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ZUSAMMENFASSUNG

Im Rahmen der Arbeit sind die Mundwerkzeuge der Larven
des antarktischen Krills, Euphausia superba, hinsichtlich
ihrer Morphologie einschlieBlich der Feinstruktur und Anord-
nung am Kdrper sowie ihrer Bewegungen und Funktion bei der
Nahrungsaufnahme untersucht worden.

Die Morphologie und die Anordnung der Mundwerkzeuge wurde
licht- und rasterelektronenmikroskopisch untersucht. Flr die
einzelnen Mundwerkzeuge ergaben sich folgende Ergebnisse. Die
Filtersetae der 2. Maxille bilden einen nur nach ventral
offenen Filterraum, indem sie in zwei Reihen an der 2. Maxille
inseriert sind und im basalen Bereich ineinander Ubergehen. In
den Filterraum hinein ragen zusdtzlich einige starke, grob
gefiederte Setae. Die Setae 2. Ordnung an den Filtersetae
haben ein ausgeprdgtes fligeldhnliches Profil und tragen Setae
3. Ordnung. In ihrer Feinstruktur unterscheiden sie sich sehr
deutlich von den runden Setae 2. Ordnung auf Copepoden-Maxil-
len. Der 1. Thoracopode ist besonders im basalen Teil stark
abgeplattet und verbreitert. Vom Coxopoditen des 1. Thoracopo-
den gehen zwei lange und eine klrzere Setae nach vorn zwischen
die 2. Maxille und liegen von caudat dem Filterraum der 2.
Maxille auf. Die 1. Maxille hat am Coxopoditen eine Reihe von
gefiederten Setae, von denen zwei nach vorn gebogen sind und
in der Regel zwischen das Labium gesteckt werden. Der Basipo-
dit trdgt zwei Reihen massiver, sich opponierender Dornen.

Zur Untersuchung der Funktion der Mundwerkzeuge wurden
die Schwimm- und FreflBbewegungen sowie die dabei erzeugten
Stromungen anhand von Video- und Hochgeschwindigkeitsfilmauf-
nahmen beobachtet., Zusammen mit den Ergebnissen der morpholo-
gischen Untersuchungen ergibt sich dabei folgendes Bild fir
das Schwimmen und Filtrieren. '

Die Krill-Larven schwimmen und filtrieren stets gleich-
zeitig. Die Schwimmbewegungen der 2. Antenne und die Bewegun-
gen der Mundwerkzeuge erfolgen in der Regel mit der gleichen
Frequenz, sind jedoch um 180° gegeneinander phasenverschoben.
Die Schlagfrequenz betrug im Mittel 9,4 - 9,9 Hz. Die
Bewegungen erfolgten auch in Gegenwart von Nahrungspartikeln
mit groBer RegelmdBigkeit. Eine Abhdngigkeit der Schlagfre-
quenz der 2. Antenne und der Mundwerkzeuge von der Futterkon-
zentration wurde nicht beobachtet.

Die wirksame Fldche des 1. Thoracopoden wird zu Beginn
des Propulsionsschlages dadurch, daB3 er senkrecht zur Bewe-
gungsrichtung gedreht wird, maximal vergréfert. Die inneren
Kanten des Coxopoditen werden einander gendhert., Der Spalt
zwischen ihnen ist durch ein Borstenfeld zusdtzlich verklei-
nert. Im Anschluf3 daran wird der 1. Thoracopode schnell nach
caudat geschlagen. Die 2, Maxille wird wdhrend des Propul-
sionsschlages des 1. Thoracopoden ebenfalls nach caudat



bewegt. Die Filtersetae werden v-fdrmig mit der Offnung
gegeneinander gespreizt, so dafl der Fangraum -sein maximales
Volumen ervreicht.

Zu Beginn des Rickholschlages wird der 1. Thoracopode zur
Verringerung der wirksamen Fldche mit der inneren Kante nach
vorn gedreht und dadurch u.a. der Spalt zwischen den Coxopodi-
ten gedffnet, so dafl beim anschlieenden schnellen nach vorn
Schlagen das wahrend des Propulsionsschlages von ventral
eingestromte Wasser nach caudat entweichen kann.

Wahrend des Rluckholschlages wird die hintere Filterflidche
der 2. Maxille von drei nach vorn gerichteten Setae des 1.
Thoracopoden ausgekdmmt und die filtrierten Partikel zum
Labium transportiert. Auf der vorderen Filterflédche der 2.
Maxille angesammelten Nahrungspartikel werden durch die Setae
des Coxopoditen der 1. Maxille ausgekdmmt und dann zusammen
mit den durch die Setae des 1. Thoracopoden ausgekdmmten
Partikeln zur Kauflédche der Mandibeln transportiert.

Labrum und Labium bedecken die Munddffnung. Die Setae im
Bereich der Mundéffnung, der Futterrinne und die Setulae auf
den zum Transport der Nahrung dienenden Setae weisen alle in
Richtung der Munddffnung. Sie kdnnen dadurch wie zwei gegen-
einander bewegte Rechen funktionieren. Der Partikeltransport
kann nur in Richtung der Munddffnung erfolgen.

Im Gegensatz zu Copepoden scheinen die Krill-Larven in
der tage zu sein, sich Uberwiegend filtrierend zu erndhren. Um
bei den ausschlieflich laminaren StrGmungen Wasser zwischen
den Filtersetae passieren zu lassen, wird ein relativ hoher
Druckgradient benétigt. Neben der starken Verbreiterung und
der jeweiligen Drehung des 1. Thoracopoden ermdglicht vor
allem der seitlich die Mundwerkzeuge bedeckende Carapaxrand
den Aufbau dieses Druckgradienten, Einige zusdtzliche
Mechanismen zur Verringerung der die Filtration erschwerenden
Grenzschichten werden aufgezeigt. Die Untersuchungen der
Driftbahnen von Partikeln unterstliitzen die Annahme, daB sich
die Krill-tarven filtrierend erndhren.

Wahrend kleine Partikel vermutlich durch Filtration
passiv auf den Setae der 2. Maxille angereichert werden,
werden grdBere Partikel, nachdem sie in den Fangraum der 2,
Maxille eingesogen wurden, vermutlich mit den Setae bzw.
Dornen von 2. Maxille und 1. Thoracopoden festgehalten und mit
den Dornen der 1. Maxille gehandhabt. Die Zerkleinerung groBer
Partikel wvor der Ingestion erfolgt mit den Schneidkanten der
Mandibel und eventuell auch mit den Dornen des Basipoditen der
1. Maxille. Die dabei zu erwartenden Verluste an geldstem und
partikuldrem Kohlenstoff sollten bei FreBexperimenten berlick-
sichtigt werden.



Anhand von Darminhaltsuntersuchungen konnte gezeigt
werden, daB Diatomeen die Hauptnahrung der Krill-Larven sind.
Das GroBenspektrum der aufgenommenen Diatomeen erstreckte sich
Uber einen weiten GrdBenbereich von 5 um kleinen bis zu mehr
als 200 um langen Arten. Es wurden sowohl glatte Formen wie
Fragilariopsis-Arten als auch Arten mit vielen Borsten (Core-
thron criophilum, Chaetoceros sp.) im Darm nachgewiesen,
Anhand von Darminhaltsuntersuchungen sind aufgrund der
weitgehenden Zerkleinerung der Nahrung bei der Ingestion bei
Krill-Larven keine quantitativen und nur bedingt qualitative
Aussagen Uber die aufgenommene Nahrung moglich,

Im Verbreitungsgebiet der Krill-Larven stellen Primarpro-
duzenten < 20 um das Biomasse-Maximum. Durch ihre filtrierende
Lebensweise sind die Krill-Larven sehr gut an diese Nahrungs-
quelle angepafit.



