versuchsbedingungen

In den hier beschriebenen Experimenten wurde versucht, den Bediirfnissen der Ar-
ten in Bezug auf Substrat, Versteckmdoglichkeiten, Wasserqualitit und Beleuchtung
weitgehend nachzukommen. Um Respirationsmessungen mit hinreichender Genau-
igkeit durchfiihren zu kénnen, miissen allerdings immer Kompromisse eingegangen

werden (QUETIN & MICKEL 1983).

Gréfle und Gestaltung der Respirationskammern

Die Genauigkeit von Respirationsmessungen wird mafgeblich durch den Anteil der
mikrobiellen Atmung N§ am registrierten O,-Verbrauch No bestimmt. Damit
No,/ N klein bleibt, muf} die Bewegungsfreiheit der Fische durch die MeBkammer
elngeschrankt und (oder) die Besatzdichte ausreichend grof gewihlt werden. Mit
dem Ziel, die MeBgenauigkeit zu maximieren oder die Bewegungsfreiheit der Ver-
suchstiere bewuBt einzuschrinken, wurden stoffwechselphysiologische Experimente
oft in sehr kleinen Versuchskammern durchgefithrt. TOLKSDORF (1977) schreibt:
»Die Bedeutung des Kammervolumens darf nicht unterschitzt werden, da ein zu
grofles Volumen dem Fisch zu viel Bewegungsspielraum bietet“. Bei Respirations-
messungen an P. microps verwendete TOLKSDORF eine Meflkammer mit einem Vo-
lumen von 9.5 cm®, das Fischvolumen lag im Durchschnitt bei 0.85 cm3. PETERSEN
& PETERSEN (1990) verwendeten fiir die Respirationsmessungen an P. minutus ein
Kammervolumen von 35 cm®. In der vorliegenden Arbeit sollten die Fische beim
Schwimmen mdglichst wenig durch die Wandungen der MeBapparatur eingeengt

werden, weshalb die Messungen in relativ grofien Kammern durchgefiihrt wurden
(2450 cm?).

Um die durch Mikroorganismen besiedelbare Fliche zu minimieren, werden Re-
spirationsexperimente meist in Gefiflen ohne Substrat und Versteckmdglichkeiten
durchgefithrt. Auch in der vorliegenden Arbeit wurde fiir die Experimente mit der
semipelagischen Schwimmgrundel ein nur funktionsbedingt strukturierter Respiro-
meter verwendet. Die Kammerwinde boten den Fischen jedoch hinreichend Fliche
zur Anheftung wihrend der Ruhephase. Da der Sauerstoffverbrauch bei spontaner
Schwimmaktivitit gemessen werden sollte, erschien es nicht zweckmiflig, die Bewe-
gungsfreiheit durch Nachbildungen der natiirlichen Umgebung, wie z.B. Imitationen
von Seegras oder Laminarien, einzuengen.

Fiir die Versuche mit der als demersal eingestuften Sandgrundel wurde die Kam-
mer dagegen mit Substrat und Versteckmdoglichkeiten ausgestattet. P. minutus be-
vorzugt — wie aus dem deutschen Namen bereits hervorgeht — Sand als Untergrund
(MAGNHAGEN & WIEDERHOLM 1982a, EVANS & TALLMARK 1984) und reagiert
auf andere Substrate mit einer erhdhten lokomotorischen Aktivitat (TALLMARK &
Evans 1986). P. minutus benutzt Myas-Schalen als Brutplatz (z.B. GUITEL 1892,
KINZER 1960, FonDs 1970, ZANDER 1970, Muus & DAHLSTROM 1978), sucht

50



4.1 EinfluB der Versuchshedingungen 51

aber auch auflerhalb der Fortpflanzungszeit gelegentlich Schutz unter den Schalen
(eigene Beobachtungen im Hilterungsbecken und in situ). Die Experimente von
HESTHAGEN (1976) zeigen, dal die Schwarzgrundel Gobius niger auf fehlende Ver-
steckmoglichkeiten mit erhéhter Schwimmaktivitdt reagiert. Bei den Experimenten
mit P. minutus wurden die Kammern deshalb mit undurchsichtigen PVC-Réhren
ausgestattet. Mya-Schalen wurden nicht verwendet, da befiirchtet werden mufte,
daf sich unter der konkaven Seite von Muschelschalen Stillwasserbereiche ausbilden,
die die Respirationsmessungen beeinflussen kénnten.

Umn bei einer grofiziigigen Dimensionierung der Versuchskammern und deren Aus-
gestaltung mit Substraten den respiratorischen Blindwert niedrig zu halten, kénnen
bakterizide Chemikalien eingesetzt werden. FEine chemische Reduzierung der mi-
krobiellen Atmung ist jedoch nur sinnvoll, wenn sichergestellt ist, dafl dadurch der
Stoffwechsel der Versuchstiere nicht beeintrichtigt wird. Insbesondere Antibiotika,
die gegen die im marinen Milieu mafigeblichen gramnegativen Bakterien wirksam
sind, kénnen auch den Stoffwechsel von Eukaryoten stark beeinflussen (DALLA V1A
1983). Auf den Einsatz solcher Mittel wurde deshalb verzichtet und stattdessen der
Blindwert rechnerisch kompensiert.

Physikalische und chemische Parameter

Fir die Halterung und die Versuche wurde Ostseewasser verwendet. Die che-
mischen Wasserparameter entsprachen deshalb weitgehend den natiirlichen
Verhiltnissen. Sowohl im Hilterungsbecken (Durchflulsystem) als auch im Respiro-
meter (intermittent flow) gewahrleistete der Wasseraustausch, dafl Exkretstoffe kei-
ne kritischen Konzentrationen erreichen konnten (FORSTNER 1983, WALLER 1986,
STEFFENSEN 1989).

Die Versuche wurden bei einer Temperatur von 15 °C durchgefithrt. Die auch
im Eulitoral vorkommende Sandgrundel ist extrem eurytherm (HESTHAGEN 1979).
Fiir G. flavescens liegen keine entsprechenden Untersuchungen vor. Da die gewihlte
Versuchstemperatur einer typischen Herbstsituation im Oberflichenwasser der west-
lichen Ostsee entspricht, ist anzunehmen, daf$ auch Schwimmgrundeln gut an diese
Temperatur angepafit sind. Die Experimente erstreckten sich bis in den Spétherbst
(Die Versuche P3a/P3b wurden am 5. Dezember beendet). Die Wassertemperatu-
ren in situ lagen dann unter den Werten im Labor. Um die aufeinanderfolgenden
Experimente miteinander vergleichen zu kdnnen, war es aber erforderlich, von der
jahreszeitlichen Situation abzuweichen.

Durch die Auswahl einer Lichtquelle, die nur sehr wenig mit der Wechselspan-
nung des Stromnetzes flackerte (eigene Uberpriifung mit einem Oszilloskop), die Ver-
wendung eines Tageslicht-Konversionsfilters und der Konstruktion einer Apparatur
zur Erzeugung eines kontinuierlichen Tageszyklus wurde versucht, die Beleuchtung
den natiirlichen Verhaltnissen anzunihern. Viele Faktoren blieben jedoch génzlich
unberiicksichtigt. Zum Beispiel finden in der Natur an Oberflichenwellen Lichtbeu-
gungen statt, die im Flachwasser zu periodisch variierenden Lichtmustern fithren
(SCHENK 1957, McFARLAND & LOEW 1983), die spektrale Zusammensetzung des
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Lichts verdndert sich im Tagesverlauf, und die Tageslinge variiert mit der Jahres-
zeit. Viele optische Faktoren kénnen im Labor nur mit grofiem technischen Aufwand
simuliert werden (STACHNIK 1986 1988) oder miissen iiber einen lingeren Zeitraum
konstant gehalten werden, um zeitlich aufeinanderfolgende Experimente vergleichen
zu kdnnen. Dafiir, daf} die hier beschriebenen Versuche im Herbst stattfanden, ist die
Hellphase (13 h iiber 20 Ix) zu lang. Die Vorversuche mit unterschiedlicher Besatz-
dichte und Kammerausgestaltung, mit denen die spateren Experimente vergleichbar
sein sollten, wurden jedoch bereits im Sommer durchgefiihrt.

Die O,-Sattigung des Wassers kann sich mafigeblich auf das Verhalten und
den Sauerstoffverbrauch von Fischen auswirken (z.B. FRY 1947, KRAMER 1987,
KiLs et al. 1989, FISCHER et al. 1992, NILSSON et al. 1993). Fiir die Auswahl
eines geeigneten Intervalls der 0,-Sattigung wurden deshalb die physiologischen An-
spriiche der Grundeln und die Verhiltnisse in der Natur berficksichtigt. Bei der im
Verbreitungsgebiet der untersuchten Gobiiden ebenfalls vorkommenden Art Poma-
toschistus microps fand von OERTZEN (1982) bei 20 °C eine kritische Q,-Sittigung
(incipient limiting tension, FRY 1957) von 53 %. Oberhalb dieses Werts war bei
P. microps die Respiration unabhingig vom O,-Gehalt des Wassers. PETERSEN &
PETERSEN (1990) stellten fest, daB P. minutus auf 0,-Sittigungen unter 60 % mit
einer Erhohung der lokomotorischen Aktivitit reagiert, konnten aber keinen Zusam-
menhang zwischen der O,-Séttigung und dem Standardmetabolismus nachweisen.
Fir (. flavescens liegen keine Untersuchungen zur kritischen O,-Sattigung vor, bei
Coryphopterus nicholsii (dieser Gattung wurde G. flavescens zuweilen zugeordnet)
liegt die kritische O,-Sittigung bei 12-18 % (CONGLETON 1974). Abb. 28 zeigt
einen Jahresgang der O,-Sattigung in der Kieler Férde in 6 bis 8 m Tiefe (WALLER,
unver&ffentl. Daten) und die mittlere Séttigung wihrend der Respirations— und Ak-
tivititsmessungen (gestrichelte Linie). Die Monatsmediane lagen 1990 zwischen 70

und 110 % Sattigung. In den Experimenten vartierte die O,-Sttigung zwischen 83
und 87 %.

Besatzdichte

Die Experimente wurden mit Fischgruppen durchgefiihrt. Die Gruppengréfie hat
bei vielen Fischarten Einflul auf die Schwimmaktivitat und den Sauerstoffver-
brauch. Je nach Fischart und Lebensstadium kann mit zunehmender Gruppengréfle
eine Zunahme oder Abnahme der Schwimm- und Stoffwechselaktivitit auftreten
(z.B. SCHUETT 1933 1934, ESCOBAR et al. 1936, SCHLAIFER 1938 1939 1940,
WIRTZ & DAVENPORT 1976 , ITAZAWA et al. 1978, SMATRESK & HERREID 1980,
UMEZAWA et al. 1981 1983, KANDA & ITAzZAwA 1981 1986, RUER et al. 1987,
ANToONIOU 1989, RAKE 1990). Wihrend bei Schwarmfischen mit zunehmender
Gruppengrofie mit einer Verringerung der Aktivitdt zu rechnen ist, nehmen bei ter-
ritorialen Arten infolge der Aggressivitit mit steigender Gruppengrofie die Aktivitat
und der O,-Verbrauch zu.

Bei der schwarmbildenden Schwimmgrundel (POTTS & McGUIGAN 1986) wur-
den bei einer Gruppe aus 20 Individuen selten Aggressionen beobachtet. Im Ge-
gensatz dazu beschreibt DUNCKER (1960) G. flavescens als ,sehr gefrdfiig und fut-
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Abb. 28: Monatliche Medianwerte der prozentualen O;-Sattigung in der Kieler Forde
in 6-8 m Tiefe fiir das Jahr 1990 (WALLER, unverdffentlichte Daten). Die mittlere Sauer-
stoffsattigung in den Respirationsexperimenten ist als unterbrochene Linie eingezeichnet.

terneidisch, daher oft im Kampf miteinander.* HANSON (1985) beobachtete bei
Schwimmgrundeln eine ausgeprigte Aggressivitat im Friihling, wenn die 9 ihr
lebhaft gefarbtes Hochzeitskleid angelegt haben, nicht aber im Herbst. Obwohl bei
den Versuchen mit P. minutus die Besatzdichte auf 10 Fische verringert wurde und
die Kammern mit Rohren als Sichtschutz und Versteckmoglichkeiten ausgestattet
waren, zeigten die Sandgrundeln Drohgebédrden und gelegentlich Beiflangriffe. Bei
zwei Fischen wurden sogar Bifiwunden am Schwanzstiel beobachtet. Auch Bopp
(1957), KiNzZER (1960) und ROSENTHAL (pers. Mitt.) beschreiben fiir demersale
Gobiiden ein ausgeprigtes aggressives Verhalten. Ein echtes Territorialverhalten
fand NYMAN (1953) bei P. microps jedoch nur in der Fortpflanzungszeit, nachdem
die &F mit dem Nestbau begonnen hatten. GIBSON (1969) nimmt an, dafl die
hierarchischen Strukturen, die bei kleinen, in Aquarien gehélterten Populationen
beobachtet werden, mit dem geringen Raumangebot in der Gefangenschaft in Zu-
sammenhang stehen. FONDs (1973) ermittelte im Hollindischen Wattenmeer eine
maximale Populationsdichte von 1-2 Sandgrundeln pro m?, AARNIO & BONSDORFF
(1993) fanden in der ndrdlichen Ostsee bis zu 11.2 Individuen auf einem m? und
NELLBRING (1985) im gleichen Gebiet bis zu 14 Tiere pro m?. In der Liibecker
Bucht (Westliche Ostsee) wurden bis zu 42 Grundeln (P. minutus plus P. microps)
pro m? gezihlt (ZANDER & HAGEMANN 1987) und ANTHOLZ el al. (1991) fingen
in der Schleimiindung (Westliche Ostsee) gelegentlich mehr als 100 P. microps pro
m?. Fiir die Respirationskammern berechnet sich dagegen eine Populationsdichte
von 245 Individuen pro m?. Ein Erhdhung der lokomotorischen Aktivitat bei zuneh-
mender Populationsdichte wiirde in der Natur zur Aufldsung lokaler Aggregationen
fiilhren. Dies konnte die im Laborversuch beobachtete relativ hohe Schwimmakti-
vitat der als demersal geltenden Sandgrundeln erkliren. Auch am Tag, zwischen 532
bis 1832 Uhr, hielten sich im Mittel 35 % der Sandgrundeln in der Wasserséule auf.
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Erndhrungszustand

Um gut reproduzierbare Bedingungen zu schaffen und um den physiologisch interes-
santen Standardmetabolismus bestimmen zu kdnnen, werden Respirationsmessun-
gen iiblicherweise mit ungefiitterten Fischen durchgefiihrt. Auch in der vorliegenden
Arbeit wurde der O,-Verbrauch vorwiegend an hungernden Tieren gemessen. Bei
Nahrungsmangel sind prinzipiell zwei gegensitzliche Reaktionen denkbar, die in der
Natur zu einer Maximierung der Fitness fithren konnen.

1. Ausharren: Durch eine Verringerung der Schwimmaktivitat kann Energie ein-
gespart werden. Die kleinskalige Nahrungssuche wird erst dann wieder aufge-
nommen, wenn Beutetiere in lohnender Dichte vorhanden sind. Von Zeit zu
Zeit mu$B Gberpriift werden, ob sich die Nahrungssituation verbessert hat.

2. Suchen: Durch eine Steigerung der lokomotorischen Aktivitit kann die Wahr-
scheinlichkeit erhdht werden, neue Nahrungsresourcen zu erschlieflen.

Ob die passive oder die aktive Strategie die Uberlebenschance und die Wahrschein-
lichkeit fiir eine erfolgreiche Reproduktion optimiert, hangt unter anderem von
der rdumlichen und zeitlichen Verteilung der Nahrung und von der Mobilitit und
den Energiereserven des Nahrungssuchenden ab (GERRITSEN & STRICKLER 1977,
NORBERG 1977, SIH 1984).

Bei einem kleinen Planktonfresser, wie der Schwimmgrundel, die im Vergleich
zu den Bewegungen des Wasserkdrpers nur zu geringen Schwimmleistungen fihig
ist und entsprechend ihrer Grofle nur wenig Energiereserven deponieren kann
(BODDEKE 1963), scheint die passive Strategie von Vorteil zu sein. Im Laborversuch
reduzierten die Schwimmgrundeln bei Abwesenheit von Nahrung den Energiebedarf
durch Verringerung der Spontanaktivitat. Obwohl G. flavescens tagaktiv ist (s.u.),
hefteten sich tagsiiber (52 bis 182 Uhr) im Mittel 48 % der Tiere an die Kam-
merwinde oder legten sich auf den Grund. Diese Strategie schont nicht nur die Ener-
giereserven, sondern verringert auch die Wahrscheinlichkeit, von Riubern entdeckt
zu werden. Auch WINBERG (1956) und BEAMISH (1964c) beobachteten eine Re-
duktion der Stoffwechselaktivitit bei hungernden Fischen und fiihrten dies in erster
Linie auf eine Verringerung der Spontanaktivitit zuriick. Wenn mit der Strémung
geniigend Zooplankton herantransportiert wird, suchen freilebende Schwimmgrun-
deln tagsiiber fast ausnahmslos nach Nahrung (eigene Beobachtungen). Im Labor
fiithrte die Anwesenheit von Nihrtieren ebenfalls zu einem Anstieg der Schwimmak-
tivitit auf nahezu 100 %.