SUMMARY

In the present study the morphology of feeding appendages
including fine structure and arrangement at the body as well
as their functions during swimming and feeding were studied
from 1. calyptopis to 1. furcilia stage of krill larvae,

Morphology and arrangement of the mouthparts were studied
using light- and scanning electron microscopy. Filter setae
form a filtering chamber open only to the ventral side of the
body. Being inserted in two rows (one anterior, one posteri-
or} the filtering setae merge at the basis of the 2. maxil-
lae. In between these two rows a third row of setae extends
into the filtering chamber. By using these setae, krill larvae
can probably hold larger diatoms within the filtering chamber.
Second degree setae of 2. maxillae differ markedly from those
of copepods because of a wing like profile and by bearing
setae of third degree. The 1. thoracopod, particularly the
coxopodite, is broad and flattened. From each coxopodite of
the 1. thoracopod two long and one shorter setae are directed
forward between the 2. maxillae. Thus, the three setae can be
placed from posterior on the rear setae of the filtering
chamber. The coxopodite of 1. maxilla bears some plumose
setae. Two of them are bend forward, and usually, rest in the
gap of the paired labium. Fach basipodite (1. maxilla) has
two rows of solid spines opposing each other,

To evaluate functions of the feeding appendages, swimming
and feeding movements as well as the induced currents were
studied by analysis of video- and high speed movies of free
swimming and tethered animals. Movies were taken with makro-
lenses or by means of an inverted microscope., Combined with
the morphological studies the following picture of swimming
and feeding of the krill larvae could be drawn.

Krill larvae usually swim and filter at the same time.
Swimming movements of the second antenna and filtering
movements of the mouthpart have the same freguency but are
performed with a phase difference of 180°. The mean frequeniy
of the movement varied in between 9.4 and 9.9 beats sec~:.
Movements were performed regularly even when food particles
were close to the feeding appendages. A correlation between
food concentration and the frequency of the movement was not
observed.

In the very beginning of the power stroke the flattened
1. thoracopod is set perpendicular to the direction of the
movement. Hence, the effective area reaches its maximum. Due
to the rotation of the 1. thoracopod and the fields of fine
setae at the inner edges of the coxopodites, the gap between
the coxopodites is nearly closed. Subsequently the 1. thoraco-
pod is forced quickly backwards performing the power stroke.
The 2. maxillae are also moved backwards in the power stroke



though over a smaller angle. The filter setae are spread like
a V with the opening towards each other. The volume of the
filtering chamber reaches 1its maximum during this phase.

At the beginning of the recovery stroke the 1. thoracopod
rotates in order to decrease the effective area and to open
the gap between the coxopodites. Therefore water can escape
through this gap in the recovery stroke. At the end of the
recovery stroke the posterior row of filter setae is combed by
the three setae of the coxopodite of the 1. thoracopod. This
way, filtered particles are transported towards the mouth
opening. Particles collected on the anterior filter setae are
combed by the setae of the coxopodite of the 1. maxillae, and
are transported towards the mouth together with the particles
of the posterior filter,

The mouth opening is covered by labrum and labium. Setae
on the labium, in the food grove, and setulae on combing setae
of feeding appendages are all directed towards the mouth
opening and could probably act like rakes. Hence, moving the
mouthparts the net transport of particles will be directed to
the mouth opening.

While copepods actively capture water parcels containing
particles, krill larvae are suggested to predominantly filter
water through the setae of the 2. maxillae, which form a
filtering chamber. To overcome boundary layers a relatively
high pressure gradient is required. Krill larvae seem to be
able to raise a pressure gradient sufficiently high to let the
setae of the 2., maxillae act as filters. This is suggested to
be achieved by covering the feeding appendages with the
laterally extended carapax (1), rotating the 1. thoracopod to
close or open the gap between the flattened appendage accord-
ing to the direction of the movement (2). Distinct differences
in fine structure of setulae of krill larvae and copepods may
also enhance the capability of krill larvae to force water
through the filter setae. Analysis of particle trajectories
supported the above suggestions.

Small particles are expected to be enriched by filtration
on the filtering setae of the 2, maxillae and to be subse-~
quently transported towards the mouth by the combing strutures
of 1. maxillae and 1. thoracopod. Larger particles have to be
handled individually by the krill larvae. After being sucked
into the filtering chamber, the larvae can hold and manipu-~
late them with the setae of the middle row of the 2. maxillae
and the spines of the basipodite of the 1. maxilla.

Larger particlies may be cut into bits not only by the
cutting edges of the mandibles but also by the solid spines of
the 1. maxilla, By cutting up larger food into pieces prior to
ingestion, losses of DOC have to be expected and should be
taken into account when measuring ingestion rates. Gut content
analysis revealed that diatoms are the major food source of



krill larvae. Size spectrum of ingested diatoms covered a wide
range from small species of approx. 5 um in diameter up to
large forms exceeding 200 um in length. Spineless forms like
Fragilariopsis species as well as spinose forms, e.g. Core-
thron criophilum and Chaetoceros species, were found in the
guts inclusively their spines.

Due to the thorough mastication of the food items by the
grinding parts of the mandible, a quantitative analysis of
ingested food in krill larvae is not possible. Quatitative
analysis can only be done to some extent.

In the natural environment of krill larvae, primary
production and standing stock is dominated by species smaller
than 20 um. Due to the above described filtering capability of
krill larvae, they seem to be well adapted to utilize small
particles as food source.
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1. EINLEITUNG

Basis der Nahrungskette sind in marinen und limnischen
Okosystemen vorwiegend kleine einzellige Algen. Wie kbGnnen
die Larven des Krills aus diesen kleinen und fein im Wasser

verteilt vorkommenden Partikeln ihren Energiebedarf decken?

Fiir das Tier stellt sich dies Problem folgendermaBien
dar: Es muB eine grole Menge sehr viskosen Wassers durch-
suchen, um eine ausreichende Menge flir seine Erndhrung
geeigneter Partikel zu finden und darf dafilir nur so wenig
Energie wie méglich aufwenden, um eine positive Energiebilanz
zu erreichen., Es sollte dazu lUber ein mechanisches System
verfligen, mit dem es grofle Mengen von Wasser durchseihen und
daraus Partikel separieren kann und Uber Sinnesorgane, mit

denen es die Anwesenheit von Partikeln feststellen kann.

Diese als Suspensionsfressen bezeichnete Erndhrungsweise
ist in marinen Okosystemen sowohl im Benthos als auch im
Pelagial weit verbreitet, da im Meer die Hauptmasse der
partikuldren organischen Substanz in fein verteilter Form
vortiegt (z.B. CONOVER 1978}, Diese Erndhrungsweise 1dRt sich
nach der Art der Nahrung in hevrbivor, carnivor, detritivor
bzw, omnivor einteilen. Nach dem Erndhrungstyp kann eine
Einteilung 2z.B, in Tentakelfdnger, Greifer, Strudler oder
Filtrierer vorgenommen werden. Bei einer Art kOnnen jedoch
auch verschiedene Erndhrungstypen wdhrend dev Entwicklung

realisiert werden bzw. gleichzeitig vorhanden sein.

Tentakelfdnger wie Siphonophoren, Medusen und einige
Ctenophoren halten Beuteorganismen, die zufdllig die Tentakeln
berlihren mit Hilfe von spezialisierten Zellen fest. Im
Gegensatz dazu fangen Greifer wie z.B. Chaetognathen und
carnivore Copepoden aktiv und halten die Beute mit speziellen
Greiforganen. Strudler wie Ciliaten, Rotatorien, Bryozoen und
Tunicaten u.a. erzeugen mittels Cilienschlag eine Wasserstrt-

mung, mit der sie die Nahrungspartikel herbeistrudeln, Viele

11



Arten der Copepoden und Euphausiaceen geh®ren in die Gruppe
der Filtrierer, aber auch grdfere Tiere wie einige Fischarten
und die B8artenwale. Allen Filtrierern gemeinsam ist, daR sie
lUber einen Mechanismus verflgen, mit dem die Nahrungspartikel

dhnlich wie in einem Sieb konzentriert werden.