Fir eine epibenthische Art wie die Sandgrundel, die sich vorwiegend von we-

nig mobilen Bodentiere ernéhrt, wiirde die passive Strategie leicht zum Hungertod
'~ fithren. Bei lokalem Nahrungsmangel ist es fiir einen Benthosfresser notwendig, ak-
tiv Areale mit héherer Beutetierdichte aufzusuchen. MAGNHAGEN (1986) fand bei
P. microps einen Anstieg der Schwimmaktivitit bei Verringerung der Beutetierdich-
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te. Auch FonDs & VELDHUIS (1973) nehmen an, dafl Pomatoschistus-Arten nach
dem Fressen weniger aktiv sind als im hungrigen Zustand.

It ata Ve Fave Al

Zusammenfassend kann festgehalten werden, dafl die besonderen Bedingungen im
Laborexperiment (insbesondere Raummangel, hohe Populationsdichte und Hunger)
eine Ausnahmesituation fiir die Versuchsfische darstellen. Das anzustrebende Ziel,
in der Respirationskammer méglichst natiirliche Bedingungen zu schaffen, ist aus
meftechnischer Sicht nur begrenzt realisierbar. Riickschliisse auf freilebende Fische
s'ind deshalb immer mit einem Fehler behaftet. Die Gefahr, die mit der einfachen
Ubertragung des im Labor gemessenen ,Routinestoffwechsels“ auf Wildpopulatio-
nen verbunden ist, bedarf keiner weiteren Erliuterung (WEBB 1975). Durch die

Verkniipfung von Respirationsmessungen mit Verhaltensparametern kann das Feh-
lerrisiko verringert, wenn auch nicht véllig eliminiert werden.

4.2 Aktivitdtsrhythmus

Sowohl Gobiusculus flavescens als auch Pomatoschistus minufus zeigten unter den
im Labor simulierten tagesperiodischen Beleuchtungsverhéltnissen eine ausgepragte
Rhythmik der Schwimm- und Stoffwechselaktivitdt. Wahrend die Schwimmgrun-
del ihre maximale Aktivitit in der Dimmerung und am Tag entwickelte, war die
Sandgrundel vor allem nachtaktiv. Dieser Unterschied ist bemerkenswert, da die
Ausprigung tageszeitlicher Rhythmen (tag-, nacht— oder dimmerungsaktiv) oft fa-
milienspezifisch ist (DAvVIS & BIRDSONG 1973). HELFMAN (1978 1993) betrachtet
die Gobiiden in Bezug auf die Nahrungsaufnahme als vorwiegend tagaktiv.

Wihrend bei der pelagischen Kristallgrundel ( Crystallogobius nilssonii) die Saug-
scheibe beim ¢ riickgebildet ist!! (FRICKE 1987), bilden bei G. flavescens die Ven-
tralflossen in beiden Geschlechtern ein Saugorgan. Dies legt die Vermutung na-
he, daB sich Gobiusculus flavescens auch auflerhalb der Fortpflanzungszeit, in der
die & das Gelege bewachen (GUITEL 1895, CoLLINS 1981), an Substrate hef-
tet. GORDON (1983), der die lokomotorische Aktivitdt von G. flavescens in einem
Lichtregime LD 12:12 untersuchte, fand in Ubereinstimmung mit der vorliegenden
Arbeit ein klares Maximum der Schwimmaktivitit in den Tagstunden. HANSON
(1985) beschreibt, wie sich Schwimmgrundeln im Aquarium nachts an Tange hef-
ten oder sich auf den Grund legen. Verschiedene Untersuchungen deuten darauf
hin, daB G. flavescens auch im Meer nachts das Pelagial verlafit (HERTLING 1953,
LIE 1961, OLSEN 1975). Bei eigenen Tauchuntersuchungen konnten am Tag zahl-
reiche Schwimmgrundelschwérme iiber Laminaria und Zostera beobachtet werden,
nach Sonnenuntergang waren die Schwirme verschwunden. COSTELLO et al. (1990)
beobachteten sowohl im Labor als auch in situ, wie sich Schwimmgrundeln bei Dun-
kelheit auf den Boden legten oder an Wasserpflanzen hefteten.

Fiir den Aktivitatsthythmus von P. minutus finden sich in der Literatur schein-
bar widerspriichliche Hinweise. Einige Autoren berichten von einem diurnalen (im

11Beim o, das die in leeren Polychaetenrdhren abgelegten Eier bewacht, sind die verwachsenen
Ventralia tubuldr.
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engeren Sinn) Rhythmus: FONDS & VELDHUIS (1973) beobachteten bei einer Reihe
von Pomatoschistus-Arten — einschlieflich P. minutus — die geringste lokomoto-
rische Aktivitit wihrend der Nacht. MAGNHAGEN & WIEDERHOLM (1982b) und
WIEDERHOLM (1987) untersuchten die Schwimmaktivitat von P. microps und P. mi-
nutus unter nicht naher spezifizierten ,natiirlichen Lichtverhiltnissen®. Ihre quan-
titativen Messungen (Anzahl der Unterbrechungen von Infrarot-Lichtschranken)
bestatigten die Beobachtungen von FONDS & VELDHUIS. MAGNHAGEN (1988) fand
bei der Sandgrundel unter LD 18:6 (ohne Angabe der Beleuchtungsstirke) eben-
falls einen diurnalen Aktivitdtsrhythmus. Beziiglich der Nahrungsaufnahme fanden
EDLUND & MAGNHAGEN (1981) bei P. minutus und P. microps keine signifikanten
Unterschiede zwischen den Tag— und den Nachtexperimenten.

Andere Untersuchungen weisen darauf hin, daff die Aktivitit von P. minutus
einem nokturnalen Rhythmus folgt: HESTHAGEN (1971 1973) fischte mit BEYER's
epibenthischem Schliefnetz und fand in den Nachtfingen erheblich mehr Sandgrun-
deln als in den Tagféingen. HESTHAGEN fiihrte den unterschiedlichen Fangerfolg auf
eine erhéhte Schwimmaktivitat bei Nacht zuriick, schlof aber nicht aus, daff auch
eine beleuchtungsabhingige Scheuchwirkung des Fanggerits fiir die tageszeitlichen
Unterschiede verantwortlich sein kdnnte'?. Photographien von RUMOHR (1979) und
THIEL & RUMOHR (1979), die in der Kieler Bucht in 20 m Tiefe mit einer auto-
matischen Kamera aufgenommen wurden, stiitzen die Hypothese von HESTHAGEN.
Wihrend auf den Nachtaufnahmen regelmiflig Grundeln im freien Wasser zu sehen
waren, fehlten diese auf den Tagaufnahmen. GiBsoN & HESTHAGEN (1981) stellten
fest, dafi P. minutus in einem Licht-Dunkel-Zyklus (in der Dunkelperiode war die
Beleuchtungsstarke kleiner als 0.1 1x) einen nokturnalen Aktivitdts-Rhythmus zeigt,
der — wenn iiberhaupt — nur eine schwache endogene Komponente beinhaltet!?.
BERGE et al. (1983) fanden bei P. minutus ebenfalls eine maximale lokomotorische
Aktivitdt in der Dunkelheit. Am Tag war die Bewegungsaktivitit der Sandgrundeln
relativ niedrig, und die Fische hielten sich fast ausschlielich am Boden auf. Nachts
nahm die Bewegungsaktivitit zu, und die Versuchstiere schwammen haufiger im
freien Wasser umher. Die gleichen Beobachtungen wurden auch in der vorliegenden
Arbeit gemacht.

ERIKSSON (1978) recherchierte fiir diverse Fischarten die Literatur und fand
héufig widerspriichlichen Aussagen zum Aktivititschythmus. Nach kritischer Be-
trachtung der Literaturdaten und eigenen Untersuchungen an der Bachforelle (Salmo
trutta) und an Ictalurus nebulosus kam ERIKSSON zu dem Schlufl, daB jahreszeitli-
che Verinderungen des Lichtregimes zu einer Inversion des Tag-Nacht-Rhythmus
fithren kdnnen.

Bachforellen aus hohen Breiten (Polarkreis) zeigen in Abhingigkeit von der Jah-
reszeit unterschiedliche Aktivitatsthythmen, wenn sie einem kiinstlichen Lichtrhyth-
mus ausgesetzt werden, Bei LD 12:12 sind die Forellen im Sommer tagaktiv, im
Winter nachtaktiv (ERIKSSON 1978). In der vorliegenden Arbeit war die Lichtpha-

1*BEYER’s epibenthisches Schliefnetz hat eine Eintrittséffnung von nur 50 cm.
13Bei Sandgrundeln aus dem Eulitoral konnten die Autoren unter konstanten Lichtverhiltnissen
einen endogenen Gezeitenrhythmus nachweisen,
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se (13 h iiber 20 Ix) im Labor ebenfalls linger als zur entsprechenden Jahreszeit in
der Natur. Die Fische wurden jedoch mindestens eine Woche vor dem Experiment
an die verinderten Lichtverhdltnisse adaptiert. G. flavescens zeigte unter diesen
Bedingungen keine Inversion des Aktivitatsrhythmus. In einem Vorversuch, der sich
vom 12.09.91 bis zum 16.09.91 erstreckte, wurde eine Kammer mit 15 Schwimmgrun-
deln und die andere Kammer (ohne Substrat und Verstecke) mit 15 Sandgrundeln
besetzt. Die Lichtverhaltnisse waren die gleichen wie in den spéteren Experimenten.
G. flavescens zeigte wiederum einen diurnalen und P. minutus einen nokturnalen
Rhythmus der Aktivitdt und des Sauerstoffverbrauchs.

Auch unter natiirlichen Lichtverhéltnissen kann sich der Tagesrhythmus im Jah-
resverlauf umkehren ( ERIKSSON 1978). An P. minutus filhrten WESTIN & ANEER
(1987) zwei Jahre lang Aktivititsmessungen in einem mit Tageslicht beleuchteten
Raum durch. Im ersten Jahr war P. minutus vorwiegend nachtaktiv. Nur im No-
vember zeigten die Fische einen eher diurnalen Aktivitdtsthythmus. Im zweiten
Versuchsjahr simulierten WESTIN & ANEER die winterlichen Lichtverhaltnisse bei
Eisbedeckung, indem sie die Fenster mit weiflen Tiichern verhdngten und damit die
maximale Beleuchtungsstirke auf weniger als 20 1x begrenzten. Unter diesen Be-
dingungen invertierte der Aktivititsthythmus der Sandgrundeln von nokturnal zu
diurnal. In den hier vorgestellten Experimenten betrug die Beleuchtungsstirke um
die Mittagszeit mehr als 100 lx, der beobachtete diurnale Aktivitdtsthythmus ist
also im Finklang mit der von WESTIN & ANEER (1987) vorgestellten Inversionshy-
pothese.

HESTHAGEN (1976) untersuchte die lokomotorische Aktivitit von Schwarzgrun-
deln (Gobius niger) unter LD 12:12. In der Hellphase betrug die Beleuchtungsstérke
65 oder 160 1x, in der Dunkelphase war mit dem Auge kein Licht wahrnehmbar. In
diesen Experimenten waren die Schwarzgrundeln am Tag aktiver als in der Nacht.
Bei Verfiigharkeit von Versteckméglichkeiten ging die lokomotorische Aktivitdt am
Tag zuriick, war aber weiterhin deutlich héher als in der Dunkelheit. In einem Expe-
riment wurde der Raum nicht véllig verdunkelt, die Beleuchtungsstarke lag jedoch
unterhalb der minimalen Empfindlichkeit des verwendeten Lichtsensors (E < 0.5 Ix).
In der Phase mit geringer Beleuchtungsstirke zeigten die Schwarzgrundeln nun ei-
ne um fiinf- bis sechsmal hdhere Schwimmaktivitit als bei absoluter Dunkelheit.
Die bei Dammerlicht gemessene Schwimmaktivitat iiberstieg die kaum verminder-
te Aktivitit wahrend der Hellphase um etwa das Doppelte. Da HESTHAGEN auch
bei simulierten Dimmerungsphasen eine erhdhte Schwimmaktivitat registrierte, in-
terpretierte er diese Beobachtung als Reaktion auf eine verlingerte Dammerung.
Die hohe Schwimmaktivitit bei geringer Beleuchtung kénnte aber auch das natiirli-
che Verhalten in der Nacht widerspiegeln, sofern durch atmosphirisches Leuchten,
biolumineszierende Planktonorganismen, Mond oder Sternenlicht noch eine visuelle
Orientierung moglich ist. Taucher wissen, daff im Flachwasser meist auch nachts
noch geniigend Licht vorhanden ist, um bei ausgeschalteter Lampe den Partner
zu sehen. In der vorliegenden Arbeit wurden deshalb die Restlichtquellen im Ver-
suchsraum nicht vollstindig abgedeckt. Auch GiBsoN & HESTHAGEN (1981), die
bei P. minutus ebenfalls einen nokturnalen Rhythmus feststellten, geben an, daf
nachts ein Restlicht vorhanden war. Es ist deshalb méglich, daft die widerspriichli-
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chen Ergebnisse zum Aktivititsthythmus von P. minutus auf Unterschiede in der
Beleuchtungsstarke wiahrend der ,Dunkelphase® zuriickzufithren sind.

In der Ontogenese konnen im Aktivitdtsthythmus von Fischen Phasenverschie-
bungen bis hin zur Inversion auftreten (PALZER & MEISSNER 1992). Juvenile
Sandgrundeln durchlaufen eine pelagische Lebensphase, bevor sie mit 17 bis 18 mm
Linge zum eher demersalen Leben iibergehen (DUNCKER 1960). Es ist nicht aus-
zuschlieflen, daB die planktivoren, pelagischen Jungfische tagaktiv sind, mit zuneh-
menden Alter und Ubergang zum Bodenleben aber ihren Rhythmus umkehren und
iiberwiegend nachtaktiv werden. Bei Aussagen zum Aktivititsthythmus sind Anga-
ben des untersuchten GréfBenspektrums deshalb unentbehrlich.

Auch methodische Unterschiede bei der Aktivitdtsmessung kénnen zu gegensitz-
lichen Versuchsergebnissen filhren. HESTHAGEN (1980) untersuchte den Tagesver-
lauf der lokomotorische Aktivitat der Fleckengrundel (P. pictus) unter LD 12:12. Er
brachte in seiner Meflkammer Lichtschranken sowohl am Boden als auch in 10 cm
Héhe an. Die unteren Lichtschranken registrierten eine maximale Schwimmaktivitit
am Tag, mit Maximalwerten in den simulierten Dimmerungsphasen; die oberen
Lichtschranken zeigten ein Maximum der Schwimmaktivitit in den Nachtstunden
an. Ware auf die Anbringung der oberen Lichtschranken verzichtet worden, so
hitten die Ergebnisse leicht miBinterpretiert werden kdnnen.

Eine Beeinflussung des Aktivitdtsrhythmus durch die IR-Beleuchtung, die fiir
die nédchtlichen Videoaufzeichnungen benétigt wurde, ist dagegen unwahrscheinlich.
Im Gegensatz zu Stifiwasserfischen besitzen Meeresfische bis auf wenige Ausnahmen
kein Porphyropsin, sondern Rhodopsin (MUNz & McFARLAND 1973, LYTHGOE
1979). Man kann daher annehmen, dafi Meeresfische, dhnlich wie der Mensch, fiir
Licht mit Wellenlingen von mehr als 700 nm wenig empfindlich sind. In einem
Aquarium gehélterte Schwimmgrundeln hefteten sich bei Dunkelheit an die Glas-
scheibe (Beobachtung unmittelbar nach Einschalten des Lichtes) oder legten sich
auf den Grund. Bei Beleuchtung des Beckens mit der IR-Lampe zeigten die Fische
das gleiche Verhalten wie ohne die Lampe.

Wenn wir annehmen, dafl freilebende Sandgrundeln in der Regel ein n#chtli-
ches Aktivititsmaximum haben, stellt sich die Frage, worin der Vorteil fiir die sich
vermutlich vorwiegend visuell orientierenden Fische (HEALEY 1971, AARNIO &
BONSDORFF 1993) liegt? Moglicherweise sind die Augen von P. minutus sehr licht-
empfindlich und durch die Nachtaktivitidt verschafft sich die Art einen sinnesphy-
siologischen Vorteil gegeniiber weniger gut angepaBten Riubern oder Beutetieren.
Dafiir spricht, dal P. minutus bei niedrigen Beleuchtungsstirken eine héhere Flim-
merverschmelzungsfrequenz als die tagaktive Schwimmgrundel aufweist (ASANG-
SORGEL 1992). HAMERLYNCK et al. (1993) fanden bei der nahe verwandten Art
P. lozanoi ein deutliches Maximum der Nahrungsaufnahme wihrend der Nacht.
HEMPEL (1956) weist jedoch darauf hin, daf Frefi—- und Schwimmphasen von de-
mersalen Fischen niclit identisch sein miissen, da zum Auffinden von Bodentieren
nur geringe Schwimmleistungen erforderlich sind. Diese Hypothese wurde durch die
Untersuchungen von BREGNBALLE (1961) und MUuUs (1967) bestatigt. GIBSON &
HESTHAGEN (1981) vermuten, dafl die nichtliche Schwimmaktivitat der Sandgrun-
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deln mit Wanderungen zusammenhingen kénnte, die im Schutze der Dunkelheit
unternommen werden,

T N N P

In Ubereinstimmung mit der verfiigbaren Literatur wurde bei Gobiusculus flaves-
cens ein diurnaler Rhythmus der Schwimm- und Stoffwechselaktivitit beobachtet.
Pomatoschistus minutus zeigte dagegen einen nokturnalen Aktivitatsrhythmus. Ei-
ne vergleichende Betrachtung der Literatur deutet aber darauf hin, dafl die Aus-
pragung des Aktivitdtsrhythmus der Sandgrundel vom Tagesverlauf der Beleuch-
tungsstirke abhingig ist. Leider wird in vielen Publikationen nicht detailliert ge-
nug auf die Lichtverhéltnisse eingegangen, unter denen die Versuche durchgefiihrt
wurden. Niedrige Beleuchtungsstirken wihrend des Tages, wie sie im Winter in
hohen Breiten auftreten, filhren vermutlich zu einer Inversion der Tagesrhythmik.
Vielleicht spielt auch die Beleuchtungsstirke wihrend der Nacht eine mafgebliche
Rolle, so dafl P. minutus bei ,unvollstindiger Dunkelheit* nachtaktiv ist, bei abso-
luter Dunkelheit aber nur eine geringe Schwimmaktivitat zeigt. In vergleichenden
Experimenten mit absoluter und ,unvollstindiger Dunkelheit muf diese Hypothese
{iberpriift werden. P. minutus kommt in grofler Zahl in den Flachwasserzonen un-
serer Kiistengewisser vor. Daher sollte es moglich sein, durch gezielte Tauch~ und
IR-Video-Beobachtungen auch den Aktivitidtsthythmus freilebender Sandgrundeln
zu erforschen, um in dieser grundlegenden Frage Klarheit zu schaffen.

4.3 Standardmetabolismus

Als Standardstoffwechsel wird hiufig der niedrigste O,-Verbrauch bezeichnet, den
Versuchstiere bei minimaler Reizung durch die Umwelt am Minimum etwaiger Ak-
tivititszyklen zeigen (FRY 1947, JoB 1955, KAUSCH 1972). Die Begrifle Basal-
oder Grundstoffwechsel werden als Synonyme verwendet (BRETT 1972). Bei Tier-
arten, die auch in Abwesenheit von Zufieren Stimuli eine erhebliche Spontanaktivitat
zeigen, kann der basale Stoffwechsel aus der empirischen Beziehung zwischen Ak-
tivitat und O,-Verbrauch indirekt ermittelt werden (SPOOR 1946). BRETT (1964)
bestimmte den Standardmetabolismus von Lachsen, indem er den O,-Verbrauch
bei verschiedenen Schwimmgeschwindigkeiten ermittelte, und dann die Regressi-
onsgerade gegen die Geschwindigkeit Null extrapolierte. DUTHIE (1982) fithrte an
Plattfischen Messungen in einem &hnlichen Strémungsrespirometer durch und stell-
te fest, daB der extrapolierte Ordinatenabschnitt einen wesentlich hoheren Wert
ergab als die Messungen an ruhenden Fischen. BEAMISH (1964a,b) und BEAMISH
& MOOKHERIII (1964) regten die Fische nicht zum kontinuierlichen Schwimmen
an, sondern bestimmten mit einer indirekten Methode die freiwillige Schwimmakti-
vitit und benutzten die Beziehung zwischen Spontanaktivitdt und Respiration zur
Abschitzung des Standardstoffwechsels.

In der vorliegenden Arbeit wurden die Messungen an Gruppen von Fischen
durchgefithrt und die Schwimmaktivitdt als der {iber ein Zeitintervall gemittelte
Anteil schwimmender Individuen definiert. Der y-Achsenabschnitt der Regressi-
onsgeraden zwischen dem Anteil der schwimmenden Fische und dem O,-Verbrauch
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kann als Schatzwert fiir den Standardmetabolismus verwendet werden (Abbildungen
18 und 19). Fir die Schwimmgrundel berechnet sich ein minimaler O,-Verbrauch
von 4 pmol.g,'-h™. Bei der Sandgrundel lag der basale Stoffwechsel um 0.5
pmol O,-g*-h~' héher (ca. 15 °C, Fischgewicht 0.37 g). Die rechnerisch ermit-
telten Werte stimmen mit den Minima der Verbrauchsmessungen im Rahmen der
95 %-Vertrauensbereiche iiberein ( Abbildungen 7 und 9). Wihrend bei G. flavescens
in allen 6 Experimenten beim ersten Aktivitatsminimum (Nacht) der O,-Verbrauch
etwas tiber dem Standardmetabolismus blieb, wurde in den folgenden Nichten der
berechnete Grundstoffwechsel erreicht. Bei P. minutus sind die Verhiltnisse um-
gekehrt. Das erste Respirationsminimum (Tag) ist in allen 5 Experimenten das
~niedrigste. Ein zu Versuchsbeginn erhéhter O,-Konsum, wie er bei G. flavescens
registriert wurde, ist bei Stoffwechselmessungen ein weit verbreitetes Phinomen
und wird gewdhnlich auf die StreBsituation zuriickgefiihrt, die mit dem Umsetzen
und der Gewdhnung an eine neue Umgebung verbunden ist (Fry 1957). Uber den
abnormen Respirationsverlauf bei P. minutus kénnen nur Vermutungen angestellt
werden. Denkbar ist z.B., dafl in der frithen Versuchsphase die Sandgrundeln in der
ungewohnten Umgebung keine Territorien beanspruchten und sich deshalb weniger
aggressiv verhielten oder einfach ,vorsichtig® waren. Auch ein methodischer Feh-
ler bei der Korrektur des Blindwerts kann nicht ausgeschlossen werden. Dagegen
spricht allerdings, dafl bei G. flavescens der umgekehrte Verlauf der Respirationsrate
registriert wurde.

In Tabelle 7 werden die Respirations-Ergebnisse dieser Untersuchung mit Lite-
raturwerten verglichen. HANSON (1985) bestimmte fiir G. flavescens (15 °C, 0.37 g)
einen Routinestoffwechsel, der um 75 bis 170 % (Herbst bzw. Friihling) iiber dem
hier vorgestellten Wert fiir den Standardmetabolismus liegt. HANSON nimmt an, daf
dieses Stoffwechselniveau annihernd dem basalen Metabolismus entspricht. Folgen-
de Uberlegungen sprechen gegen eine solche Annahme:

1. Die Respirationsexperimente wurden in einer geschlossenen Mefkammer
durchgefiihrt und dauerten jeweils nur ca. 23 Stunden. Bereits 1 Stunde nach
Versuchsbeginn begann die eigentliche Messung. In der vorliegenden Arbeit
zeigten die Schwimmgrundeln in der Anfangsphase der Versuche eine erhéhte
Respiration (Abb. 7). Der zu Versuchsbeginn gemessene Q,-Verbrauch stimmt
dabei mit dem Wert aus HANSONs Herbstexperimenten (7 pmol-g;!-h~!} iibe-
rein.

2. HANSON schreibt, dafl im Verlauf der Messungen der Sauerstofigehalt des Was-
sers um 20-60 % abnahm. Bei einer Ausgangskonzentration von 100 % nahm
die O,-Sittigung des Wassers also auf bis zu 40 % ab. PETERSEN & PETERSEN
(1990) registrierten bei Pomatoschistus minutus aber schon bei einer Q,-Satti-
gung von 60 % einen Anstieg der lokomotorischen Aktivitit und damit eine
Zunahme des Routinestoffwechsels. Zur Reaktion von G. flavescens auf Sau-
erstoffmangel liegen keine Untersuchungen vor.
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Tab. 7:  Standardmetabolismus (ausgedriickt als Oz-Verbrauch in pmol-g;'-h~?) eini-
ger Fischarten im Vergleich zu den vorliegenden Werten. Die Werte beziehen sich, wenn

nicht anders vermerkt, jeweils auf einen 0.37 g schweren Fisch (Nafigewicht} und auf eine
Wassertemperatur von ca. 15 °C.

Fischart Standardmet. Salzgehalt Bemerkungen Autor(en)
fumol 05 g~ n~1] .
G. flavescens 40x0.3 17.9-18.4  20er-Gruppe, Volumen 2450 cm®.  vorliegende Arbeit
G. flavescens 7.0 -10.8" ? Ser- und 10er-Gruppen, geschlos- HANSON 1985
sene Apparatur, Respirationsrate
im Friihjahr griofier als im Herbst.
Coryphopterus 4.6 33.6 Einzelfisch, Volumen 82.9 e¢m?, CONGLETON 1974
nicholsii Antibiotika, die Schwimmgrun-
del wurde von einigen Autoren
in die Gattung Coryphopterus
eingeordnet.
P. minutus 45304 17.6-18.2  10er-Gruppe, Volumen 2450 cm®.  vorliegende Arbeit
P. minuius 4.2 19 Einzelfisch, Volumen 35 cm?®, in PETERSEN &
Dunkelheit. PETERSEN 1990
P, minutus 13.5* 15 Einzelfisch, Messungen in ge- HEALEY 1972
schlossene Flaschen mit 0.2- und
11 Volumen.
P. minutus 4.7 ? Gruppen (10-20 Ind.), grofe FONDS &
Kammern, Antibiotika. VELDHUIS 1973
P. microps 5.2 ? Gruppen (16—20 Ind.}, Antibiot. dito
P, pictus {6.4) ? Gruppen (10-20 Ind.), keine Ge-  dito
wichtsangabe, Antibiotika.
P. lozanot (5.3) ? Gruppe zu 10-20 Ind., keine Ge-  dito
wichtsangabe, Antibiotika.
P. microps 5.0 9 Eingelfisch, Volumen 9.5 cm?. TOLKSDORF 1977
P. microps 64205 6 Messungen im September, frisch  von OERTZEN
getangene Tiere. 1983
P, microps 8.94+038 6 Messungen im September, Lang- von OERTZEN
zeitadaptation bel einem simu- 1983
lierter Jahreszyklus.
Typhlogobius 1.1 33.6 Einzelfisch, Volumen 829 cm®, CONGLETON 1974
californiensis Antibiotika; blinde Grundelart,
die vergesecllschaftet mit dem
Krebs Callianassa affinis lebt.
Gillichthys 3.3 33.6 Einzelfisch, Volumen 82.9 cm®, CONGLETON 1974
mirabilis Antibiotika; pazifische Gobiiden-
art aus dem Eulitoral, fakultati-
ver Luftatmer.
Plattfische 4.3-6.5 ? Platichthys flesus, Limanda - DUTHIE 1982
manda, Microstomus kitt.
Oncorhynchus 14.7 Siifwasser juvenile Lachse, Stromungsrespi- BRETT 1965
nerka rometer.
Oncorhynch'us 12.0 15 Strémungsrespirometer. Rao 1968
mykiss

* Die Autoren nehmen an, dafl der gemessene Routinestoffwechsel nur geringfiigig {iber dem Stan-
dardmetabolismus liegt.
t Der Standardmetabolismus ist nicht explizit angegeben, deshalb wurde der niedrigste Wert aus
einer Graphik entnommen und mit £ = 0.8 auf 0.37 g umgerechnet.
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3. Die Respirationsmessungen wurden im Hellen durchgefiihrt (40 W Gliihlam-
pe). In der vorliegende Arbeit wurden bei G. flavescens die niedrigsten Respi-
rationswerte bei Dunkelheit registriert.

4. Das von HANSON aufgestellte Energiebudget ist nicht ausgeglichen. Die aufge-
nommene Nahrungsenergie ist kleiner als die Summe aus Respiration, Wachs-
tum und Ausscheidungsprodukte.

HEALEY (1972) versuchte eine Energiebilanz fiir die Sandgrundel aufzustellen.
Die Respirationsmessungen fithrte er in abgedunkelten Flaschen durch, in denen sich
im Verlauf des Versuchs die O,-Konzentration um 15-25 % verringerte. Nach der von
HEALEY ermittelten Formel berechnet sich fiir eine 0.37 g schwere Sandgrundel bei
15 °C ein Routinestoffwechsel von 13.5 pmol O,-g;'-h~!. Auch HEALEY nimmt an,
daf} die gemessene Stoffwechselrate nur geringfiigig iiber dem Erhaltungsstoffwech-
sel hungernder Sandgrundeln liegt. Obwoh] HEALEY die mit der Nahrungsaufnahme
verbundene Energie (apparent SDA') nicht beriicksichtigte, kam er zu unausgegli-
chenen Energiebilanzen (Energieverbrauch gréfler als Konsumtion). Wie bei der
Arbeit von HANSON (1985) liegt die Vermutung nahe, daB die sehr hoch angesetzte
Stoffwechselrate zu der beobachteten Diskrepanz beitrug.

Der um 67 % niedrigere Respirationswert aus der vorliegenden Arbeit itber-
schitzt vermutlich den basalen Stoffwechsel freilebender Sandgrundeln noch immer.
Es muf} davon ausgegangen werden, dafl die meftechnisch erforderliche Besatzdich-
te fir die zu Aggressionen neigenden Sandgrundeln einen StreBfaktor darstellte.
KINZER (1960) beobachtete, daB die Atemfrequenz inferior gestimmter Gobéus-Arten
erhéht ist. KANDA & ITAZAWA (1986) fanden bei der Siiiwassergrundel Tridentiger
obscurus einen Anstieg des O,-Verbrauchs, wenn ein Artgenosse oder ein Spiegelbild
in einem Abstand von 10 cm sichtbar wurde. Der kleinste in der Literatur verfiighare
Wert zum Standardmetabolismus von P. mirutus wurde an einem Einzelfisch ge-
messen (PETERSEN & PETERSEN 1990). Der Wert (4.2 pmol O,-g;*-h~1) liegt an
der unteren Grenze des hier fiir den Grundstoffwechsel der 10er-Gruppe berechneten
Vertrauensbereichs. FONDS & VELDHUIs (1973) fiihrten die Respirationsmessun-
gen an P. minutus ebenfalls mit Fischgruppen in einer geraumigen Kammer durch.
FONDs & VELDHUIS geben fiir vergleichbare Bedingungen (T = 15 °C, W, =1037g)
einen gegeniiber der vorliegenden Arbeit lediglich um 4 % héheren Standardmeta-
bolismus an (4.7 pmol 0,-g_1-h),

In Tabelle 7 sind einige Literaturwerte zum Standardstoffwechsel von Gobiiden,
Plattfischen und Salmoniden den Ergebnissen dieser Arbeit gegeniibergestellt. Der
gemessene Standardmetabolismus von Schwimm- und Sandgrundeln Liegt in dem
Bereich der anderer Grundelarten. Bemerkenswert niedrig ist der O,-Verbrauch von
Typhlogobius californiensis, eine extrem an anoxische Bedingungen angepafte, blin-
de Art (CONGLETON 1974). Der basale Stoffwechsel von Gobiiden ist vergleichbar

14Mit dem Begriff SDA fiir n3pecific dynamic action® bezeichnete man urspriinglich einen Anstieg
der Respirationsrate nach einer Mahlzeit, der auf die Desaminierung von Proteinen zuriickgefiihrt
wurde. Da bei der Nahrungsassimilation neben den Desaminierungen auch andere energieverbrau-
chende Prozesse stattfinden, spricht man heute von , heat increment® {KLEIBER 1961) oder ,apparent
SDA" (BEAMISH 1974).
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mit dem der Plattfische. Aktivere Fischarten, wie z.B. die Salmoniden, haben einen
deutlich héheren Standardmetabolismus.

Aus der Geradengleichung zwischen dem Anteil der schwimmenden Fische und
dem O,-Verbrauch wurde fiir Gobiusculus flavescens ein Standardstoffwechsel von
4.0 & 0.3 und fir Pomatoschistus minutus von 4.5 £ 0.4 pmol Q,-g>!-h"! ermit-
telt (jeweils bezogen auf einen 0.37 g schweren Fisch). Diese Werte stimmen im
Rahmen des angegebenen 95 %-Vertrauensbereichs mit den Messungen anderer Au-
toren iiberein. Auch bei der manchmal als ,trage* geltenden Sandgrundel lag der
Routinestoffwechsel meist deutlich iiber dem basalen Metabolismus. Die Annahme,
daf} bet Grundeln der Routinestoffwechsel nur unwesentlich iiber dem Standardstoff-
wechsel hegt, ist nicht haltbar. Ein zu hoch angesetzter Standardmetabolismus hat
in der Vergangenheit vermutlich sowohl bel G. flavescens als auch bei P. minutus
zu unausgeglichenen Energiebudgets gefiithrt. Der Unterschied im Standardmetabo-
listnus zwischen Schwimm-— und Sandgrundeln sollte in Anbetracht der artspezifisch
verschiedenen Reaktionen auf die Versuchsbedingungen (schwarmbildend bzw. ag-
gressiv) nicht {iberbewertet werden.

4.4 Morphologische Voraussetzungen

In der Evolution der Teleostei fiihrte die Ausbildung einer gasgefiillten Schwimmbla-
se zu einer drastischen Reduktion des Unterwassergewichts (JONES & MARSHALL
1953, NIKOLSKI 1963, EASTMAN & DEVRIES 1982). Nimmt die Schwimmblase ca.
5 % des Korpervolumens ein, sind Fische im Meerwasser austariert; im Siifiwasser
ist dazu ein relatives Volumen von etwa 7 % erforderlich (JONEs 1951).