Die herbivoren Tiere wie Copepoden und Euphausiaceen
machen die von den Primdrproduzenten gespeicherte Energie fir
die Konsumenten hdherer Ordnungen nutzbar. Ihnen kommt damit
besonderer Bedeutung als Bindeglied zwischen autotrophen und
heterotrophen Organismen im Stoffkreislauf zu. Im Vergleich
zur Bedeutung dieses Schritts in der Nahrungskette, existieren
Uber die Mechanik und das Verhalten bei der Nahrungsaufnahme
filtrierender Organismen wenig gesicherte Erkenntnisse (u.a.
MARSHALL & ORR 1955, KOEHL & STRICKLER 1981, JPRGENSEN
1983).

Der Frage nach der Nahrungsaufnahme filtrierender

Organismen kann man von drei Seiten her ndher kommen:

- Die Morphologie der Mundwerkzeuge 133t Rickschlisse auf die
in Frage kommende Nahrung zu {(u.a. BOYD 1976, TURNER 1978,
ANRAKU & OMORI 1963).

- Eine visuelle Untersuchung der Nahrungsaufnahme ist mit
Hilfe von Filmaufnahmen méglich (u.a. STORCH 1929, KOEHL &
STRICKLER 1981, PRICE & PAFFENHOFER 1984).

- Aus der aufgenommenen Nahrung - ermittelt entweder in
FreBversuchen oder anhand von Darminhaltsuntersuchungen -
lassen sich Art und Menge der jeweils angebotenen Nahrung
bestimmen (u.a. MARSHALL & ORR 1955, FROST 1972, SCHNACK
1975).

Der wesentliche Grund fir den geringen Kenntnisstand

Jiegt in den methodischen Schwierigkeiten, die bei einer

Untersuchung dieser Fragen zu tberwinden sind:

12



- die Tiere selbst sind meist sehr klein und daher in ihrem
natirlichen Lebensraum schwer zu beobachten,

- die sehr komplexen Bewegungen der meist nur Bruchteile von
Millimetern grofen Mundwerkzeuge erfolgen mit etwa 5 - 80 Hz
und sind aufgrund ihrer Komplexitdt und der Trdgheit des
menschlichen Sehens nur Uber die Analyse von Hochgeschwin-
digkeitsfilmaufnahmen zugdnglich,

- bedingt durch die geringe GrdBe der Tiere und Partikel und
die hohe Viskositdt des Wassers sind lberwiegend laminare
Stromungen zu erwarten. Damit Uberwiegen die viskosen Krdfte
die der Schwerkraft - ein Zustand, der auflerhalb der mensch-
lichen Erfahrungen liegt. Ein Vergleich: ein Ballspieler
wdre nicht in der Lage, einen Ball zu fangen. Der Ball
wiirde, bedingt durch die ihn und die Hand umgebenden
Grenzschichten abgelenkt und dem geringsten Widerstand
folgend der Hand ausweichen,

Beim Studium der Literatur Uber die Nahrungsaufnahme von
Copepoden war auffdllig, daB nur sehr wenige und zudem meist
sehr alte Arbeiten sich auf direkte visuelle Untersuchungen

des Verhaltens stitzen.

STORCH & PFISTERER (1926), STORCH (1929) und CANNON
(1928) waren mit die ersten Wissenschaftler, die sich einge-
hend mit der Nahrungsaufnahme von filtrierenden, planktischen
Crustaceen beschdftigt haben. Neben der Untersuchung der
Morphologie haben sie hauptsécﬁ]ich Lebendbeobachtungen von
Tieren wunter dem Mikroskop durchgefihrt. Die von ihnen
gefihrte Diskussion verlief teilweise sehr kontrovers,
insbesondere da sie ihre Beobachtungen nicht quantifizieren
konnten. STORCH (1929) verwendete aus diesem Grund als erster
Hochgeschwindigkeitsfilmaufnahmen, um 2zu einer besseren
zeitlichen Aufldsung und zu einer quantifizierbaren Beschrei-
bung der Bewegungen bei der Nahrungsaufnahme zu gelangen.
Trotz der zu dieser Zeit noch sehr begrenzten technischen
Mglichkeiten, konnte er erstmals brauchbare Angaben zum Bewe-

gungsablauf und zur Koordination der Extremitidten machen,.

13



Sowoh1l STORCH (1929) als auch CANNON (1928) untersuchten die
Tiere jedoch nur in kleinen Wassertropfen, was teilweise zu
falschen Ergebnissen 1ilber den Stromungsverlauf und das
Verhalten bei der Nahrungsaufnahme fihrte. Einig waren sie
sich darin, daBf die Filtration ein automatischer Vorgang ist.
Bereits LOWNDES (1935) duBerte erstmals begrindete Zweifel

daran.

Bei den Ergebnissen aus FreBversuchen besteht ein
Widerspruch zwischen den Aussagen aus Experimenten mit

Algenkulturen bzw. naturlichem Futter.

Frefversuche mit Algenkulturen haben den Vorteil, daB die
Rahmenbedingungen weniger komplex und besser kontrollierbar
sind., FROST (1977) fand fir den Copepoden Calanus pacificus

bei Angebot von zwei verschieden grofen Diatomeen-Arten, daf
die grdBere Art bevorzugt gefressen wurde, auch wenn die
kleinere Art von der Anzahl! und der Biomasse her in der

Umgebung der Copepoden dominierte.

Bei FreBversuchen mit der Diatomee Thalassiosira weiss-

flogii - durch unterschiedliche Kulturbedingungen mit bzw.
ohne Borsten - fanden GIFFORD, BOHRER & BOYD (198l), daB der

Copepode Calanus finmarchicus die Form mit Borsten bevorzugte.

Sie schlagen als Erkldarung den unterschiedlichen Durchmesser
der Zellen (einschlieBlich Borsten) vor, d.h. die Treffrate
ist groBer.

In Experimenten mit Algenkulturen aus einer oder mehreren
Algenarten zeigte sich generell eine Bevorzugung der grioferen
Zellen. Daraus wurde von verschiedenen Autoren (z.B. FROST
1972, 1977, SCHNACK 1975, BOYD 1976, NIVAL & NIVAL 1976) die
mechanische Filterhypothese abgeleitet bzw. vertreten, Die
Vertreter dieser Hypothese gehen davon aus, daB nur Partikel
mit einem Durchmesser gleich oder grdfer dem Abstand der Setae
2. Ordnung mechanisch aus dem Wasser herausfiltriert werden
kédnnen. In der Regel nimmt der Abstand der Setae 2. Ordnung

14



von der Basis der Filterextremitdt zur Extremitdtenspitze und
von der Basis einer jeden Setae zur Setenspitze hin zu. AD
einer unteren Grenze der PartikelgrdfBe steigt die Filtrations-
effektivitdt proportional zur flr den Teilchendurchmesser
wirksamen Filtrationsfldche an und erreicht 100 % fir alle
Partikel, deren Durchmesser grdBer als der maximale Abstand
zwischen den Setae 2. Ordnung ist. Demzufolge kGnnte man Uber
die Abstdnde der Setae 2. Ordnung Aussagen Uber das GrdoBen-

spektrum der Nahrung eines filtrierenden Organismen erhalten.

In FreBversuchen mit natirlichem Nahrungsangebot wurde
dagegen hdufig festgestellt, daB die Tiere selektiv Partikel
der Grofenklassen, die das Biomasse-Maximum ausmachen, fressen
(POULET 1973, 1974, RICHMAN et al. 1977, SCHNACK 1985). Die
GrdBenselektion der Copepoden wirde demnach nicht mechanisch
auf der Maschenweite der Filterborsten beruhen, sondern wdére
ein aktiver, vom Verhalten gesteuerter ProzeB. Diese Ergebnis-
se stehen im Widerspruch zu den Aussagen der mechanischen
Filtrationshypothese.

In jingster Zeit sind eine Reihe von Arbeiten erschienen,
die die Mechanik und das Verhalten von filtrierenden Organis-
men mit Hilfe von Hochgeschwindigkeitsfilmaufnahmen beschrei-
ben (KOSENBERG 1980, KOEHL & STRICKLER 1981, PAFFENHOFER et
al, 1982, STRICKLER 1982, COWLES & STRICKLER 1983, PRICE &
PAFFENHOFER 1984).

PRICE & PAFFENHOFER (1984, in press) fanden bei der
Auswertung von Filmaufnahmen flr verschiedene Copepoden-Arten,
daB Zellen mit einem Durchmesser oberhalb einer artspezi-
fischen Grenze, die flir die von ihnen untersuchten Copepoden-
Arten bei 8 - 11 um lag, eine komplexe Fangbewegung der 2.
Maxille zum Ergreifen dieser Zelle ausldsten (siehe u.a,
KOEHL & STRICKLER 1981).

15



Weibchen von Eucalanus pileatus, die erfahren im Fressen

von Thalassiosira weissflogii (Durchmesser 11 um) waren,

zeigten eine 2,5 mal hdhere Ingestionsrate (bezogen auf Zellen
sec‘l) als die zuvor mit einer kleineren, keine Fangreaktion

ausldsenden Diatomee (Thalassiosira pseudonana, Durchmesser

5 pum) geflitterten Weibchen der gleichen Art. Frequenz und
Dauer der Bewegung der Mundwerkzeuge waren nicht signifikant
voneinander verschieden. Die deutlich erhdhte Ingestionsrate
erreichten die erfahrenen Weibchen dadurch, daB sie die Zellen
bereits auf eine grdfere Distanz wahrnahmen (345 bzw. 273 um)

und ergriffene Zellen seltener zurlckwiesen.

Diese Ergebnissse zeigen deutlich, da die Nahrungs-
aufnahme von Copepoden kein automatischer Vorgang 1ist,
sondern Uberwiegend ein kontrolliertes, Lernvorgdngen unter-
worfenes Verhalten und daB sich daher das- GrdBenspektrum der
aufgenommenen Nahrung nicht notwendigerweise aus den Abstidnden
der Setulae vorhersagen 13dBt. Ungeklidrt ist bisher, wie die
Copepoden Partikel aufnehmen, die filir eine Wahrnehmung zu
klein sind. PRICE & PAFFENHOFER (1984) schlagen eine passive
Anreicherung auf der 2. Maxille als Erkldrung vor, ohne den
Mechanismus beschreiben zu kBnnen. Aufgrund hydrodynamischer
Uberlegungen ist angezweifelt worden, daB Copepoden in der
Lage sind, mechanisch zu filtrieren. Aufgrund des geringen
Abstandes der Setulae, ihrer Durchmesser und ihrer relativen
Geschwindigkeiten sollen nach KOEHL & STRICKLER (1981) die
Filterextremitdten der Copepoden eher wie ein Paddel als wie

ein Filter wirken.

Euphausiaceen-Larven haben eine den Copepoden vergleich-
bare Grofle, kommen in demselben marinen ﬁkosystem vor und
sind mit den gleichen Problemen bei der Nahrungsaufnahme
konfrontiert. Morphologisch unterscheiden sie sich deutlich
von ihnen, Uber ihre Nahrungsanspriiche und ihr Verhalten bei

der Nahrungsaufnahme ist bisher kaum etwas bekannt (MAUCHLINE
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1980). Dies gilt insbesondere auch fir die Larven des Krills,
Euphausia superba, der eine zentrale Rolle in der Nahrungs-

kette der Antarktis einnimmt,

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit habe ich mich mit der
Ernahrungsweise der Krill-Larven von der 1. Calyptopis bis zur
1. Furcilia beschdftigt.

Mit der Hdutung zur 2. Furcilia wird in der Larvalent-
wicklung des Krills ein entscheidender Schritt vollzogen. Es

werden gleichzeitig die Pleopoden und der fangkorb funktional
(Abb. 1),

Abb, 1. a 1. Calyptopis, 19 x; b 3. Calyptopis, 11 x; ¢ 1.
Furcilia, 11 x; d 2. Furcilia, 19 x (nach FRASER
1936). Zu beachten ist, daB die Mundwerkzeuge von
lateral gesehen Uberwiegend vom Carapaxrand bedeckt
werden und daB mit der Hdutung zur 2. Furcilia die
Thoracopoden und die Pleopoden Setae tragen,
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Es stellt sich die Frage:
Wie erndhren sich die Krill-Larven solange sie noch keinen
Fangkorb haben?

Zur Beantwortung dieser Frage habe ich zuerst die
Morphologie und rdumliche Anordnung der Mundwerkzeuge der
Krill-Larven untersucht. Daraus ergaben sich Schlisse auf die
Nahrung der Krill-Larven (MARSCHALL 1985a). Anhand von
Video-und Hochgeschwindigkeitsfilmaufnahmen wurde dann die
Funktion der Extremitdten bei der Nahrungsaufnahme und der
Fortbewegung studiert, Die Art der aufgenommenen Nahrung wurde

mit Hilfe von Darminhaltsuntersuchungen ermittelt,

Die rasterelektronenmikroskopischen Untersuchungen zur
Morphologie der Mundwerkzeuge wurden mit Genehmigung .des
Dekans der mathemattﬁch-natﬁﬁwﬁésenschaftiﬁfhén”FﬁkﬁdﬁHt7der
Christi:f—A]brechtséUﬁiversitét Kiel vorab veréf?entv

(MARSEHALL 1985a).
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2. MATERIAL UND METHODEN
2.1, Material

Das Material fir die vorliegende Untersuchung wurde von

mir auf drei Reisen in die Antarktis gewonnen:

05.02. bis 10.03.1981 56. Reise mit FS "Meteor" (HEMPEL
1981)

30.01. bis 23.03.1982 OBP mit RRS "John Biscoe" (HEMPEL
& HEYWOOD 1982)

17.01. bis 27.03.1984 Aufenthalt auf der amerikanischen
Forschungsstation "Palmer Sta-
tion" (MARSCHALL 1985b).

SiZursMaterialbeschaffung wurden wahrend der ersten zwei
Seeredsenein RMT: (Rettiangular Midwater Trawl) und ein NSN
{Nansen-SchlieB-Netz)i:eingesetztis:Mit dem RMT  wird .im Ver-
gledgh! zum ANSN sein siehirtgrofies IWasservolumen filtriert. Die
damit:gefangeneniTieressind-jedochzin der-Regel«nach~dem:Fang
dnrkeinem guteni Zusitand, so:daf ‘sielflir Lebenduntersuchungen
ungéeignet=gsind,; iPetivRMI=Fdngen:wurdesdaher:lediglich: Material
fir. Untersdchurmgen jam  Tieren in:fixiertem. Zustand -entnommen
Die Larven iawurden teilweise direktwnach demsFang:-aussortiert
und cin 4 #2Fofmolsbzw. :20% Glutardldehyd’ fixtert,-Wenn-mit-deém

NSNegénUgeénd- Tierengefangen: wurden; wurden-auch aus diéesem

MaterialiTieresfixitert: Weiteres! fixiertiesi Material .entstamm=<
te: RMT«FEédngeniiderssAntarktis-Expedittiondes.:FRES t"Walther
Herfiwig*s1980481«( :

e § baZivme Fangyvon Tieren: flre Liebendunterisiuchungen: wurde «das
NSN: vweirvendedizoDasy gewonnener Material=stammte -sowohl "aus
Oberfldchenhols-(0 =200 m) .d¥s ‘auchs dusTiefenhols: (max. bis§
2000:m);~dbenin~Stafen:durchgefihrt wuriden:{(Stationslisten und
Tiefenstufen sdehePLATKOWSKE: 19834 . «Soforit: nachdem:ider ‘Fang
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an Deck war, wurden unbeschddigt erscheinende Krill-Larven mit
einer Pipette aussortiert und in 500 - 1000 ml fFlaschen mit
Oberfléchenwasser Uberfihrt und bei 0 + 1°C gehdltert.