In Lehrbiichern werden die Gobiiden gelegentlich als Beispiel fiir eine Familie von
Knochenfischen aufgefiihrt, in der die demersale Lebensweise zu einer Reduktion der
Schwimmblase gefithrt hat. MARSHALL (1966) schreibt: ,Like Antaeus, son of Po-
seidon, they derive their strength from contact with mother Earth. A swimbladder
is of no use to such fishes and it has accordingly been lost, although it may still be
found as a larval organ in the pelagic young of certain flatfishes, bullheads, gobies
and others®. DUNCKER (1928) erklirt, daf die Adulten der Gattung Gobius, zu der
seinerzeit auch Gobiusculus flavescens und Pomatoschistus minutus gestellt wurden,
keine Schwimmblase besitzen. Dieser Fehler pflanzt sich bis in moderne Lehrbiicher
fort (z.B. TARDENT 1993). Die in der Ostsee vorkommenden Gobiiden besitzen aus-
nahmslos eine Schwimmblase. Dies gilt auch fiir die Strandgrundel (Pomatoschistus
microps), fiir die in der Literatur diesbeziiglich keine néheren Angaben gefunden
wurden (eigene Untersuchungen). ALEXANDER (1959¢) fand bei G. flavescens eine
funktionsfahige Vesica natatoria. Auch die als demersal geltende P. minutus besitat
eine Schwimmblase (ALEXANDER 1959¢c, HESTHAGEN & KOEFOED 1979). Im Mai
fanden HESTHAGEN & KOEFOED ein relatives Schwimmblasenvolumen®® von 4.7 %,
im Juni (zur Fortpflanzungszeit) verringerte sich das Volumen im Mittel auf 2.5 %.

15T)je Autoren beziehen das prozentuale Schwimmblasenvolumen nicht auf das Volumen des Fi-
sches, sondern auf das NaBgewicht, was zu geringfiigig niedrigeren Werten fiihrt.
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In der vorliegenden Arbeit wurde bei der Sandgrundel von Oktober bis Dezember
ein mittleres Volumen von 3.7 % ermittelt, das Schwimmblasenvolumen variierte
jedoch erheblich (I, = 2.7 bis 4.5 %). Die Schwimmblase von G. flavescens war
im Mittel etwas gréfer (4.0 %, Iy, = 3.6 bis 4.4 %). ALEXANDER (1959c) ermit-
telte fiir die Schwimmgrundel ein relatives Schwimmblasenvolumen von 5.0 %. Bei
dem Vergleich der Schwimmblasenvolumina von Schwimm- und Sandgrundeln soll-
te beriicksichtigt werden, da8 die Messungen bei beiden Arten an helladaptierten
Fischen durchgefiihrt wurden. Es kann nicht ausgeschlossen werden, daf sich bei
P. minutus das Schwimmblasenvolumen wihrend der nichtlichen Aktivitdtsphase
vergroflert. KITAJIMA et al. {1985) wiesen bei larvalen Seebrassen (Pagrus major)
Volumenverdnderungen der Schwimmblase in Abhingigkeit von der Beleuchtung
nach.

In Tabelle § sind die Schwimmblasenvolumina, die spezifischen Dichten und die
Sinkfaktoren von Gobiiden einigen anderen Knochenfischen gegeniibergestellt. Die
Schwimmblasen von Schwimm- und Sandgrundeln haben eine shnliche Gréle wie die
anderer pelagischer Meeresfische. Die Umgestaltung der Ventralflossen ermoglicht
es den Grundeln trotz ihrer im Vergleich zu ,,echten Bodenfischen® geringeren Dich-
te, einen Teil des Tages angeheftet am Substrat zu verbringen. Nach ALEXANDER
(1959a) wird die Schwimmblase ihrer Funktion als hydrostatisches Organ gerecht,
wenn der Fisch mit ihrer Hilfe die gleiche spezifische Dichte wie die des ihn umge-
benden Mediums erreicht. Im Mittel hatten die Schwimmgrundeln, wie die meisten
pelagischen Fische, einen leichten Abtrieb. Es wurden aber auch mehrfach vollkom-
men austarierte Individuen beobachtet. Die Kapazitit der Schwimmblase reicht also
potentiell zur Kompensation des Abtriebs aus. Der Abtrieb kann daher, zumindest
bei der Schwimmegrundel, nicht als mangelhafte Anpassung an das pelagische Leben
interpretiert werden. Méglicherweise hilft ein langsames Absinken bei der Stabi-
lisierung des Kérpers im Raum (LOCHHEAD 1942, STRICKLER 1970). Durch das
schnellere Absinken des Hinterendes kommt der Fisch aufierdem in eine um ca. 30 bis
60° gegen die Horizontale geneigte Schwimmlage, aus der Planktontiere gut wahr-
genommen werden kénnen (DUNTLEY 1963, BLAXTER & JONES 1967, TAMURA
1957, TAMURA & WISBY 1963, LYTHGOE 1979, JANSSEN 1981, THETMEYER &
KiLs in Vorb.).

[Fiir eine im Flachwasser lebende Fischart sind kleine Vertikalbewegungen mit re-
lativ groflen Volumeninderungen der Schwimmblase verbunden. Wenn ein in Ober-
flichennéhe lebender Fisch nur 10 cm nach oben schwimmt, vergréflert sich das Vo-
lumen seiner Schwimmblase um ca. 1 %. Bei einer weniger gefiillten Schwimmblase
bleibt einem physoklisten Fisch ein gréBerer Spielraum fiir kurzzeitige Exkursionen
in Richtung Oberfliche, ohne dadurch zuviel Auftrieb zu erfahren oder gar innere
Verletzungen zu erleiden. Dies mag ein Grund dafiir sein, dafl pelagische Fische
ihr Unterwassergewicht nicht ausschlieflich mit Hilfe der Schwimmblase verringern.

Auch nach Evakuierung der Schwimmblase hatten die Schwimmgrundeln eine ge-
" ringere Dichte als Sandgrundeln, denen ebenfalls die Schwimmblase entleert wurde.
Ohne den Auftrieb der Schwimmblase hat G. flavescens etwa die gleiche Dichte wie
Pleuronectes platessa, der, wie den meisten Plattfischen, eine Schwimmblase fehlt.
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Tahb. 8; Relatives Schwimmblasenvolumen, spezifische Dichte und Sinkfaktor §F von ei-
nigen Fisch- und Crustaceenarten. Falls die Autoren nicht sowoh! Dichte als auch Sinkfaktor
angegeben haben, wurde die fehlende GréBe berechnet. Lagen keine Angaben zu Tempera-
tur und Salzgehalt vor, wurde fiir die Dichte des Meerwassers 1.026 g-cm™2 angenommen.
HesTHAGEN & KOEFOED (1979) beziehen das prozentuale Schwimmblasenvolumen nicht auf
das Kérpervolumen, sondern auf das Koérpergewicht, was zu geringfiizig kleineren Werten

fiihrt.

Fischart Schwbl.- Dichte SF  Autor

volumen (%] [g:cm™3
Gobiidae:
Gobiusculus flavescens 5.0 1.028 1002 ALEXANDER (1959¢)
G. flavescens 4.0 1.020 1008  vorliegende Arbeit
Pomatoschistus minutus 2.0 - - ALEXANDER (195%c¢)
P. minutus (Mai) 4.7 - - HesTHAGEN & KoEFoED (1979)
P. minutus (Juni) 2.5 - - HesTHAGEN & KoEFOED (1979)
P. minutus (Okt.-Dez.) 3.7 1.033 1019  vorliegende Arbeit
Gobius paganellus 1.2 - - ALEXANDER (195%c)
G. paganellus 0.3 1.110 1082 PrarriER (1941)
G. niger 2.2 - - ALEXANDER (1959¢)
Gobildae, Schwimmbl. evakuiert:
G. flavescens evakulert 1.064 1051  vorliegende Arbeit
P. minutus evakuiert 1.075 1060  vorliegende Arbeit
andere Meeresfische:
Spinechia spinachia 5.5 1.030 1004 ALEXANDER (1959c¢)
Zeus faber 4.3 1.018 992 PLATTNER (1941)
Merlangius merlangus 3.6 1.025 999 ALEXANDER (1959c¢)
Blennius pholis fehlt 1.070 1043 PraTTNER (1941)
Pleuranectes platessa fehlt 1.063 1036 LownDEs (1941)
Scomber scombrus fehlt 1.071 1043 MagNaN (1929)
SiiBwasserfische:
Rutilus rutilus 9.9 1.003 1003 ALEXANDER (1959b)
Carassius auratus 8.3 0.991 991 PraTTNER (1941)
Perca fluviatilis 7.5 1.005 1005 Jowes (1951)
Salmo trutia 5.1 1.008 1008 ALEXANDER (1959¢)
marine Crustaceen
Euphausia superba (0.37 g) fehlt 1.059 1032 Kius (1981)
Crangon crangon fehlt 1.111 1083 LownbpEs (1941)
C. erangon (0.37 g) fehlt 1.088 1060 Kius (1981)
Carcinus maenas fehlt 1.207 1177 LownbEs (1941)
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Die beiden Gobiiden unterschieden sich deutlich in ihrem Wassergehalt. Bei
einer 0.37 g schweren Schwimmgrundel betrug der Wassergehalt etwa 75.4 %, wo-
hingegen eine gleichschwere Sandgrundel 79.1 % Wasser enthielt. Das bedeutet
umgekehrt, dafl bei den Schwimmgrundeln der Gewichtsanteil des Trockengewichts
héher war. Beide Arten hatten ein fast identisches Verhiltnis zwischen Asche- und
Nafigewicht, also muf fiir den Dichteunterschied die organische Substanz (aschefrei-
es Trockengewicht) verantwortlich sein. Das aschefreie Trockengewicht von Fischen
setzt sich hauptsichlich aus Proteinen und Lipiden zusammen. Da Eiweifle eine
héhere spezifische Dichte als Wasser besitzen, ist anzunehmen, daf das geringere
Unterwassergewicht der Schwimmgrundeln bei entleerter Schwimmblase auf einen
héheren Lipidgehalt zuriickzufiihren ist.

Bathypelagische und nicht vertikal migrierende mesopelagische Fische erreichen
den Schwebzustand vornehmlich durch einen hohen Wassergehalt und durch Ske-
letreduktionen (DENTON & MARSHALL 1958, CHILDRESS & NYGAARD 1973,
NEIGHBORS & NAFPAKTITIS 1982, YANCEY ef al. 1989). Epipelagische Fische ta-
rieren dagegen vor allem durch die Ausbildung einer Schwimmblase, einen hohen Li-
pidgehalt und durch den Einsatz von Stoffwechselenergie (CHILDRESS & NYGAARD
1973, CLARKE et al. 1984). Die gegenldufige Beziehung zwischen Wasser— und
Lipidgehalt wird besonders bei Fischen ohne Schwimmblase deutlich. Bei den ant-
arktischen Notothenioidei haben die demersalen Arten einen hohen Wasser— und
einen niedrigen Lipidgehalt, die pelagischen Arten hingegen einen hohen Lipid- und
einen niedrigen Wassergehalt (EASTMAN 1985, FRIEDRICH 1992).

Innerhalb der Cephalopoda (Sepioidea und Nautiloidea), Gastropoda (Janthina)
und Siphonophora haben konvergente Entwicklungen ebenfalls zu gasgefiillten Auf-
triebskorpern gefiithrt. Bei pelagischen Crustaceen wurde dieser Weg, den Abtrieb
zu vermindern, nicht eingeschlagen. Nektonische und planktische Crustaceen verrin-
gern ihre spezifische Dichte durch Reduktionen des Exoskelets (PUTz & BucHHOLZ
1991), oder sie vermindern durch eine Reduktion der Korpergrofie (kleine Reynolds-
zahl) den Einflufl der Abtriebskrifte. Pelagische Tiefseecrustaceen besitzen hohe Li-
pidgehalte (CHILDRESS & NYGAARD 1973). In Tab. 8 sind die Dichte und der Sink-
faktor von Euphausia superba (pelagisch), Crangon crangon (benthopelagisch) und
Carcinus maenas (benthisch) den entsprechenden Werten von Fischen mit und ohne
Schwimmblase gegeniibergestellt. Interessant ist, da selbst Schollen oder Schwimm-
grundeln, denen die Schwimmblase entleert wurde, nicht wesentlich dichter als die
pelagisch lebenden Euphausiaceen sind.

Die Schwimmblasen der Schwimm-— und Sandgrundeln kompensierten im Durch-
schnitt 84 bzw. 68 % des Abtriebs, den die Fische ohne dieses hydrostatische Organ
erfahren wiirden. Das entspricht etwa 4.1 bzw. 3.9 % des Nafligewichts. Den verblei-
benden Abtrieb kompensieren die Grundeln vor allem durch Schwimmbewegungen
mit den Brustflossen. Die Pectoralia erzeugen beim labriformen Schwimmen auch
den Vortrieb. Durch das Abspreizen dieser Flossen kann der Fisch bremsen oder
die Sinkgeschwindigkeit reduzieren. Synchrone Pectoralflossen-Bewegungen helfen
beim ,,Sich-Einsanden“. Mannliche Grundeln benutzen die Pectoralic zum »Gelege-
wischen und zur Versorgung der Eier mit Frischwasser (KINZER 1960). Bei G. fla-
vescens wurde auflerdem ein asynchrones Ficheln im freien Wasser beobachtet. Das
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Ficheln konnte in der Natur dazu dienen, Beutetiere aufzuscheuchen. KILs (pers.
Mitt.) beobachtete bei Heringen, wie Copepoden durch Schwanzflossenschlige auf-
gescheucht und von nachfolgenden Schwarmmitgliedern gefressen wurden. Zwischen
Schwimm- und Sandgrundeln konnte kein signifikanter Unterschied in der Grée der
Pectoralflossen bei gleicher Fischlinge nachgewiesen werden.

Die Caudalflossen werden bei den Grundeln hauptsichlich fiir Richtungsénderun-
gen sowie zum Beutefang und der Flucht eingesetzt. AuBerdem hat die Schwanzflosse
eine Funktion bei der Balz, beim Kampfund beim Graben (KINZER 1960). Bei einer
Totallinge von 45 mm hatte G. flavescens eine um ca. 19 % gréfiere Schwanzflosse
als P. minutus. Moglicherweise kann dieser Unterschied als eine Anpassung an das
Beutefangverhalten verstanden werden. Beim Jagen von schnell fliichtenden Plank-
tonorganismen schnellt die Schwimmgrundel aus einer S-formigen Kérperkriitmmung
heraus auf das Beutetier zu. Dabei kann der Kopf des Fisclies eine Geschwindig-
keit von mehr als 17 Korperlingen pro Sekunde erreichen (erste Auswertungen von
in-situ-Videoaufnahmen). Der Schwanzflosse kommt dabei eine wichtige Funktion
als Antriebsorgan zu (WEIHS 1973, WEBB 1978 1984, FRITH & BLAKE 1991).
Zwar finden sich in den Mégen von Sandgrundeln gelegentlich auch sclinellfliichten-
de Beuteorganismen, wie Mysidaceen oder Copepoden, die wichtigsten Nahrtiere
von P. minutus haben aber nur ein geringes Fluchtpotential (z.B. Amphipoden,
Isopoden, Polychaeten und Muscheln). Mit abnehmender Kérperlinge wird der in-
terspezifische Unterschied zwischen den Flichen der Caudalflossen geringer. Die
Funktionen aus Abb. 27 schneiden sich bei ¢ = 21.7T mm; demnach hitten Grundeln
mit einer Totallinge von ca. 22 mm gleich grofle Caudalflossen. Wenn die Hypo-
these, dafl zwischen dem Nahrungsspektrum und der Fldche der Caudalflosse ein
Zusammenhang besteht, richtig ist, sollte man erwarten, dafl sich die Nahrung der
kleinen Grundeln stirker dhnelt als die der grofen. Wie bereits erwihnt, sind die
frithen Jugendstadien von P. minutus pelagisch. Sie bilden sogar mit den Juveni-
len von G. flavescens heterotypische Schwirme (eigene Beobachtungen). Erst mit
einer Lange von 17 bis 18 mm gehen die Sandgrundeln zu einer eher demersalen Le-
bensweise iiber (DUNCKER 1960). Es ist deshalb naheliegend, daf sich P. minutus
wihrend der pelagischen Jugendphase wie G. flavescens vornehmlich von Plankton-
organismen ernahrt.

Die Umgestaltung der Ventralflossen zu einem Haftorgan erméglicht es Gobiusculus
flavescens und Pomatoschistus minutus, den energetischen Vorteil eines hydrosta-
tischen Organs zu nutzen und trotzdem zeitweise am Grund zu liegen oder sich
an Wasserpflanzen anzuheften. Auch alle anderen in der westlichen Ostsee leben-
den Grundeln besitzen eine Schwimmblase. Die semipelagischen Schwimmgrundeln
hatten im Mittel ein groBeres Schwimmblasenvolumen als die Sandgrundeln. Das
Schwimmblasenvolumen war jedoch sehr variabel. In kiinftigen Untersuchungen muf
fiberpriift werden, ob ein tageszeitlicher Zyklus des Schwimmblasen-Fiillungsgrads
beim Vergleich der Arten beriicksichtigt werden muB. G. flavescens hatte auch nach
kiinstlicher Evakuierung der Schwimmblase ein geringeres Unterwassergewicht als
P. minutus. Gobiiden schwimmen hauptsichlich mit den Pectoralflossen (labriform).
Zwischen den untersuchten Arten unterschieden sich die Flichen der Pectoralia nicht
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signifikant. Die Caudalflosse wird fiir rasche Bewegungen (Angriff, Flucht) einge-
setzt. Bei der planktivoren Schwimmgrundel nahm die Fliche der Schwanzflosse
stirker mit der Korperlinge zu als bei P. méinutus. Bei einer Totallinge von 45 mm
hatten Schwimmgrundeln eine um fast 1/5 grofiere Schwanzflosse als Sandgrundeln.