Die Verbreitung der Krill-Larven im atlantischen Sektor
der Antarktis ist sehr heterogen und schwankt von Jahr zu Jahr
(HEMPEL & HEMPEL 1978, HEMPEL et al. 1979, RAKUSA-SUSZCZEWSKI
1984). Es standen deshalb nicht immer Tiere flir die Lebendun-
tersuchungen zur Verfligung. U.a. aus diesem Grund wurde
versucht, Krill-Larven aus Eiern groflzuziehen. Dazu lagen
bisher keine Erfahrungen vor, so daB es erst wahrend der Reise
mit RRS "John Biscoe" gelang, Krill-Larven bis zum Metanau-
pliusstadium aufzuziehen (MARSCHALL & HIRCHE 1984).

wédhrend des Forschungsaufenthaltes auf "Palmer Station"
wurden zur Materialbeschaffung mehrere Ausfahrten mit RV
"Hero" wunternommen. Auf diesen Ausfahrten wurden sowohl]
gravide Weibchen mit dem Isaac-Midwater-Trawl als auch
Krill-Larven mit einem NSN gefangen (MARSCHALL 1985b).
Gravide Weibchen wurden nach dem Fang aussortiert und einzeln
im Labor der Station in 3 1-Flaschen gehdltert, Ca. 200 - 400
der abgelaichten Eier wurden jeweils in 250 ml-Gldser mit 0,45
pm GF/C-filtriertem Seewasser lberfihrt und bei 0 - 4,5°C
erbriitet, Die Nauplien wurden nach dem Schlipfen in 500
ml-Gidsern weitergehdltert. Mit der Hdutung zur 1. Calyptopis

wurden die Larven téaglich mit Kulturen von Nitzschia closte-

rium bzw., mit einer Mischkultur von antarktischen Diatomeen
bestehend hauptsdachlich aus Thalassiosira-, Chaetoceros- und
Flagellariopsis-Arten und Corethron criophilum geflittert. Die

Futterzugabe Uberstieg jeweils den taglichen Bedarf. Das
Seewasser wurde tdaglich erneuert und das Entwicklungsstadium
an 20 - 40 Eiern unter einem umgekehrten Mikroskop (siehe Kap.
2.2.1.1.) bestimmt. kontrolliert, Die Krill-Larven aus den
NSN-Fangen wurden wie oben beschrieben gehdltert und ebenfalls
geflittert. Sie dienten wdahrend des Aufenthalts auf der
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Station als Kontrolltiere. Zwischen dem Verhalten der Tiere
aus Wildfdngen und dem der im Labor aufgezogenen Tiere zeigten
sich keine Unterschiede.

2.2, Methoden

2.2.1. Morphologische Untersuchungen

Die Untersuchung der Morphologie der Mundwerkzeuge der
Krill-Larven konzentrierte sich auf den Bau der einzelnen
Extremitdten, insbesondere die Anordnung der Setae und Setulae
sowie die rdumliche Anordnung der Extremitdten und der Setae
am Tier. Um ein umfassendes Bild zu erlangen, war es ndtig,
verschiedene, sich ergdnzende Methoden anzuwenden. Die
Morphologie wurde lichtmikroskopisch an Jlebenden Tieren,
fixierten Tieren, weinzelnen Mundwerkzeugen wund Exuvien
untersucht., Anhand der Jlichtmikroskopischen Analyse vaon
Seriendinnschnitten wurden zusdtzliche Informationen iber die
rdumliche Anordnung der Setae gewonnen., Da Feinstrukturen und
der dreidimensionalen Anordnung der Setae wund Setulae
besondere Bedeutung zukommt (TURNER 1978, ALBERTI & KILS
1980), wurden diese auch mit Hilfe eines Rasterelektronenmi-
kroskopes untersucht. Wie spédter gezeigt werden wird, wurden
auf den Mundwerkzeugen mit dem Rasterelektronenmikroskop
Feinstrukturen gefunden, die lichtmikroskopisch nicht mehr
aufgeldst werden kdnnen. Das Rasterelektronenmikroskop bietet
zusdtzlich aufgrund seiner besseren rdumlichen Abbildung
Vorteile gegeniber dem Lichtmikroskop. Es wurde daher sowoh]
zur Untersuchung ganzer Tiere als auch einzelner Extremitdten

verwendet.
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2.2.1.1. Lichtmikroskopische Untersuchungen

Fir die lichtmikroskopischen Arbeiten zur Morphologie und
fir die weiter unten beschriebenen Filmaufnahmen zur Bewe-
gungsanalyse war es notig, die Tiere und deren Exuvien sowoh]
im ganzen bei niedriger Vergrd@erung, als auch in einzelnen
Teilen bei hoher Vergroferung zu betrachten. Die Aufldsung
sollte jeweils mbglichst hoch sein. Am geeignetsten erwies
sich ein umgekehrtes Mikroskop (Leitz Diavert), das mit
Objektiven kleiner bis mittlerer Eigenvergrdfierung (1,6 -
32 x) und sehr groBem Arbeitsabstand ausgeriistet war. Die
Ubjekte wurden zur Beobachtung in Planktonkammern mit einem
Innendurchimesser von 25 mm und einer Hohe von 1 bzw. 2 cm
uberfihrt, in denen die lebenden Tiere sich bewegen konnten,
Den Boden der Kammern bildete ein Deckglas (Dicke 0,17 mm}.
Auf der Oberseite konnte die Kammer mit einer kleinen Glas-
platte so verschlossen werden, daR der Inhalt frei von
Luftblasen war. Das geschlossene Wasservolumen reduzierte

storende E£inflisse der Schiffsbewegung weitgehend.

Die Benutzung eines umgekehrten Mikroskops erlaubte die
Anwendung mikroskopischer Techniken zur Aufldsungs- bzw.
Kontraststeigerung wie Kdénlersche Beleuchtung, Dunkelfeld-Be-
leuchtung und Phasenkontrast. Die Aufldsung betrug mit dem
Ubjektiv 1,6-facher EigenvergrOBerung 5,5 um und mit dem
Objektiv 32-facher EigenvergroBerung max. 0,7 um,

Zur lichtmikroskopischen Untersuchung einzelner Extremi-
tdten wurden von fixierten Larven unter einem Stereomikroskop
(Wild M 9) die Extremitdten abprdpariert und in Kaiser's
Glycerin Gelantine eingebettet, die zum Anfdrben der Extremi-
tdten mit Bengalrosa versetzt war. Die Priédparate wurden
anschlieBend unter einem Zeiss-Mikroskop S 14 untersucht und

photographisch dokumentiert.
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Exuvien - kurz nach der Hdutung vorsichtig in eine
Planktonkammer pipettiert und sofort untersucht - zeigen noch
gut die Anordnung der Extremitdten und eignen sich aufgrund
ihrer hohen Transparenz besonders gut zur Untersuchung von

sonst nicht sichtbaren Teilen der Mundwerkzeuge.

Von einzelnen Larven wurden Serienschnitte angefertigt,
indem die Tiere uber eine Alkoholreihe und Propylenoxid
entwdssert und dann in Epon-Kunstharz -eingebettet wurden. Von
diese Prdparaten wurden Serien von Semidinnschnitten, jeweils
von der Spitze der 1. Antenne bis zum Beginn des Pleons, mit
einem Reichart-Ultramikroton angefertigt (Schnittdicke ca.
2 pm). Die Schnitte wurden auf Objekttrdger aufgezogen, mit
Richardson Blue angefdrbt und mit Entellan (Merck) eingebet-
tet. Diese Schnitte wurden ebenfalls mit dem Zeiss-Mikroskop
untersucht.

2.2.1.2. Rasterelektronenmikroskopische Untersuchungen

Fur die rasterelektronenmikroskopischen Untersuchungen
wurden in Formol fixierte Tiere zundchst mit destilliertem
Wasser gereinigt, dann in einer aufsteigenden Alkoholreihe und
abschliefend in Dimetoxypropan entwdssert und in flissigem CO»
nach der "Critical-Point-Methode" getrocknet (LANGE & BLUDORN
1981). Ganze Tiere bzw. einzelne Extremitédten wurden mit
Tempfix (G. Neubauer, Minster) auf Prdparateteller aus
Aluminium geklebt. Ein 1Yeitfdhiger Oberfldchenfilm aus
Gold-Palladium wurde mittels Kathodenzerstdubung (Gerdt:
Polaron; aufgetragene Schichtdicke ca. 10 nm) aufgebracht. Die
Untersuchungen wurden mit einem ISI-DS 130 Rasterelektro-
nenmikroskop durchgefiihrt (MARSCHALL 1985a).
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2.2.2. Darminhaltsuntersuchungen

Zur Untersuchung der Darminhalte wurden von verschie-
denen Stationen der Antarktis-Expedition von FFS "Walther
Herwig"” 1980/81 je etwa 10 Krill-Larven der Stadien CI - CIII
und FI wie oben beschrieben fir die rasterelektronenmikrosko-
pischen Untersuchungen getrocknet und zundchst mit Tempfix auf
einem Prdparateteller festgeklebt. Mach dem Erkalten wurde
unter einem Wild M 9 Stereomikroskop der Darm des Tieres
freigelegt und durch Anritzen der Oberfldche mit angeschliffe-
nen Minutien-Nadeln bzw, durch Brechen gedffnet., Die so
erhaltenen Teile des Darms bzw. der ausgebreitete Inhalt
wurden durch nochmaliges Erwdrmen des Prédparatetellers auf
60°C festgeklebt (da Tempfix erst bei einer Temperatur von
iber 120°C schmilzt, bestand nicht die Gefahr, dafy die feinen
Teilchen vom Kleber benetzt wurden), anschliefend wie oben
beschrieben leitfdhig gemacht und unter dem Rasterelektronen-
mikroskop untersucht.

2.2.3. Untersuchungen der Schwimm- und Filtrationsbewegun-
gen

Die Untersuchungen der Schwimm- und Filtrationsbewegungen
~der Krill-Larven erfolgten anhand von 16 mm-Hochgeschwindig-
keits- und Videofilmaufnahmen,

Die 16 mm-Kamera bietet gegeniiber der Videokamera den
entscheidenden Vorteil der hohen zeitlichen und rdumlichen
Aufldosung., Die Bewegungen der Krill-Larven erfolgen in der
Regel mit 5 - 12 Hz, Da jede Videoanlage entsprechend der
Fernsehnorm mit 25 Bildern sec-l aufzeichnet, ist sie nicht
geeignet, diese Bewegungen im Detail zu untersuchen.

FUir die Untersuchung langsamer ablaufender Vorgdnge kann

eine Videoanlage jedoch sinnvoll eingesetzt werden, Sie hat
dann geyeniiber der 16 mm-Kamera den Vorteil, daf3 Tlange
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Aufnahmesequenzen (max. 3 Std.) ohne Bandwechsel bei geringen
Kosten méglich sind und die Filme sofort nach der Aufnahme

ausgewertet werden kGnnen,

Die geringe GroRe der Tiere (1,5 - 7 mm) bedingt die
Verwendung starker Vergr6Berungen, die wiederum einen kleinen
Arbeitsabstand und dadurch relativ kleine VersuchsgefidfBe
(Wandeffekte, da Stromung vorwiegend laminar) erfordern. Die
Tiere schwimmen relativ schnell und unregelmdfig im Raum, so
daB es nicht méglich ist, den Bewegungen eines Tieres lber
eine ausreichend lange Zeit folgen. Aufgrund der geringen
Tiefenschdrfe wdre es auch nicht mdglich gewesen, ortsfeste
Bezugssysteme mitzufilmen. Gefilmt wurden daher zumeist
ortsfeste Tiere,

2.2.3.1. 16 mm - Filmaufnahmen

Die Filmaufnahmen wurden mit einer 16 mm-Filmkamera vom
Typ "Bolex H 16 Reflex" gemacht. Auf den drei Reisen standen
jeweils unterschiedliche Gehduse zur Verfiligung. 0ie verwende-
ten Kameras hatten als Antrieb ein Federwerk, das nach
einer maximalen Szenenldnge von 760 Bildern erneut aufgezogen
werden muB. Zu beachten ist, daB sich die Filmgeschwindigkeit
mit Ablaufen des Federwerks dndert.

Die flir die Aufnahmen verwendete Filmgeschwindigkeit
betrug nominal 64 Bilder sec-l, Wihrend des Aufenthalts auf
"Palmer Station"™ wurde die verwendete Kamera mechanisch
modifiziert, so daB mit einer Geschwindigkeit von maximal 81
Bilder sec-1 gefilmt werden konnte. Um die Filmgeschwindig-
keit in Abhdngigkeit von der Zahl der gefilmten Bilder zu
eichen, wurde flir jede der drei verwendeten Kameras mehrfach
eine laufende Quarzstoppuhr mit 1/100 sec-Anzeige gefilmt.
Dieser Film wurde, wie weiter unten beschrieben wird, Bild fiir
Bild ausgewertet und so fiir jede Kamera die Anderung der
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Bildfrequenz Uber die Zeit ermittelt (Abb. 2). Der Unterschied
in der 8ildfrequenz der auf den beiden Seereisen verwendeten

Kameras betrug weniger als 1 Bild sec-l.

Filmmgeschwindigkeit

o

1 2 3 4 5 6 7
Zeit [sec]

Abb. 2. Bildfrequenz in Abhdngigkeit von der Laufzeit des
Federwerks (Kameratyp Bolex H 16 Reflex).

a fur die Kamera, die auf den zwei Seereisen ver-
wendel wurde

b fur die Kamera, die wdhrend des Aufenthalts auf
"Palmer Station" benutzt wurde

Alle verwendeten Kameras waren mit einer variablen
Sektorenblende ausgeristet. Der Hersteller gibt an, daf bef
der kleinsten Sektorenblende, die ausschlieBlich verwendet
wurde und einer Filmgeschwindigkeit von 64 Bildern sec-l, die
Belichtungszeit 1/400 sec betrdgt. Daraus 14dBt sich ein
Of fnungswinkel der Sektorenblende von 57,6° berechnen. Bei 81
Bildern sec-! betrdgt die Belichtungszeit 1/506 sec.

Die Filmkameras wurden uber einen C-Mount Stutzen direkt
ohne ein Okular am oben beschriebenen umgekehrten Mikroskop
angeschlossen. Zur Eichung des LdngenmalBstabes wurde ein

Objektmikrometer mit allen verwendeten Objektiven gefilmt,

Gefilmt wurde auf 16 mm Farbpositivmaterial "Kodakchrome
40 Typ A", sensibilisiert fir Kunstlicht (3400°K). Dieses
Filmmaterial hat ein hohes AuflGsungsvermdgen, Jjedoch eine
steile Gradation und einen geringen Belichtungsspielraum. Das

Filmmaterial kann nicht vom Anwender entwickelt werden. Eine
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exakte Belichtungsmessung insbesondere bei Dunkelfeldaufnahmen
ist am Mikroskop nur nach vorheriger Eichung mdglich. Dazu
und zur gelegentlichen Kontrolle der Belichtung wurde "Kodak
Eastman Plus-x Negative Film 7231" verwendet, der sofort
entwickelt werden konnte. Nach erfolgter Eichung konnte die
Belichtung am Okularstutzen mit einem Lunasix Belichtungs-
messer mit Mikroskopvorsatz gemessen und durch Regelung der

Lampenspannung eingestellt werden.

Insgesamt wurden 57 Rollen a 30,5 m Film belichtet. Die
Szenenldnge betrug wie oben angegeben 760 Bilder bzw. 12 sec
bei einer Geschwindigkeit von 64 Bildern sec-! und knapp 10

sec bei 81 Bildern sec-l. Gedreht wurde nur, wenn die Larve

1. keine Beschddigungen aufwies und
2. normale Aktivitdt gezeigt hatte.

Gedreht wurden insgesamt ca. 760 Szenen von mehreren

verschiedenen Exemplaren jedes untersuchten Larvenstadiums.