4.5 Die energetischen Kosten fiir das Leben im Pelagial

Wie bereits erwidhnt, kann der Standardstoffwechsel (der O,-Verbrauch bei 0 % Akti-
vitdt) durch Extrapolation der Regressionslinie zwischen Aktivitdt und Respiration
geschitzt werden (SPOOR 1946). In der vorliegenden Arbeit wurde die Aktivitit
anhand des iiber einen kurzen Zeitraum gemittelten Anteils der schwimmenden In-
dividuen einer Gruppe von Fischen quantifiziert. Durch die Verwendung dieses
Aktivitatskriteriums kann aus der Beziehung zwischen Schwimmaktivitat und Re-
spiration nicht nur der Stoffwechsel ruhender, sondern in analoger Weise auch der
0,-Verbrauch schwimmender Fische abgeleitet werden (O,-Verbrauch bei 100 % Ak-
tivitdt). Unter der Annahme, dafl der basale Metabolismus beim Schwimmen un-
gefahr den gleichen Betrag ausmacht wie bei einem ruhenden Fisch, ergeben sich die
energetischen Kosten fiir spontane Schwimmaktivitit aus der Steigung der Regressi-
onsgeraden bzw. aus der Differenz zwischen dem (extrapolierten) O,-Verbrauch beim
Schwimmen und dem Standardstoffwechsel. Neuere Untersuchungen weisen darauf
hin, daf Tiere in der Lage sind, die basalen Stoffwechselleistungen bei der Verrich-
tung von externer Arbeit zu reduzieren (WIESER 1989, KAUFMANN & WIESER
1992). Der berechnete Differenzbetrag unterschitzt deshalb méglicherweise den
Energiebetrag, der fiir lokomotorische Aktivitit aufgebracht werden muf. Die Re-
gression zwischen dem Anteil der schwimmenden Fische und dem Sauerstoffver-
brauch erklirt nur etwa die Halfte der metabolischen Variabilitit. Als weitere Ein-
flufigréfien kommen MeBfehler (insbesondere durch Schwankungen der mikrobiellen
Atmung), Unterschiede in der Schwimmaktivitit vor und nach der ausgewerteten
Videosequenz, endogene Faktoren und die Spontanaktivitit der Fische in Betracht.

‘Fiir den O,-Verbrauch beim Schwimmen wurde fiir Gobiusculus flavescens
8.0 pmol-g '-h~! und fiir Pomatoschistus minutus 8.8 pmol-g;l-h~! ermittelt
(Nafigewicht = 0.37 g, ca. 15 °C). Die Stoffwechseldifferenz zwischen schwimmen-
den und ruhenden Fischen betrug fiir G. flavescens 4.0 pmol O,-g;*-h™! und fir
P. minutus 4.3 pumol O,-g-1-h~!. Die schwimmenden Grundeln verbrauchten damit
etwa doppelt soviel O, wie ruhende Tiere. Zwar ist auch aufgrund der morpho-
metrischen Betrachtungen zu erwarten, dafl P. minutus fiir das Schwimmen etwas
mehr Energie benétigt als G. flavescens, der gemessene Unterschied ist jedoch sta-
tistisch nicht signifikant. Es ist anzunehmen, daf die hungernden Fische vor allem
Lipide und Proteine metabolisierten (BRETT & GROVES 1979). Legen wir deshalb
ein oxykalorisches Aquivalent!® von 448 kJ - mol~! zugrunde (das Mittel aus den
Werten fiir Fette und Eiweifle), so betrigt der zusitzliche Energiebedarf bei spon-

18Das oxykalorische Aquivalent bei pH 7 A H, 0, hat fiir den Metabolismus von Fetten einen Wert
von 445 kJ - mol™! und fiir Kohlenhydrate 478 kJ - mol~!. Werden Proteine ammoniotelisch meta-
bolisiert, betragt A H{, 451 kJ - mol™! (GNAIGER 1983).
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taner Schwimmaktivitat fiir G. flavescens (W, = 0.37 g) etwa 1.8.10~* W und fiir
P. minutus (W, = 0.37 g) ca. 2.0.107* W,

Wir wollen nun abschétzen, wieviel Energie die Grundeln physikalisch benéti-
gen, um den Abtrieb zu kompensieren. BLAKE (1979a,b} untersuchte die Hydro-
dynamik des hovering beim Mandarinfisch (Synchiropus picturatus, Callionymidae).
BLAKE berechnete, dal der Fisch eine spezifische Leistung von 0.077 W . N1 auf-
bringen muf}, um zu schweben, wenn er sich mit einem Abstand von mehr als dem
3fachen des Brustflossendurchmessers {iber dem Boden befindet. Eine Schwimm-
grundel mit einem Gewicht von 370 mg erfahrt im Wasser einen Abtrieb von ca.
3.0 mg (2.9-107% N), eine gleichschwere Sandgrundel muf} einen Abtrieb von ca.
6.7 mg (6.6-10~° N} kompensieren. Legen wir fiir die Grundeln die von BLAKE am
Mandarinfisch ermittelte spezifische Leistung zugrunde, so ergibt sich ein Energie-
bedarf von 2.2-10-% W fiir G. flavescens und 5.1.107® W fiir P. minutus. Nehmen
wir fiir die Effizienz der Muskulatur #_ einen Wert von 0.2 an, so resultiert ein
effektiver Energiebedarf von 1.1-107° baw. 2.6-107° W. Das entspricht lediglich 6.1
bzw. 13.0 % des Wertes, der durch die Respirationsmessungen ermittelt wurde. Die
Annahme, dafl die an 5. picfuratus ermittelte spezifische Leistung fiir das Schweben
mit der von Grundeln vergleichbar ist, mufB kritisch betrachtet werden. Der Manda-
rinfisch schwimmt mit undulierenden Brustflossenbewegungen, wahrend die unter-
suchten Grundeln oszillierend mit den Brustflossen schlagen. BLAKE behandelte die
Brustflossen von . picturatus als actuator disks. Das ist ein idealisierter Antrieb,
der in dem Medium, das die Antriebsfliche passiert, einen plétzlichen Druckanstieg
erzeugt. Dieses hydrodynamische Modell wird in der Schiffs— und Luftfahrttechnik
erfolgreich angewendet. Vielleicht ist aber zur Beschreibung des Pectoralflossen-
Antriebs bei Grundeln eher ein Modell geeignet, das auf der beim Rudern erzeugten
Reibung basiert — die sogenannte blade-element-Theorie (ADRIAENS et al. 1993).

BLAKE (1979c 1980 1981 1982) analysierte mit der blade-element-Theorie die
Effizienz des Brustflossenantri-bs am Skalar (Pterophyllum eimekei, Cichlidae). Bei
einer Schwimmgeschwindigkeit von 0.04 m-s~! gibt BLAKE fiir den vollstindigen
Schlagzyklus der Pectoralia eine Effizienz n, = 0.16 an. Die Energie, die ein Fisch
mindestens aufbringen muB, um sich fiir ein Zeitintervall auf einem konstanten Ni-
veau in der Wassersiule zu halten, entspricht dem Verlust an potentieller Energie,
die der inaktive Fisch in dieser Zeit durch Absinken erfahren wiirde (KiLs 1981). Die
aufzubringende Leistung ist also gleich dem Produkt aus Abtrieb und Sinkgeschwin-
digkeit. Eine 370 mg schwere Schwimmgrundel mit einem Abtrieb von 2.9:107° N
und einer Sinkgeschwindigkeit von 0.004 m-s~! mu$ also mindestens eine Leistung
von 1.16:1077 W erzeugen. Setzen wir fiir n, = 0.16 ein und nehmen fiir 55, = 0.2
an, so ergibt sich eine erforderliche Leistung von ca. 3.6:107® W. Das entspricht nur
2 % des respiratorisch ermittelten Wertes.

Bei den bisherigen Uberlegungen haben wir vernachlissigt, daBl die Grundeln
meist nicht konstant auf einem Niveau schwimmen (hovering), sondern sich rhyth-
misch einige Zentimeter auf und ab bewegen. BAINBRIDGE (1952) beobachtete ein
vergleichbares Schwimmverhalten bei Calanus finmarchicus und bezeichnete es als
Lhop and sink“. Bei diesem Schwimmverhalten mufl die Kérpermasse regelmifig
beschleunigt werden. Wir wollen nun mit einer Uberschlagsrechnung abschitzen,
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ob die beobachtete Diskrepanz zwischen dem theoretischen und dem empirisch er-
mittelten Energiebedarf mit der Leistung fiir diese Beschleunigungen erklirt werden
kann, In dem in Abb. 5 dargestellien Beispiel beschleunigte die Schwimmgrundel
aus einer Absinkbewegung von ca. -0.004 m.s~! auf eine nach oben gerichtete Be-
wegung von +0.01 m-s~!. Die Anderung des vertikalen Geschwindigkeitsvektors
betrigt also 0.014 m-.s™'. Da sich die Grundeln nicht nur auf und ab, sondern
auch in der horizontalen Ebene bewegen, setzen wir fiir unsere Uberschlagsrech-
nung als horizontale Geschwindigkeitskomponente den gleichen Wert wie fiir die
Vertikalbewegung ein und erhalten fiir den resultierenden Geschwindigkeitsvektor
+/0.014?  0.014% =~ 0.02 m-s~!. Die Beschleunigungs-Arbeit entspricht der Ande-
rung der kinetischen Energie:

%‘— w2 =0.5-3.7-10"* kg -0.022 m?-5"% = 7.4.1078 J
Die Mitbeschleunigung des Wassers, das den Fisch unmittelbar umgibt (engl. added
mass), ist bei Schnellstarts von Bedeutung (DANIEL 1984), wurde aber in Anbe-
tracht der niedrigen Endgeschwindigkeit vernachlassigt. Beriicksichtigen wir wieder-
um die Effizienzen des Antriebs und der Muskulatur mit , = 0.16 und 7, = 0.2,
so erhalten wir einen Energiebedarf von 2.3-107® J pro Beschleunigung. In dem
in Abb. 5 dargestellten Beispiel fithrte die Schwimmgrundel 7 Beschleunigungen in
50 s durch, die Leistung fiir die Beschleunigungen betrigt also 3.2-10~7 W, das sind
nur knapp 0.2 % des empirisch ermittelten Werts fiir die gesamte Schwimmleistung.
Vermutlich ist fiir Tiere mit Kérperanhingen, die wie Fallschirme ausgebreitet wer-
den kénnen (z.B. grofle Pectoralflossen), das hop and sink die energetisch giinstigere
Alternative zum hovering (HAURY & WEIHS 1976, ALEXANDER 1990). Vielleicht
tragen die Pendelbewegungen auBerdem zur Stabilisierung der Raumlage bei und
vergroflern das Volumen, das nach Nahrung durchsucht werden kann (LOCHHEAD
1942, STRICKLER 1970, Haury & WEIHS 1976).

Um uns eine Vorstellung iiber die Bedeutung der viskosen Krifte zu verschaffen,
kénnen wir die Reynoldszahl R berechnen, die von der Fischliange l, der Schwimmge-
schwindigkeit v und der kinematischen Viskositit v (bei T' = 15 °C und § = 15 psu
ist » = 1.16-10"% m?.s~!) abhingt:

[-v

R=—

v

Fif v = 0.02 m-s7! und ! = 0.04 m ist R = 700. In einem Reynoldszahlbereich von
10~2% bis 10® haben Viskositit und Trigheit eine zhnliche Bedeutung fiir die Bewe-
gung des Tieres. Die bei einer konstanten Geschwindigkeit v erforderliche Leistung
zur Uberwindung des Strémungswiderstandes I kann wie folgt abgeschitzt werden:

p,v2A,C

5 =0.5.1011-0.02°.4.10"4.0.1 = 1.6.10°7 W.

Leistung = D - v =

Dabei wurde fiir die Dichte des Wassers p,, 1011 kgm?® eingesetzt, die benetzte Ober-
fliche des Fisches 4, auf4 cm? geschitzt!” und fiir den Widerstandskoeffizienten C

17Zur Abschitzung der Oberfiiche wurde an verschiedenen Stellen des Fischkérpers der Umfang
mit einem Bindfaden gemessen.
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wurde 0.1 angenommen (BLICKHAN pers. Mitt.). Beim hop and sink erreichte die
Grundel die hier eingesetzte Geschwindigkeit (0.02 m-s*!) nur kurzzeitig, der be-
rechnete Wert iiberschétzt deshalb die tatsiachlich aufzubringende Leistung. Setzen
wir wiederum fiir n, = 0.16 und 7, = 0.2 ein, so berechnet sich der Energiebedarf
einer kontinuierlich mit 0.02 m-s™! schwimmenden Grundel auf 5-107% W (ca. 3 %
des respiratorisch ermittelten Energiebedarfs fiir spontane Schwimmaktivitat).

WEBB (1974) untersuchte die Effizienz des Pectoralflossen-Schwimmens bei Cy-
matogaster aggregata (Embiotocidae). Die kinematischen Analysen von WEBB
(1973) ergaben, dafl C. aggregata die Brustflossen oszillierend bewegt, der Vor-
und Auftrieb wird dabei durch einen dem Vogelflug vergleichbaren Mechanismus er-
zeugt. Zwischen der berechneten Energie zur Kompensation des Wasserwiderstands
und der gemessenen Respiration fand WEBB (1974) bei groflen Schwimmgeschwin-
digkeiten (0.58 m-s™') eine Effizienz 7., von 0.12 bis 0.13, 5, schétzt der Autor
auf 0.6 bis 0.84. Mit abnehmender Schwimmgeschwindigkeit verringert sich die
Effizienz des Brustflossen-Antriebs, wenn auch nicht so drastisch wie beim caran-
giformen oder subcarangiformen Schwimmen (WEBB 1984). WEBB (1974) geht
in seinen Betrachtungen nicht weiter auf niedrige Schwimmgeschwindigkeiten ein;
aus einer graphischen Darstellung und den Angaben des Autors iiber den Einflufl
verschiedener Reibungskrifte kann jedoch geschlossen werden, dafl 7., bei einer
Schwimmgeschwindigkeit von 0.05 m-s™! nur ca. 4.3 bis 4.9-107° betrégt.

Die hier angewendeten hydrodynamischen Modelle zum Brustflossen-Schwimmen
wurden an Fischen entwickelt, die mit hohen Geschwindigkeiten schwammen oder
aufgrund ihrer hohen spezifischen Dichte'® einen starken Abtrieb kompensieren
mufiten. Die Ubertragung dieser Modelle auf die untersuchten Grundeln kann zu
einer Unterschatzung des Energieverbrauchs fiihren, da die Effizienzen der Antriebs-
organe (n, und 7_,) unter der geringen Belastung der fast austarierten Fische vermut-
lich verringert sind. Andererseits ist anzunehmen, dafl die Gobiiden physiologische
und morphologische Anpassungen entwickelt haben, um diesem Problem entgegen-
zuwirken. Als eine verhaltensphysiologische Anpassung kann wiederum das hop and
sink betrachtet werden. Statt kontinuierlich mit den Brustflossen zu schlagen, um
exakt den Abtrieb zu kompensieren (wozu die Grundeln durchaus in Lage sind), las-
sen sich die Tiere einige Sekunden absinken und schwimmen dann mit einem relativ
kraftigen Flossenschlag wieder nach oben. Durch die stirkere Belastung kénnen
die Antriebsorgane beim hop and sink effektiver arbeiten als beim kontinuierlichen
Schwimmen. Da die Brustflossen synchron bewegt werden, treten Winkelbeschleu-
nigungen nur in einer vertikalen Ebene auf (beim hovering schlagen die Brustflos-
sen asynchron). Es ist anzunehmen, daB die Energieersparnis beim hop and sink
die geringen Verluste zur Uberwindung von Reibungs— und Tragheitskriften (s.0.)
iiberkompensiert.