Trotz der relativ hohen Bildfrequenz und der durch den
kleinen Uffnungswinkel der Sektorenblende gewdhlten kirzest-
moglichen Belichtungszeit erfolgten einzelne Phasen der
Bewegungen teilweise so schnell, daB Bewegungsunschdrfen
auftraten. Aus diesem Grund war das umgekehrte Mikroskop
zusdtzlich mit einer Mikroblitzeinrichtung ausgeristet, mit
deren Hilfe zur Ergdnzung der Filmaufnahmen Fotos von lebenden
Larven gemacht wurden. Die Regelung der Belichtungsdauer
erfolgte Uber die Kameraelektronik (Olympus OM 2). Je nach
verwendetem Objektiv betrug die Belichtungszeit 1/1000 -
1/40 000 sec. Diese Aufnahmen waren véllig frei von Bewe-
gungsunschdarfen,

Widhrend der zwei Seereisen stand kein Kihlraum zur
Verfligung, in dem die Film- und Fotoaufnahmen hdtten durchge-
fiihrt werden kBnnen. FUr die Hochgeschwindigkeitsfilmaufnahmen

wurden Jeweils kurz vor der Aufnahme eine oder mehrere aktiv
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schwimmende Larven mit einer Pipette in die Planktonkammern
Uberfihrt. Wédhrend der anschliefenden Film- und Fotoaufnahmen
bei Raumtemperatur erwdrmte sich das Wasser in den Plankton-
kammern innerhalb von ca. 5 Minuten auf + 5°C. Bei dieser
Temperatur zeigten die Larven noch kein deutlich verdndertes
VYerhalten. Eine weitere Erhdohung der Wassertemperatur flhrte
zu einer deutlichen Abnahme der Aktivitdt. Die Film- wund
Fotoaufnahmen wurden daher Jeweils etwa nach 5 Minuten
abgebrochen. Einmal gefilmte Larven wurden nicht wieder fir
Filmaufnahmen verwendet, lebten aber bei anschlieBender
Halterung weiter., Auf "Palmer Station" stand ein Kihlraum
(2 + 0,5°C) zur-Verfligung, in dem die Film- und Fotoaufnahmen
zeitlich unbegrenzt durchgefihrt werden konnten. Wahrend der
Aufnanimnen erhdhte sich die Wassertemperatur in der Plankton-
kammer nicnt meBbar (Genauigkeit + 0,1°C).

Aufgrund des geringen Volumens der Kammern konnte eine
Beeinflussung der Tiere nicht von vornherein ausgeschlossen
werden, Es wurden daher zur Kontrolle Lebendbeobachtungen und
Videoaufnahmen (siehe Kap. 2.2.3.3.) gemacht.

ddhrend des Aufenthalts auf "Palmer Station"™ wurden
zusdtzlich einzelne Larven mit Cyanoacrylat an Menschenhaaren
festgeklebt und wdhrend der Filmaufnahmen in der Mitte der
Planktonkammern fixiert. Die Tiere Uberlebten diese Behand-
lung mehr als 24 Stunden bis zum Abschlu des jeweiligen

Versuchs und nahmen wdhrend dieser Zeit Nahrung auf.

2.2.3.2., Filmauswertung

Die Filmauswertung erfolgte mit einem Kodak-Analyst
Filmprojektor, der eine kontinuierliche Projektion mit
1 - 24 Bilder sec-l und eine zeitlich unbegrenzte Einzelbild-
projektion bei prdzisem Bildstand ermdglicht. Projiziert
wurde lUber einen Oberflédchenspiegel von unten durch eine
Glasplatte auf einseitig transparente Zeichenfolie.
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Zu Beginn der Auswertearbeiten wurde jeder Film mehrfach
durchgesehen und die einzelnen Szenen katalogisiert. Im
Anschlul daran wurden ausgewdhlte Sequenzen Bild fiir Bild
gezeichnet. Um die Koordination und Verdnderungen im Bewe-
gungsablauf ndher untersuchen zu kénnen, wurden Lageverdnde-
rungen von ausgewdhlten, wédhrend des Bewegungsablaufes stets
gut erkennbaren Punkten auf den Extremitdten Uber die Zeit
als Schwingungen dargestellt. Dazu wurde auf die Projektions-
fliache ein Koordinatensystem mit einem kleinsten Abstand von 1
mm gelegt. Zusdtzlich wurden zwei lage-unverdnderliche Punkte
ausgewdhlt, mit denen die Eigenbewegungen des Tieres bestimmt
wurden. FuUr die Speicherung und Verwaltung der anfallenden
Datenmengen, die rechnerische Beriicksichtigung der Eigenbewe-
gung und der Anderungen der Filmgeschwindigkeit sowie die
Ausgabe der Daten in Form einer graphischen Darstellung der
Bewegungsamplituden wurde ein Computerprogramm (Rechner: Epson
PX-8; Drucker: Epson FX-80) erstellt,

Die von den Bewegungen der Larven erzeugten Strdmungen
wurden analysiert, indem die Driftbahnen von Partikeln im
Bereich der Extremitdten gezeichnet und vermessen wurden., Es
wurden nur Driftbahnen von Partikeln ausgewertet, die sich in
der sehr schmalen Schédrfenebene befanden.

2.2.3.3. Videofilmaufnahmen und deren Auswertung

Fir die Videofilmaufnahmen wdhrend des Aufenthalts auf
"Palmer Station" wurden =eine Panasonic-Farbvideokamera
WV-3890 E sowie ein VHS-Videorecorder NV 100 der gleichen
Firma verwendet., Da dieser Recorder Tlber eine Standbildprojek-
tionsmdglichkeit verflgt, war bereits wdihrend des Forschungs-
aufenthalts eine erste Auswertung der Filme mdglich. Die
endgiiltige Auswertung erfolgte spiter mit einem Panasonic-Vi-
deorecorder NV 8500, der anstelle eines Bandzdhlwerks die
Laufzeit des Films anhand der Synchronisationsimpulse mit und
in Stunden, Minuten, Sekunden und Bildern angibt.
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Die Videokamera verfiligte wie die 16 mm-Filmkamera lber
einen C-Mount-Anschluf3, so dal3 fir beide Kameras die gleichen
Objektive verwendet werden konnten und auch die Anschlufmég-
lichkeiten an das umgekehrte Mikroskop gegeben waren. Die in
Kap. 2.2.3.1. beschriebenen Methoden konnten so auch mit der
Videokamera angewandt werden. Es wurden insgesamt 12 Cassetten

a 3 Stunden aufgezeichnet.

Die Videofilmaufnahmen wurden von freischwimmenden Tieren
in relativ groflen Kammern von 5 x 5 x 1 bis 10 x 10 x 5 cm
gemacht. Sie dienten
1. dem Vergleich mit dem Verhalten der Tiere wdhrend der

lo mm-Filmaufnahmen und
2. der Bestimmung der Schlagfrequenzen.
soesl DiesSchdag fireguenz: wurdeermitt et g»indem! die :Daver-wvon
mindestens 10, in der Regedi von: 40 Schldgen: bestimmtrwurdel- Um
eine etwaige Abhdngigkeit der Schlagfrequenz von der Futter-

kpinzentrat iont efesitizu stellen ;7 swuriden v dier il arvenczuetst in

GF /C-fAN T rae riten (Sgewasiser: igest Dl mtsb Nach "0 7= 605 Mimutien

Wurdent sie it sdemy gled gen sFutdier pedas rauch: Zur BAUE zucht

wltdrenivéneiNi tzschdaricloster fumidn

sadeth wdndeswep:
Seewasser mit F/2 (GUILELARD &oRYTFHER: 962 ) a@lsuiNgh rmedd ums =

gefiittert. Die Krill-Larven missen diese Diatomee wegen ihrer

geringen Gré3e nicht einzeln handhaben,
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3. ERGEBNISSE