Die naheliegendste Erklirung fiir die groBe Diskrepanz zwischen dem berechneten
und dem gemessenen Energieverbrauch ist, dafi die verfiigbaren hydrodynamischen
Modelle dem komplexen Bewegungsmuster der Tiere nicht gerecht werden (dafiir
wurden die Modelle auch nicht entwickelt). Vermutlich ist bei Knochenfischen mit

18BrakE (1979a,b) gibt fiir den Mandarinfisch eine Dichte von 1.12 g-em™? an.
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gut ausgebildeter Schwimmblase der Energiebedarf fiir die Kompensation des Ab-
triebs von untergeordneter Bedeutung. Das wiirde erkliren, warum bei den unter-
suchten Grundelarten trotz deutlich verschiedener Unterwassergewichte kein signifi-
kanter Unterschied im Energieverbrauch bei spontaner Schwimmaktivitat festgestellt
werden konnte. BLICKHAN (pers. Mitt.} nimmt an, daf bei niedrigen Schwimmge-
schwindigkeiten die Arbeit fiir das Mandvrieren und Balancieren den Energiebedarf
zur Kompensation des Abtriebs um ein Vielfaches iibersteigen kann. FORSTNER
& WIESER (1990} beobachteten, dafl bei Rutilus rutilus Drehungen und komplexe
Manéver mit einem hohen Energieverbrauch verbunden sind. Nicht auszuschliefien
ist, daf} zur Stabilisierung der Brustflossen auch eine gewisse , Haltearbeit* notwen-
dig ist. Auflerdem erhdhen sich beim Schwimmen die Kosten fiir Osmoregulation,
Ventilation und Blutzirkulation (RAao 1968, WEBB 1971a,b 1975). Die hohe Vari-
anz der Respirationsrate bei einem gegebenen Anteil schwimmender Fische (Abb. 18
und 19, Seite 37) weist darauf hin, daB spontane Bewegungen (Beschleunigungen und
Wendemandver) einen bedeutenden Einflufl auf den Energieverbrauch haben. Basie-
rend auf kinematischen Untersuchungen kommt WEBB (1991) zu dem Schluf}, daf
bei der Regenbogenforelle der Energieverbrauch bei spontaner Schwimmaktivitit
(Routine-Schwimmen) etwa dreimal héher ist als beim kontinuierlichen Schwimmen
bei gleicher Geschwindigkeit. BOISCLAIR & TANG (1993) ziehen aus einer umfang-
reichen Literaturstudie den SchluB, dal der Energiebedarf beim Routine-Schwimmen
sogar um einen Faktor 6.4 bis 14.0 gegeniiber kontinuierlichem Schwimmen (z.B. in
einem Tunnelrespirometer) erhht ist. Die Schwimmgeschwindigkeit, der dominante
Parameter im Energiebudget bei linearer Fortbewegung, kann somit recht unbedeu-
tend sein, wenn die Spontanaktivitit hauptsachlich aus Drehungen, Beschleunigun-
gen und anderen abrupten Bewegungsinderungen besteht (FORSTNER & WIESER
1990). Es ist deshalb nicht verwunderlich, daf} auch der Energiebedarf zur Kom-
pensation des geringen Abtriebs durch die Spontanaktivitit {iberlagert wird.

Um eine Eindruck von dem energetischen Vorteil zu erhalten, der den Grundeln
durch die Entwicklung einer Schwimmblase zuteil wurde, wollen wir im folgenden
den Sauerstoffverbrauch von Grundeln und Sandgarnelen vergleichen. Eine 0.37 g
schwere Sandgarnele hat ein Unterwassergewicht von ca. 0.02 g (5.4 % des Nafge-
wichts), ein lebendes inaktives Tier sinkt mit einer Geschwindigkeit von 0.035 m.s™!
(KiLs 1981). Die Garnele muf} daher mindestens eine Leistung von

2:10"° kg-0.035m-s™! =7.10"%1]

aufbringen, um nicht an Héhe zu verlieren. Das ist 6mal mehr als der fiir die
Schwimmgrundel berechnete physikalische Minimalwert. KILs (1981) fand, dafl Gar-
nelen, wie die hier untersuchten Grundeln, beim Schwimmen ihren O,-Verbrauch
etwa verdoppeln (W, = 0.37 g, T = 20 °C). Nach HAGERMAN (1970) verbrau-
chen ruhende Sandgarnelen mit einem Nafigewicht von 0.17 mg bei 20 °C ca.
13.4 pmol Q,-g;*-h~!. Setzt man fiir den Exponenten k der Beziehung zwischen
Gewicht und Respiration 0.79 ein (van DONK & de WILDE 1981), so berechnet sich
fiir eine Sandgarnele mit einem Nafigewicht von 0.37 g eine Respirationsrate von
11.4 pmol O,-g;'-h~!. Der zusitzliche Energieaufwand beim Schwimmen ist dem-
nach fiir C. crangon fast dreimal gréfier als fiir G. flavescens. Bei einem derartigen
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Vergleich darf nicht vergessen werden, dafi sich Crustaceen und Fische nicht nur in
ihrer spezifischen Dichte unterscheiden, sondern auch unterschiedliche Antriebsorga-
ne benutzen, verschiedene Respirations— und Zirkulationssysteme besitzen und sich
vermutlich auch in ihrer spontanen Schwimmaktivitdt unterscheiden.

[ e Vel A A A et

Bei spontaner Schwimmaktivitdt war der Sauerstoftverbrauch von Gobiusculus fla-
vescens und Pomatoschistus minutus doppelt so grofl wie bei ruhenden Fischen.
Beide Arten verbrauchen fiir das Schwimmen deutlich weniger Energie als spezi-
fisch dichtere Crustaceen (ca. Faktor 3). Obwohl Schwimmgrundeln ein geringeres
Unterwassergewicht als Sandgrundeln hatten, war zwischen den beiden Arten kein
signifikanter Unterschied im Energiebedarf fiir spontane Schwimmaktivitdt nach-
weisbar. Der Unterschied im Unterwassergewicht ist relativ betrachtet zwar grof}
(ca. Faktor 2), absolut gesehen aber gering (1 % des Kérpergewichts). Vermutlich
sind bei Fischen mit funktionsfahiger Schwimmblase die energetischen Kosten zur
Kompensation des Abtriebs gegeniiber dem Energiebedarf fiir spontane Bewegungen
und Automatismen zur Erhaltung der Raumlage von untergeordneter Bedeutung.

4.6 Der Stoffwechsel wihrend des Fressens

Die Schwimmgrundel-Experimente haben gezeigt, da8 bei Fiitterung mit Artemia-
Nauplien der O,-Verbrauch auf bis zu ca. 12 gmol-g;!-h~! ansteigt. Verglichen mit
schwimmenden, nicht fressenden Fischen, verbrauchten die Grundeln wihrend der
Fiitterung mit Artemia-Nauplien maximal 45-64 % mehr Sauerstoff. Die durch-
schnittliche Konzentration!® der Beutetiere betrug unmittelbar nach der Fiitterung
ca. 500 Artemien pro dm®. Im natiirlichen Lebensraum von G. flavescens fand
KiLs (1992) in Mikroschichtungen Copepoden der Gattung Acartia in Konzentra-
tionen von iiber 850 Individuen pro dm®. Beriicksichtigt man, dal Angreifer den
Energieaufwand fiir den Beutefang minimieren (VINYARD 1982, CROY & HUGHES
1991, KAISER et al. 1992, RADEMACHER 1993), kann davon ausgegangen wer-
den, da8 die Grundeln zum Fang von schnell fliichtenden Copepoden (ROSENTHAL
1972, STRICKLER 1977, HAURY 1980, KiLs 1992) mehr Energie aufwenden als
beim Fressen von Artemia-Nauplien. Bei Tauchgingen konnte beobachtet werden,
wie Schwimmgrundeln beim Jagen nach Beutetieren eine S-formige Kérperstellung
einnahmen und dann auf die Beute (vermutlich Copepoden) zuschnellten. In ei-
ner Energiebilanzierung des Nahrungserwerbs sollte deshalb neben der Quantitdt
méglichst auch die Qualitit der aufgenommenen Nahrung beriicksichtigt werden.
Bendtigt werden deshalb weitere Experimente mit schnell fliehenden Zooplanktern,
insbesondere mit Copepoden, den vermutlich wichtigsten Beutetieren der Schwimm-
grundeln.

‘FONDs & VELDHUIS (1973) bestimmten an vier Grundelarten (Pomatoschistus
lozanoi, P. pictus, P. microps und P. minutus) den Standard- und Aktivitatsstoft-
wechsel. Fiir die Differenz zwischen den beiden Extremen fithrte Fry (1947) den

19Da sich die Nauplien nicht gleichma8ig in der Kammer verteilen, kann die Konzentrationsangabe
nur als Anhaltswert betrachtet werden.
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Begrift ,,respiratory scope for activity” ein. FONDS & VELDHUIs fanden fiir die ge-
nannten Pomatoschistus-Arten bei 15 °C einen respiratory scope for activity, der
zwischen dem 1.4- und 3.4fachen des Standardstoffwechsels liegt. Nach PETERSEN
& PETERSEN (1990) ist bei P. minutus der scope for activity 4 bis 5mal so groff
wie der Standardmetabolismus. Fiir G. flavescens liegen keine direkten Messungen
des Aktivitdtsstoffwechsels vor. HANSON (1985) untersuchte jedoch die Respirati-
onsrate von Schwimmgrundeln, die zuvor ad lbitum mit Calanus gefiittert wurden
und fand eine Respirationsrate von 15.7 umol-g;!-h~! (15 °C, 0.37 g). FonDs &
VELDHUIS (1973) merken an, dafl bei Gobiiden der O,-Verbrauch bei Fiitterung ein
geeignetes Mafl sein kdnnte, um die maximale Respirationsrate zu bestimmen?®. Die
Untersuchungen von SOOFIANT & HAWKINS (1982) und Scofiani & Priede (1985)
bekriftigen diese Hypothese: Beim Dorsch iibertrifft die Respirationsrate wahrend
der Verdauung sogar den O,-Verbrauch beim kontinuierlichen Schwimmen. Die Dif-
ferenz zwischen dem von HANSON an gefiitterten Schwimmgrundeln ermittelten O,-
Verbrauch und dem in dieser Arbeit vorgestellten Standardmetabolismus kann folg-
lich als Schatzwert fiir die respiratorische Spannweite dieser Art dienen. Sie betrigt
das 2.9fache des Standardstoffwechsels und liegt somit im oberen Bereich der von
FoNDs & VELDHUIS angegebenen Werte fiir die eher demersalen Pomatoschistus-
Arten.

Demnach hitten die Fische in den Fiitterungsexperimenten den scope for activity
nur zu ca. 2/3 ausgeschépft. Zu Beginn der Versuche waren die Schwimmgrundeln
allerdings im Hungerzustand und mufiten somit keine zusitzliche Energie fiir die
Verdauungsvorgénge (apparent SDA) aufbringen, auflerdem sind Artemia-Nauplien
leicht zu fangende Beutetiere. Wird ein Teil des scope for activity durch Verdau-
ungsprozesse beansprucht und miissen Zooplankter mit héherem Fluchtpotential
erbeutet werden, so kénnten stoffwechselphysiologische Grenzen einen limitierenden
Faktor bei der Ausnutzung von Nihrtierkonzentrationen darstellen.

Zahlreiche Studien haben sich mit dem Verlauf des O,-Verbrauchs im Anschiuf
an die Nahrungsaufnahme beschiftigt (z.B. EDWARDS et al. 1972, MUIR & N1
1972, JoBLING & DAVIES 1980, SoOFIANI & Hawkins 1982). Obwohl die Stoff-
wechselrate wdhrend der Nahrungsaufnahme nicht nur von &kologischem Interesse,
sondern auch fiir die Aquakultur relevant ist, wurden bislang selten Respirationsmes-
sungen bei fressenden Fischen durchgefiihrt. BEAMISH (1974) dressierte Versuchs-
fische (Micropterus salmoides), die mit einer Pinzette dargebotene Nahrung aufzu-
nehmen; dann bot er die Pinzette ohne Futter an und registrierte anschliefiend die
Respiration bei einer vorgegeben Strémungsgeschwindigkeit. VAHL & DAVENPORT
(1979) beobachteten beim Schan (Blennius pholis) einen Anstieg der Respiration um
35~75 %, nachdem die Schleimfische vergeblich versuchten, Muschelfleisch zu fres-
sen. BRETT & ZALA (1975) fanden bei Sockeye-Fingerlingen ( Oncorhynchus nerka)
beim Fiittern von Pellets einen O,-Verbrauch, der ca. dem 4fachen des Standardme-
tabolismus entsprach, aber nur etwa 1/3 iiber dem mittleren Stoffwechselniveau lag,
Die Fiitterungen wurden immer zur gleichen Tageszeit durchgefiihrt, und die Respi-
rationsrate erreichte bereits vor dem Verabreichen der Nahrung fast das Maximum.

O Grundeln lassen sich nur schwer zu einem kontinuierlichen Schnellschwimmen veranlassen, denn
bei grofien Strdmungsgeschwindigkeiten heften sie sich an die Kammerwaude.
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PUCKETT & DILL (1984) fanden, daf} juvenile Coho-Lachse (Oncorhynchus kisutch)
beim Angriff auf Artemia 5 bis 20 mal mehr Energie verbrauchen als durch Extra-
polation aus der Geschwindigkeits-Respirations-Beziehung zu erwarten wire. Es ist
allerdings unklar, ob PUCKETT & DILL die Arbeit fiir die Beschleunigung bei ihrer
Kalkulation beriicksichtigt haben. Eine sehr aufschlufireiche Untersuchung fiihrten
DurBIN & DURBIN (1981) am Atlantischen Menhaden { Brevoortia tyrannus), einem
sich filtrierend ernihrenden Heringsverwandten, durch. Uber einen weiten Bereich
der angebotenen Futterkonzentrationen war der Stoffwechsel filtrierender Menhaden
gegeniiber ungefutterten Fischen um das ca. 5fache erhdht. Dieser, im Vergleich zur
Schwimmgrundel, drastische Anstieg verdeutlicht, daff Filtrieren energetisch wesent-
lich aufwendiger als Partikelfressen ist. Filtrationsfressen kann folglich erst bei einer
hohen Nahrungsdichte die investierte Energie kompensieren. In Laborversuchen
konnte gezeigt werden, dafl Heringe nur bei sehr hohen Beutetier-Konzentrationen
oder in Dunkelheit vom Partikelfressen zum Filtrieren iiberwechseln (GiBsoN &
Ezz1 1985 1990, BATTY et al. 1986, THETMEYER 1989).

DURBIN & DURBIN (1981) unterscheiden Rauber, die ihre Nahrung in weni-
gen groflen Portionen aufnehmen, sogenannte ,Makrophagen“, von ,Mikrophagen®,
die kontinuierlich kleine Nahrungspartikel fressen. Es ist leicht einzusehen, daf} fir
das Energiebudget eines Makrophagen der mit der Nahrungsaufnahme verbunde-
ne Energieverbrauch von untergeordneter Bedeutung ist (zumindest wenn man die
Nahrungssuche nicht beriicksichtigt). Mit der Vergréflerung des Verhéltnisses der
eigenen Korpergrofie zur Kérpergrofie der Beutetiere vollziehen viele Planktonfres-
ser in ihrer Entwicklung einen Wechsel vom Makrophagen zum eher Mikrophagen.
Wihrend eine Schwimmegrundel mit einer Standardlange von weniger als 6 mm mit
einem oder zwei calanoiden Copepoden gesattigt ist, nimmt der Darmtrakt grofler
Schwimmgrundeln bis zu 38 Calanus finmarchicus oder mehrere hundert kleinere
Beutetiere auf (HANSON 1985, COSTELLO et el. 1990). Allerdings verdndert sich
mit der Fischlinge auch das Beutespektrum, so daf} grofle Schwimmgrundeln ihre
Tagesration auch mit einer einzigen Mysidacee decken kénnen. Diese Variabilitdt
schriankt bioenergetische Modelle ein, die versuchen, den mit der Schwimmaktivitat
assoziierten Energieumsatz aus der Quantitit der aufgenommenen Nahrung zu er-
schlieflen (KERR 1982, BolscLAIR & LEGGET 1989).

In den Experimenten G2a und G3a hatte sich 5 h nach Fiitterungsbeginn der O,-
Verbrauch der gefiitterten Fische wieder dem Niveau der ungefiitterten Tiere angegli-
chen (Abb. 20). In diesem Zeitraum verbrauchten die gefiitterten Schwimmgrundeln
im Mittel ca. 130 pmol mehr Sauerstoff als vergleichbare ungefiitterte Tiere. Wenn
man ein oxykalorisches Aquivalent von 448 kJ - mol™" zugrunde legt (Abschnitt 4.3,
S. 68), entspricht die zusitzlich veratmete Sauerstoffmenge einem Energieverbrauch
von 58 J. Der Energiegehalt frisch geschliipfter Artemia-Nauplien (Great Salt Lake)
betrigt 24.7 kJ pro Gramm Trockengewicht (SCHAUER et al. 1980). In den Expe-
rimenten wurden ca. 0.015 g verfiittert, was bei frisch geschliipften Nauplien etwa
370 J entsprochen hatte?!. Nach BRETT & GROVES (1979) werden ungeféhr 20 %
der aufgenommenen Energie als Faeces ausgeschieden und 7 % exkretiert; es bleiben

21D, die Nauplien 1-2 Tage alt waren (ohne Nahrungsaufnahme) und ein Teil (< 5 %) aus der
Kammer gespiilt wurde, {iberschitzt der berechnete Wert den tatsichlichen Energiegehalt.
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von der Mahlzeit also 270 J (ca. 13 J pro Fisch) metabolisierbare Energie {ibrig. Die
Grundeln haben nach dieser Kalkulation innerhalb von 5 h ca. 22 % der metabolisier-
baren Energie allein durch zusitzliche Aktivitdt und Verdauung wieder verbraucht.
Es ist nicht auszuschliefen, daB die Fiitterung auflerdem mit einer Zuflerlich nicht
erkennbaren ,Erregung” verbunden ist, die ebenfalls zu einem Anstieg der Respira-
tionsrate beitrug.

2-3 h nach der letzten Futterration erreichte die Schwimmaktivitat ihr Aus-
gangsniveau. Danach war der O,-Konsum der gefiitterten Fische nicht mehr von
dem der Kontrollgruppe zu unterscheiden. Im weiteren Verlauf unterschritten die
Respirations— und Aktivititswerte die Messungen vor der Fiitterung, was auf den
Beginn der nichtlichen Ruhephase zuriickzufiihren ist. Insbesondere bei aquakultur-
relevanten Arten wire es interessant zu untersuchen, ob sich bei tagaktiven Arten
der Zeitraum erhohter Schwimmaktivitit ausdehnt, wenn die Fische am Morgen
gefiittert werden.

In den Fiitterungsexperimenten wurde den Schwimmgrundeln fiir eine kurze Zeit
eine hohe Nihrtierkonzentration angeboten. Die Futterrationen waren jedoch relativ
klein (0.17 % bzw. 0.19 % W,/W, ). Es war nicht moglich, die mit der Assimilation
der Nahrung verbundene apparent SDA vom aktivititsbedingten Anstieg des 0,-
Verbrauchs zu trennen. Folgende Punkte sprechen dafiir, daB die erhdhte Stoffwech-
selrate der gefiitterten Fische vornehmlich auf das FreBverhalten selbst zuriickfithren
ist:

» Gobiusculus flavescens zeigte beim Fressen eine deutlich erhdhte lokomotori-
sche Aktivitat (hdufiges Beschleunigen und Abstoppen mit vielen Richtungs-
wechseln). Bei sinkender Futterkonzentration wird fiir das Ficheln zusitzliche
Energie benétigt (sieche Abschnitt 4.4, Seite 66).

» Bei dem Fiitterungsversuch G3a (Abb. 20, Seite 40) wurde unmittelbar nach
Verabreichung der ersten Futterration die maximale Respiration erreicht. Es
ist nicht zu erwarten, daB bereits zu diesem frithen Zeitpunkt Verdauungspro-
zesse zu einem nennenswerten Anstieg der Atmung beitrugen.

¢ Im Versuch Gla (Abb. 7, Seite 28) wurden nur einmal ca. 1250 Nauplien
verfiittert, was etwa 0.05 % des Fischgewichts entsprach (W, /W, ). Trotzdem
stieg die Respiration auf das gleiche Niveau wie bei den spiteren Fiitterungsex-
perimenten, in denen deutlich gréfere Nahrungsrationen verabreicht wurden.

» Nach Beruhigung der gefiitterten Fische (2-3 h nach der letzten Fiitterung)
lagen die Unterschiede zur Respiration der ungefiitterten Kontrollgruppe im
Bereich der Variabilitit vor der Fiitterung (Abb. 7). HANsSON (1985) regi-
strierte noch 19-24 Stunden nach Fiitterung von G. flavescens mit Calanus
(3 % W, /W,) einen erhdhten O,-Verbrauch.

Daraus darf nicht geschlossen werden, daB die apparent SDA vernachlissigbar ist.
BRETT & GROVES (1979) geben als Anhaltswert fiir das heat increment 12-16 % der
aufgenommenen Nahrungsenergie an. HANSON fand bei G. flavescens einen Wert
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von 14 %. Der Energiebetrag fiir die Nahrungsassimilation liegt also in der gleichen
Groflenordnung wie der hier veranschlagte Wert fiir die mit der FreBaktivitit gekop-
pelten Energie. Es ist anzunehmen, dafl die Kurve, die den zeitlichen Verlauf des
S$DA-Effekts beschreibt, sehr flach verlauft und aufgrund der kleinen Futterratio-
nen von der allgemeinen Variabilitit des O,-Verbrauchs kaum zu unterscheiden ist.
Der fiir die ersten 5 Stunden nach Fiitterungsbeginn veranschlagte Energieverlust
von 22 % der Nahrungsration unterschitzt demnach den Gesamtbetrag der mit der
Nahrungsaufnahme assoziierten energetischen Kosten.

Die Fiitterungsexperimente haben gezeigt, dafl die Nahrungsaufnahme mit einer
bedeutenden Erhéhung der lokomotorischen Aktivitat verbunden ist. Der fiir die
Aktivititssteigerung erforderliche Energiebetrag kann mehr als 1/5 des metaboli-
sierbaren Energiegewinns ausmachen, Zur Berechnung des Nettogewinns der Kon-
sumtion mufl dieser Faktor neben den Verlusten fiir Faeces, Exkretion und apparent
S§DA beriicksichtigt werden. Bei der Ausnutzung von Nahrungsflecken kann die stoff-
wechselphysiologische Leistungsfihigkeit, die im respiratory scope for activity zum
Ausdruck kommt, den limitierenden Faktor darstellen. Weitere Untersuchungen sind
notwendig, um festzustellen, welchen Einflufl das Fluchtpotential der Beutetiere auf
das Energiebudget des Riubers hat.

4.7 Ausblick

Der Energiebedarf fiir die Bewegungsaktivitit ist vermutlich das schwichste Glied
in der Energiebilanz freilebender Fische (SOOFIANI & HAWKINS 1985). Fiir ein
besseres Verstindnis von Uberlebensstrategien und Fortpflanzungserfolg ist die Er-
forschung dieser Komponente des Energiebudgets von grundlegender Bedeutung.
Ein Ziel der vorliegenden Arbeit war, durch die gekoppelte Messung von spontaner
Schwimmaktivitat und Respiration eine realistischere Abschitzung des Energiestoff-
wechsels freilebender Schwimm- und Sandgrundeln zu ermoglichen. Die Laborex-
perimente haben gezeigt, dafl sowohl das pelagische Leben als auch der Fang von
leicht zu erbeutenden Nihrtieren mit einem betrichtlichen Energiebedarf verbunden
sind und deshalb im Energiebudget der Fische beriicksichtigt werden miissen. Die
Ergebnisse weisen aber auch darauf hin, dafl der hohe Energiebedarf beim Schwim-
men nur zu einem kleinen Teil durch die Arbeit fiir die Kompensation des Abtriebs
zu erkliren ist. Es muB deshalb kritisch gepriift werden, wie sich die Spontanak-
tivitit von freilebenden und im Labor gehilterten Fischen unterscheidet und wie
sich diese Unterschiede auf den Stoffwechsel auswirken. Gut zu beobachtende Ak-
tivititsparameter sind die Flossenschlagfrequenz und die Haufigkeit von Angriffen
auf Beutetiere. Die Kombination eines groben Parameters (schwimmen oder nicht
schwimmen) fiir Langzeitbeobachtungen mit einem sensitiven Parameter fiir stich-
probenhafte Messungen verspricht eine hinreichende Mefgenauigkeit bei einem reali-
sierbaren Aufwand an Arbeitszeit und Ausriistung. Erste UW-Videoaufzeichnungen
von freilebenden Schwimmgrundeln wurden zu diesem Zweck bereits angefertigt.
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Um die im Labor gewonnenen Daten auf die Natur iibertragen zu kénnen, wird
ein Zeitbudget freilebender Fische ben&tigt: Wie lange halten sich die Grundeln
taglich in der Wassersdule auf und wieviel Zeit verbringen sie mit der Nahrungsauf-
nahme? Welchen Einflufl haben verschiedene Umweltparameter auf das Zeitbudget
und die Spontanaktivitit? Da Gobiusculus flavescens und Pomatoschistus minu-
tus in grofier Anzahl im Flachwasser vorkommen und wenig scheu sind, eignen sich
diese Arten in besonderer Weise fiir Freilanduntersuchungen, denn mit Hilfe der
SCUBA- und Video-Techrik kdnnen direkte Verhaltensbeobachtungen im natiirli-
chen Lebensraum durchgefiihrt werden. Spezielle Lebensabschnitte und die damit
assozilerten Verhaltensweisen (z.B. planktische Juvenilphase, Brutpflege der &'d),
bediirfen einer gesonderten Untersuchung. Weitere Experimente sind erforderlich,
um den EinfluB der verschiedenen biotischen und abiotisclien Faktoren auf das Ver-
halten und den Energiestoffwechsel zu studieren. Unter den biotischen Faktoren
konnte der Quantitdt und Qualitit (Fluchtpotential!) der verfiigharen Nihrtiere
eine herausragende Rolle zukommen.

Bei Fischarten, an denen direkte in-situ-Beobachtungen nicht oder nur mit
grofem Aufwand mdglich sind, kdnnen telemetrische Methoden eingesetzt werden
(z.B. YOUNG et al. 1972, WARDLE & KANWISHER 1974, PRIEDE & YOUNG 1977,
OswaLD 1978, WEATHERLEY et al. 1982, PRIEDE 1983, ROGERS & WEATHERLEY
1983, ROGERS et al. 1984, TESCH et al. 1991, KASELOO et al. 1992). Sender
kénnen nicht nur Positionsverinderungen anzeigen, sondern auch indirekte Akti-
vititsparameter wie Herzschlag (EKG), Ventilationsrate oder Elektromyogramme
(EMG) sibertragen. Durch die zunehmende Miniaturisierung elektronischer Bautei-
le bietet diese Methodik gute Perspektiven. Heute ist es bereits moglich, Fischen
mit einem Gewicht von nur wenigen hundert Gramm einen Sender zu implantie-
ren. Aber nicht nur fiir kleinere Fische bilden direkte Beobachtungen eine kaum zu
ersetzende Informationsquelle.



5 Zusammenfassung

An zwei Grundelarten wurde der Energiebedarf fiir spontane Schwimmaktivitat in
einem intermiftent-flow-Respirometer untersucht. Dazu wurden an Fischgruppen
der Anteil der schwimmenden Individuen und der Sauerstoffverbrauch zeitgleich er-
mittelt. Durch die Verkniipfung der Respirationsrate mit einem einfachen, auch in
situ quantifizierbaren Aktivitatskriterium (,,schwimmen® oder ,nicht schwimmen®)
wurde der Versuch unternommen, eine Grundlage fiir die Abschitzung des Energie-
bedarfs freilebender Individuen zu schaffen.

Bei beiden Arten wurde ein tagesperiodischer Rhythmus der Schwimm- und
Stoffwechselaktivitit beobachtet. Die Schwimmgrundeln (Gobiusculus flavescens)
waren tagaktiv, mit einem Aktivititsmaximum wihrend des simulierten Sonnen-
aufgangs. Im Gegensatz dazu zeigten die Sandgrundeln (Pomatoschistus minutus)
die grofite Schwimmaktivitdt und die héchste Respirationsrate wahrend der Nacht.
Eine Eneare Regression zwischen dem Anteil der schwimmenden Fische und dem
Sauerstoffverbrauch erklirte ca. die Hilfte der beobachteten metabolischen Variabi-
Ltit. Die Achsenabschnitte der Regressionsgeraden wurden als Schitzwerte fiir den
Standardmetabolismus verwendet; durch die Geradensteigungen wurde der Energie-
bedarf schwimmender Grundeln geschitzt.

Fiir den Standardmetabolismus einer 0.37 g schweren Schwimmgrundel wurde bei
15 °C ein O,-Verbrauch von 4.0 umol-g;'-h~! ermittelt. Bezogen auf das gleiche
Gewicht verbrauchten am Boden liegende Sandgrundeln 0.5 pmol-g_'-h™* mehr Sau-
erstoff. Moglicherweise sind fiir diesen Unterschied artspezifisch verschiedene Reak-
tionen auf die Versuchsbedingungen verantwortlich. Im Gegensatz zu den Schwimm-
grundeln verhielten sich die Sandgrundeln unter dem begrenzten Raumangebot der
Respirationskammern aggressiv und zeigten eine unerwartet hohe lokomotorische
Aktivitat.

Beide Grundelarten benutzten fiir den Antrieb hauptsichlich die Pectoralflossen
(labriformes Schwimmen). Ein typisches Verhaltensmuster der Gobiiden ist das hop
and sink: ein langsames Absinken mit ausgebreiteten Brustflossen und dessen Kom-
pensation durch synchrones Schlagen mit den Pectoralia. Obwohl Sandgrundeln bei
gleichem NafBgewicht im Wasser etwa doppelt so schwer waren wie Schwimmgrun-
deln, konnte zwischen den Spezies kein signifikanter Unterschied im Energiebedarf
fiir spontane Schwimmaktivitit nachgewiesen werden. Beim Schwimmen verbrauch-
ten beide Grundelarten ca. 2mal soviel O, wie in Ruhe. Die Anwendung hydrody-
namischer Modelle auf die Energetik des Schwimmens ergab fiir die Kompensation
des Abtriebs bei G. flavescens und P. minutus maximal einen Energiebedarf von 6
bzw. 13 % des empirisch ermittelten Werts.

Es wird angenommen, daff bei Fischen, die keine nennenswerte horizontale Di-
stanzen zuriicklegen, der iiberwiegende Teil der beim Schwimmen verbrauchten
Energie fiir spontane Bewegungen (Drehungen, Beschleunigungen) und Automatis-
men zur Aufrechterhaltung der Raumlage aufgewendet wird. Im Gegensatz zu den
spezifisch dichteren Crustaceen ist bei Teleostei mit gut ausgebildeter Schwimmblase
der Energiebedarf zur Kompensation des Abtriebs vermutlich von untergeordneter

79
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Bedeutung. Dalfiir sprechen folgende Punkte: (1) die grofie Variabilitit der Re-
spirationsrate bei einem gegebenen Anteil schwimmender Fische, (2) die dhnliche
Respirationsrate der beiden Grundelarten trotz deutlich verschiedenem Unterwas-
sergewicht und (3) die grofie Diskrepanz zwischen den niedrigen Werten, die fiir die
Kompensation des Abtriebs auf physikalischer Basis (Abtrieb, Sinkgeschwindigkeit)
berechnet wurden und den empirisch ermittelten Respirationsdaten.

Da bei planktivoren Fischen wie G. flavescens die Schwimmaktivitit mit der
Nahrungsaufnahme verbunden ist, wurden bei der Schwimmgrundel Respirations-
messungen wihrend des Fressens durchgefiihrt. Dazu wurden die Grundeln in
der Respirationskammer mehrmals hintereinander mit Artemia-Nauplien gefiittert
(500 Nauplien pro dm?® bei Fiitterungsbeginn). Beim Fressen stieg der 0,-Verbrauch
auf ca. das 3fache des Standardstoffwechsels. Innerhalb von 2 bis 3 Stunden nach
der letzten Fiitterung niherte sich die Respirationsrate dann wieder dem Niveau
der Kontrollgruppe an. In einem 5stiindigen Intervall, beginnend mit der ersten
Fiitterung, verbrauchten die Versuchsfische ca. 22 % der metabolisierbaren Nah-
rungsenergie fiir die erh6hte Schwimmaktivitit und die Verdauung (apparent SDA).
Es wird angenommen, dafl der erhShte Energiebedarf der gefiitterten Fische zu ei-
nem wesentlichen Teil auf die erhdhte Schwimmaktivitit zuriickzufithren ist.

Die beiden Grundelarten wurden hinsichtlich ihrer morphologischen Anpassun-
gen an das pelagische Leben untersucht. Durch eine physiologische Kérperzusam-
mensetzung mit geringerer Dichte und ein gréfleres Schwimmblasenvolumen hatte
G. flavescens bei gleichem Nafigewicht weniger Abtrieb als P. minutus. Das mitt-
lere Verhiltnis zwischen Unterwasser- und NaBgewicht betrug bei G. flavescens
0.8 % und bei P. minutus 1.8 %. Die Fliche der Pectoralflossen nahm sowohl bei
Schwimm-~ als auch bei Sandgrundeln etwa quadratisch mit der Kérperlinge zu
(isometrisch). Zwischen den Arten wurde kein Unterschied in der Gré8e der Pecto-
ralflossen festgestellt. Die Fliche der Caudalflosse nahm bei G. flavescens stirker
mit der Kérperlinge zu als bei P. minutus. Schwimmgrundeln mit einer Totallinge
von 45 mm hatten um ca. 11 mm? (19 %) gréBere Schwanzflossen als gleichlange
Sandgrundeln. Es wird vorgeschlagen, dafl die groflere Schwanzflosse der Schwimm-
grundel eine Anpassung an ein Beutetierspektrum mit hdherem Fluchtpotential dar-
stellen kénnte,



Summary

The energy requirements of two gobiid species during spontaneous swimming activ-
ity were studied with an intermittent-flow respirometer. The fraction of swimming
individuals in a group of fish and their oxygen consumption were determined simul-
taneously. The correlation between respiration rate and a simple activity parameter
(“to swim” or “not to swim”), which can also be measured in situ, provides a base
for estimating the energy demand of free-living gobies.

Both species showed a diel rhythm in their swimming activity and in their
metabolic rate. Two-spotted gobies ( Gobiusculus flavescens) were most active dur-
ing daytime, with a peak at dawn. In contrast, for sand gobies (Pomatoschistus
minutus) the maximum swimming activity and the highest respiration rate were
found during the night. A linear regression between the fraction of swimming fish
and the oxygen consumption described about half of the metabolic variance. The
intercepts of the regression lines were used to estimate standard metabolism, the
slopes were used to estimate the energy demand of swimming fish.

For the standard metabolism of a two-spotted goby with a wet weight of 0.37 g
an O,-consumption of 4 umol-g,'-h~! was found at 15 °C. For the same weight, the
metabolism of resting sand gobies was 0.5 pmol-g_!-h~! higher. Different reactions
to the experimental conditions are a probable cause for this difference. In contrast
to G. flavescens, the sand gobies were aggressive when kept in the limited space of
the respiration chambers and their swimming activity was surprisingly high.

Both species use mainly their pectoral fins for propulsion (labriform swimming).
Gobies typically swim in a “hop and sink”-manner: a slow sinking with spread
pectoralia, followed by a synchronous stroke of both pectoral fins. The underwater
weight of sand gobies was twice as high as that of two-spotted gobies of equal size.
Nevertheless, no significant difference in the energy demand for swimming could
be found between the species. In both species, swimming fish consumed twice as
much oxygen as those resting on the ground. The theoretical energy demand to
compensate sinking was discussed by applying different hydrodynamic models. The
calculated power which G. flavescens and P. minutus must expend to prevent from
sinking did not exceed 6 % and 13 %, respectively, of the empirically determined
value for spontaneous swimming activity.

It is suggested that for fish which do not cover large distances, the increase
of the energy demand during swimming is mainly due to spontaneous movements
(turnings, accelerations) and automatisms for stabilizing their position in space. In
contrast to crustaceans, which have a high specific density, the energy demand to
compensate sinking is probably of secondary importance in teleost fishes with a good
developed swimbladder. This hypothesis is supported by the following results: (1)
the high variability of the respiration rate for a given ratio of swimming fish, (2) the
similar respiration rate of the two gobiid species in spite of a distinct difference in
underwater weight and (3) the high discrepancy between the low values which have |
been calculated from physical parameters (underwater weight, sinking speed) and
the empirically determined respiration data.
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In planktivorous fish, swimming is coupled with food uptake. Therefore, the res-
piration rate of two-spotted gobies was measured during several consecutive feedings.
The gobies were fed with Artemia nauplii (500 nauplii per dm? at the beginning of
each feeding). During feeding, the respiration rate increased to about three times
standard metabolism. Two to three hours after the last feeding, the respiration rate
approached the level of an unfed control group. In an interval of 5 hours, starting
with the first feeding, the fish consumed about 22 % of the metabolizable energy of
the ration due to increased swimming activity and apparent SDA. It is assumed that
the increased energy demand of the fed fish is mainly due to the increased swimming
activity.

The morphology of both gobiid species was studied with respect to adaptations
to the pelagic way of life. For a given wet weight {in air), G. flavescens had a
lower underwater weight than P. minutus. The mean ratio between the weight in
water and in air was 0.8 % for G. flavescens and 1.8 % for P. minutus. The lower
underwater weight of G. flavescens is due to body tissues with a lower specific density
and to a more voluminous swimbladder. In both species, the area of the pectoral
fins increased nearly propotional to the square of the body length (isometric), and
there was no significant difference in the area of the pectoral fins between the two
species, The rate of increase of the caudal fin was higher in G. flavescens than in
P. minutus. Two-spotted gobies with a total length of 45 mm had a caudal fin which
was 11 mm? (19 %} larger than the caudal fin of a comparable sand goby. The bigger
caudal fin of two-spotted gobies could be an adaptation to a prey spectrum with a
higher escape potential.



6 Addendum

6.1 Plausibilitit der Beziehungen zwischen Aktivitit und
Respiration

Die vorwiegend tagaktive Gobiusculus flavescens zeigte zwischen 532 und 1832 Uhr ei-
ne Schwimmaktivitit von durchschnittlich 51.6 % (Abb. 10 auf Seite 32 und Tab. 14
auf Seite 36). Bei der eher nachtaktiven Pomatoschistus minutus lag die spontane
Schwimmaktivitit zwischen 2022 und 3% Uhr im Mittel bei 56.9 % (Abb. 12, S. 34
und Tab. 16, S. 36). Zu den entsprechenden Tagesabschnitten betrug die mittlere,
jeweils auf 0.37 g bezogene Respirationsrate bei G. flavescens 5.86 pmol O,-g ;' h™?
(Abb. 11, Tab. 15) und bei P. minutus 7.46 pmol O,-g,'-h™! (Abb. 13, Tab. 17).
Setzt man die jeweils fiir die aktive Phase gewonnenen mittleren Aktivititswerte
in die angegebenen Beziehungen zwischen Schwimmaktivitit und Respirationsrate
ein (Abb. 18 und 19, 5. 37), so berechnet sich fiir G. flavescens ein O,-Verbrauch
von 6.06 pmol-g;'-h™!. Dieser Wert liegt um 0.20 pmol-g_*-h™! (3.4 %) iiber
dem gemessenen Tagesmittel. Fiir P. minutus ergibt sich ein Q,-Verbrauch von
6.95 pmol-g;*-h~?, der 0.51 pmol.g_'-h™! (6.8 %) unter dem Nachtmittel liegt. Fiir
die Phasen, in denen die beiden Grundelarten jeweils eine verminderte Schwimmak-
tivitit zeigten (Nacht bei der Schwimmgrundel und Tag bei der Sandgrundel), dif-
ferieren die aus den mittleren Aktivitaten berechneten Respirationswerte gegeniiber
den gemessenen lediglich um +0.16 bzw. um —0.17 pmol 0,-g;'-h~! (ea. £3 %). Die
Abweichung der gemessenen von den aus der mittleren Aktivitdt und der Aktivitéts-
Respirations-Beziehungen abgeleiteten Werten hat Zweifel an der Plausibilitdt der
Ergebnisse hervorgerufen. Um zu entscheiden, ob diese Zweifel gerechtfertigt sind,
mufl das Datenmaterial, auf dem die verschiedenen Ergebnisse beruhen, detaillierter
betrachtet werden.

Die Schwimmaktivitit der Fische wurde nicht kontinuierlich iber die gesamte
Versuchsdauer verfolgt, sondern in der Regel nur in stiindlichem Abstand fiir 3 min
bestimmt (S. 14), d.h. der Stichprobenzeitraum entspricht etwa 5 % der gesam-
ten Versuchsdauer. Auflerdem wurde das Verhalten der Fische nur in jeweils einer
MeBkammer aufgezeichnet. Von den zeitgleichen Parallelexperimenten liegen ledig-
lich Respirationsmessungen vor. Zur Beschreibung der Tagesrhythmik wurden in
den Abbildungen 10-13 alle fiir den jeweiligen Zweck geeignete Daten verwendet.
Fiir die Darstellungen des mittleren Tagesverlaufs der Respiration standen mehr
Experimente und eine fast kontinuierliche Datenerfassung zur Verfiigung. Die mitt-
leren Tagesginge der Respiration beruhen deshalb auf einer wesentlich breiteren
Datenbasis als die mittleren Tagesginge der Aktivitit. Da bei den verschiedenen
Versuchen deutliche Unterschiede in der Aktivitat der Fische zu beobachten waren
(Abb. 6 und 8) und wir nichts iber die Aktivitit der Grundeln in den unbeobach-
teten Experimenten (G1b, G2b, G3b, P2b, P3b) wissen, sind die zur Darstellung
der Tagesginge berechneten Stundenmlttel von Aktivitit und Respiration nur grob
miteinander vergleichbar. Die Abbildungen 10-13 kdnnen lediglich die Ahnlichkeit
der Aktivitit und Respiration im Tagesverlauf aufzeigen.
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Bei Betrachtung von Abb. 9 ist z.B. leicht zu erkennen, dafi der O,-Verbrauch
der Sandgrundeln in den unbeobachteten Experimenten P2b und P3b (ungefiill-
te Kreise) zeitweise deutlich iiber den Parallelen mit Videobeobachtungen lag. Es
ist anzunehmen, dafl diese Unterschiede im Q,-Verbrauch auf Unterschiede in der
Aktivitat zuriickzufithren sind. Ein Vergleich der gemittelten Aktivitdtswerte von
P. minutus — in denen die Experimente P2b und P3b nicht beriicksichtigt sind
— mit den gemlttelten Respirationswerten (inklusive der Daten aus P2b und P3b)
fithrt folglich zu einer Uberschitzung der energetischen Kosten fiir die spontane
Schwimmaktivitdt. Das Beispiel zeigt, dafl die Stundenmittel der Tagesginge von
Schwimm- und Stoffwechselaktivitat, die auch innerhalb eines Experiments auf sehr
unterschiedlichen Stichproben basieren, nicht dazu geeignet sind, den Energiever-
brauch beim Schwimmen abzuschitzen. In der vorliegenden Arbeit wurden die Ak-
tivititsdaten deshalb nur mit zeitlich eng korrespondierenden Respirationswerten
verglichen (Abb. 18 und 19}. Diese Respirationswerte wurden aus der Abnahmerate
der Q,-Sattigung iiber ein moglichst kurzes (10 min) Intervall ermittelt (S. 20).

6.2 Vergleichbarkeit der Versuchsbedingungen

Der entscheidende Vorteil von Laborversuchen ist die Moglichkeit, die Versuchs-
bedingungen zu kontrollieren. Im Idealfall wird man nur den Parameter variie-
ren, dessen Einfluf} studiert werden soll. Bei biologischen Experimenten, in denen
verschiedene Spezies miteinander verglichen werden sollen, ist der Experimentator
jedoch oft gezwungen, mehrere Gréflen gleichzeitig zu verandern, denn die Versuchs-
bedingungen miissen an die Bediirfnisse der Arten angepafit werden. Verschiedene
Tierarten unterscheiden sich unter anderem in ihrer Physiologie und in ihrem Ver-
halten. Méchte man z.B. die Schwimmgeschwindigkeiten von Sii8- und Salzwas-
serfischen miteinander vergleichen, ist es verniinftig, die Messungen bei adiquaten
Salzgehalten durchzufiihren. Verhaltensphysiologische Bediirfnisse sollten, soweit es
die methodischen Erfordernisse erlauben, in gleicher Weise beriicksichtigt werden.
In der vorliegenden Arbeit wurde auf die Aggressivitiat der Sandgrundeln mit einer
Verkleinerung der Gruppengréfie und dem Angebot von Versteckméglichkeiten rea-
giert. Die schwarmbildenden Schwimmgrundeln unterscheiden sich in ihrem sozialen
Verhalten deutlich von den Sandgrundeln. Eine Reduzierung der Besatzdichte in den
Schwimmgrundel-Experimenten auf das Niveau bei den Sandgrundeln hitte somit
keinen entscheidenden Vorteil fiir die Vergleichbarkeit der Versuche ergeben. Im
Gegenteil, durch die Variation der GruppengréBe wurde ein annihernd konstantes
Gesamtgewicht (Tab. 5, S. 19), eine shnliche Gesamtrespiration und damit ein bes-
ser zu vergleichender Mefifehler erreicht (der Mefifehler wird maBgeblich durch das
Verhiltnis zwischen der Atmung der Fische und dem Kammerblindwert bestimmt).
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6.3 Normierung der Respirationsdaten

Beim Vergleich verschiedener Arten, die sich in ihrer Gréfle unterscheiden, ist es
haufig schwer zu beurteilen, ob etwaige Unterschiede wirklich in der Physiologie der
Arten begriindet sind oder ob sie alleine durch die differierenden Kérpergewichte
erklirt werden kénnen. Andererseits kénnen physiologische Unterschiede zwischen
den Arten durch einen gegenliufigen Gewichtseffekt maskiert werden.

Wihrend des Versuchszeitraums waren die verfiigbaren Sandgrundeln schwerer
als die Schwimmgrundeln. Durch eine gezielte Auswahl von groflen Schwimm- und
kleinen Sandgrundeln wurde versucht, die Gewichtsunterschiede abzumildern, ei-
ne Gleichheit der Gewichte wurde jedoch nicht erreicht. Zwischen Energiebedarf
und Gewicht findet man bei Tieren selten einen linearen Zusammenhang. Bei Fi-
schen ist der O,-Verbrauch meist proportional zu W®® (Winberg 1956). In wenigen
Fallen wurden auch Tierarten gefunden, die eine lineare Gewichtsabhingigkeit der
O,-Aufnahme zeigen. So fand KIiLs (1981) bei Euphausia superba, einem pelagi-
schen Krebs der Antarktis mit auflerordentlich hoher Stoffwechselaktivitit, einen
Gewichtsexponenten von £ = 1. Bei Grundeln fanden FoNDs & VELDHUIS (1973)
jedoch k-Werte, die in dem fiir Fische zu erwartenden Bereich liegen. Die Respi-
rationsraten der hier untersuchten Grundelarten diirfen deshalb nicht unmittelbar
miteinander verglichen werden. Ein Vergleich ist nur sinnvoll, wenn die Respirati-
onswerte unter Beriicksichtigung von k auf ein bestimmtes Gewicht normiert werden
{S. 18). Der Einflul der Normierung auf die Beziehung zwischen Schwimmaktivitét
und Respiration ist in Tab. 9 dargestellt. Die Steigungen der Regressionsgeraden,
die zur Abschéatzung des Energiebedarfs fiir spontane Schwimmaktivitit verwendet
wurden, erweisen sich als robust gegeniiber einer Vernachldssigung der Gewichts-
abhingigkeit. Weder aus den normierten noch auch aus den unkorrigierten Daten
kann ein signifikanter Unterschied im Energieverbrauch fiir spontane Schwimmak-
tivitdt abgeleitet werden. Die Achsenabschnitte kdnnen als Schitzwerte fiir den
Standardstoffwechsel aufgefafit werden. Unter der Annahme, dafl die Kosten fiir die
Schwimmaktivitat bei beiden Grundelarten gleich sind, 1it sich anhand der nor-
mierten Daten ein signifikanter Unterschied im Standardstoffwechsel nachweisen.
Es wurde bereits diskutiert, dafl es sich bei dem Unterschied um ein Labor-Artefakt
handeln kdnnte, denn inferiore Sandgrundeln haben in der begrenzten Meflkammer
keine hinreichende Méglichkeit, dominanten Artgenossen auszuweichen. Ohne die

Tab. 9: Einfluff der Normierung der Respirationsdaten auf die Parameter
der Bezichung zwischen Schwimmaktivitit (prozentualer Anteil der schwim-
menden Fische) und Respirationsrate (in pmol O;-g,1-h~!) von Gobiusculus
flavescens und Pomatoschistus minutus.

7 Achsenabschnitt Steigung r?
(. flavescens, Rohdaten 3.8 0.042 0.56
P. minutus, Rohdaten 4.1 0.042 0.42
G. flavescens, 0.37 g 4.0 0.040 0.54

P. minutus, 0.37 g 4.5 0.043 0.41
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Abb. 29: Respirationsrate ¢ von Gobiusculus flavescens und Pomatoschistus minutus in
Abhéangigkeit vom Nafigewicht. Die Datenpunkte geben die mittleren Respirationsraten von
Fischgruppen mit unterschiedlichen Durchschnittsgewichten wieder. Der Anteil der schwim-
menden Fische betrug 45-55 %. Die Anzahl der Beobachtungen n ist jeweils numerisch, die
Standardabweichung des Mittelwerts graphisch dargestellt. Der Exponent —0.2 {entspricht
k = 0.8) wurde vorgegeben und der Proportionalitatsfaktor iterativ ermittelt. Das Gewicht,
auf das die Respirationswerte in der vorliegenden Arbeit normiert wurden, ist durch einen
Pfeil gekennzeichnet.

Gewichtsabhéngigkeit zu berficksichtigen, wire der Unterschied verborgen geblie-
ben. Sollte sich herausstellen, da der von FONDs & VELDHUIs (1973) angegebene
k-Wert falsch ist und der Energiestoffwechsel von P. minutus dem Antarktischen
Krill stirker dhnelt als dem anderer Fische, so wire der Unterschied im Standard-
stoffwechse] nicht haltbar.

Da die Glaubwiirdigkeit der verwendeten Exponenten in Frage gestellt wurde,
soll untersucht werden, ob das Datenmaterial dieser Arbeit mit einem Gewichts-
exponenten von k = 0.8 zu vereinbaren ist. In diesem Zusammenhang sind nur
Respirationswerte vergleichbar, die bei dhnlicher Schwimmaktivitit gemessen wur-
den. Fischgruppen, fiir die keine Verhaltensbeobachtungen vorliegen, werden des-
halb im Folgenden nicht beriicksichtigt. Im Bereich von 45-55 % Schwimmaktivitit
sind fiir alle Versuchsgruppen, deren Schwimmaktivitit untersucht wurde, Mefwer-
te vorhanden. In Abb. 29 ist die mittlere spezifische Respirationsrate (unkorrigiert)
bei 45-55 % Schwimmaktivitit gegen das mittlere Gewicht der Fische aufgetragen.

In Anbetracht der hohen Variabilitit des O,-Verbrauchs und den im Verhiltnis
" dazu geringen Gewichtsunterschieden ist eine hinreichend genaue Bestimmung der
Gewichts-Respirations-Beziehung nicht méglich. Die zur Probe aus den logarith-
mierten Einzeldaten berechneten k-Werte (0.87 fiir G. flavescens und 0.57 fiir P. mi-
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nutus) unterscheiden sich nicht signifikant von 0.8 (zweiseitiger ¢-Test mit P > 0.2).
Um den Einflufl der Normierung auf ein Gewicht von 0.37 g zu veranschaulichen,
wurde in Abb. Al ein Exponent von -0.2 vorgegeben (entspricht & = 0.8, denn
Q/W = A-W*1) und iterativ ein Kurvenverlauf angepafit. Die Kurven sind von
keinem Mittelwert des O,-Verbrauchs weiter entfernt als dessen einfache Standard-
abweichung. Bei der Versuchsgruppe mit dem héchsten Durchschnittsgewicht wurde
die Respirationsrate durch die Normierung um ca. 11 % angehoben. Innerhalb der

Schwimmgrundel-Experimente weichen die normierten Werte um maximal 4 % von
den Rohdaten ab.

Die vorgenommene Normierung der Respirationsdaten ist ein in der Physiologie
iibliches Verfahren. Sie basiert auf plausiblen Literaturwerten und steht nicht im
Widerspruch zu den Ergebnissen dieser Untersuchung. Auf die Kernaussage dieser
Arbeit — den O,-Verbrauch bei spontaner Schwimmaktivitdt — hat die Normierung
ohnehin keinen entscheidenden EinfluB.
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