3.1. Morphologie der Mundwerkzeuge

Wihrend der Naupliusphase haben die Krill-Larven die drei
typischen Nauplius-Extremitdten: 1. Antenne, 2. Antenne und
Mandibeln. Kurz vor der Hdutung zum Metanauplius werden die
Mandibeln zurlickgebildet und wdhrend der Metanaupliusphase zu
Kauwerkzeugen umgebildet (MARSCHALL & HIRCHE 1984}. Erst mit
der Hdautung vom Metanauplius zur ersten Calyptopis werden die
Mundwerkzeuge funktional. Sie bestehen aus den Mandibeln mit
Labrum und dem geteilten Labium, der 1. und 2. Maxille sowie

dem 1. Thoracopoden. Die Mundwerkzeuge werden vom Carapax
grofitenteils bedeckt (Abb. 3). Beim adulten Krill besteht der

1 2. Adterid JMaxfe,
L.9..2. Maxille, e 1. Thoracqpode, f Carapaxrand




Filterapparat in der Hauptsache aus den sechs Thoracopoden
(BARKLEY 1940, ALBERTI & KILS 1980, McCLATCHIE & BOYD 1983,
KILS 1983). 2. bis 6. Thoracopode werden vom zweiten Calypto-
pis-Stadium an ausdifferenziert, bleiben aber bis zur Héutung
zur 2. Furcilia funktionslos. Vom ersten Calyptopis-Stadium
bis zum Ende des ersten furcilia-Stadiums bleibt die Morpholo-
gie und die Anordnung der Mundwerkzeuge grundsdtzlich gleich,
Im folgenden werden die Mundwerkzeuge und deren rdumliche
Anordnung jeweils fir alle Larvalstadien zusammen in der
Reihenfolge, in der die Mundwerkzeuge bei der Nahrungsaufnahme
verwendet werden - 1. Thoracopode, 2. Maxille, 1. Maxille,
Labrum und Labium, Mandibeln - besprochen. Die wichtigsten
Ergebnisse der rasterelektronenmikroskopischen Untersuchungen
sind hier mit aufgefihrt. Flir weitergehende Ergebnisse wird
auf MARSCHALL (1985a) verwiesen,

3.1.1. Anordnung der Mundwerkzeuge

Abb. 4a-f zeigt Aufnahmen von der Exuvie einer dritten
Calyptopis. Abb. 4a gibt ein Ubersichtsbild von ventral mit
geringer VergrébBerung und guter Schirfentiefe. Der Carapax
wurden entfernt. Die Aufnahmen 4b-d wurden bei stdirkerer
Vergroferung ebenfalls von ventral, mit von distal nach
proximal gednderter Schdrfenebene gemacht. In Abb. 4b liegen

v

Abb. 4. Exuvie einer 3. Calyptopis von Euphausia superba.

a Ubersicht (46 x)
a 1. Antenne, b 2. Antenne, ¢ 1. Maxille,
d 2. Maxille, e 1. Thoracopode

b-f Mundwerkzeuge (Schdrfenebene von distal nach
proximal verlagert), b - d (113 x), e - f (231 x)
b Lbr Labrum, Lbi Labium, Md Mandibel

Linie in Abb. 4d zeigt die Lage des Querschnitts
Abb. 9.
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die distalen Teile von 1. und 2. Maxille sowie das paarige
Labium und die Schneidekanten der Mandibeln in der Schiéirfen-
ebene. In Abb., 4c liegt die Schdrfenebene etwas proximaler, so
daB die mittleren Teile von 1. und 2. Maxille sowie des
Labrums gut zu erkennen sind. Andeutungsweise zu sehen sind
ferner die Kaufldchen der Mandibel. Abb. 4d zeigt den
distalen Teil der Mundwerkzeuge.

3.1.2. 1. Thoracopode

Der 1. Thoracopode, insbesondere der Coxopodit, ist stark
abgeplattet (Abb. 5), was darauf hindeutet, daB er u.a. zur
Erzeugung von Strdmungen dienen kann. Am Coxopoditen inserie-
ren zwei sehr lange und zwei kiirzere Setae. Eine kurze Seta
ist caudat gerichtet. Die Ubrigen sind nach vorn gerichtet.
Die zwei langen Setae kdnnen bis zum Labrum reichen {(Abb. 6).
An der Innenkante des Coxopoditen befindet sich ein schmaler
Saum, der dicht mit sehr feinen Setae bestanden ist. Am
proximalen Teil des 1. Thoracopoden befinden sich neben einer
Reihe gefiederter Setae auch mehrere massive Dornen (Abb. 7).

\ 4

Abb. 5. 3. Calyptopis von Euphausia superba von caudat.

a 1. Antenne, b 2. Antenne, ¢ 1, Thoracopode

(Cp Coxopodit, Bp Basipodit, Ex Exopodit, En Endo-
podit), Lbr Labrum, Lbi Labium, Md Mandibel (nur
Schneidkante sichtbar)

Die Angaben der Bildleiste sind: Beschleunigungsspan-
nung in kV, VergrdBerung, Linge des Eichstrichs in um,
Negativnummer.

Abb. 6. 1. Furcilia von Euphausia superba getrennt zwischen 2.
Maxille und 1. Thoracopoden.

a 1. Maxille, b 2. Maxille, ¢ 1. Thoracopode

Bildleiste siehe Abb. 5.
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3.1.3. 2. Maxille

Neu ist, daB die Setae 1. Ordnung der 2. Maxille nicht-in
einer Reihe stehen, wie es z.B. von FRASER (1936) dargestellt
wurde und wie es flr Copepoden typisch ist (STORCH & PFISTERER
1926, STORCH 1929, KAESTNER 1967, SCHNACK 1975). Es lassen
sich vielmehr drei Reihen von Setae unterscheiden, von.denen
die vordere und die hintere Reihe im basalen Teil der 2,
Maxille ineinander Ubergehen (Abb. 4, insbesondere 4d und e).
Die Insertionsstellen der Setae sind von lateral betrachtet
u-férmig angeordnet. Die Setae 1. Ordnung der mittleren Reihe
tragen im Vergleich zu den Ubrigen Setae wenige sehr grofie
Setae 2. Ordnung und enden in relativ massiven, dornigen
Spitzen. Lebende Tiere halten die 2. Maxillen enger zusammen
als auf der abgebildeten Exuvie zu sehen ist. So ergibt sich
ein nur nach ventral offener Fangraum, der. sowohl dazu
geeignet wdre, kleine Partikel aus dem Wasser herauszufil-
trieren als auch grdfere Partikel darin festzuhalten. Im
Rahmen der rasterelektronenmikroskopischen Untersuchungen
wurden in diesem Fangraum mehrfach groBe Diatomeen gefunden.
Diese waren stets bereits beschddigt, wahrscheinlich durch den
FreBvorgang. Dies deutet darauf hin, daB die Larven beim
Fressen fixiert wurden (Abb. 8). Fir die Filtration kleiner
Partikel kommt insbesondere der distale Bereich in Frage, da
hier die Abstdnde zwischen den Setae am kleinsten sind
(MARSCHALL 1985a). Im Bereich der proximalen Setae der 2.
Maxille befindet sich ein Borstenfeld (Abb. 4f), dessen

»
Ll

Abb. 7. a Nach vorn gerichtete Setae und Dornen des 1.
Thoracopoden, Der Protopodit (von lateral, proxima-
les Ende links) befindet sich am unteren Bildrand.

b VergroBerung des markierten Dorns.

Bildleisten siehe Abb. 5.
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Borsten nach vorn zur Munddffnung hin weisen, Abb. 9 zeigt den
Querschnitt einer 2. Calyptopis im Bereich der 2. Maxille, der
erkennen 1dBt, daf} dieses Borstenfeld in einer Futtervrinne,
die sich bis zum Labium erstreckt, liegt. Ferner erkennt man
deutlich, daR die Setae 2. Ordnung v-férmig, mit der Uffnung

nach innen weisend, angeordnet sind.

3.1.4. 1. Maxille

Massive, sich opponierende Dornen sitzen auf dem Basipo-
diten der 1. Maxille 1in einer Ebene mit dem proximalen Teil
des Labrums. Im Gegensatz zu den Dornen des Basipoditen trdgt
der Coxopodit Setae mit Setulae 2. und 3., Ordnung. Die langen
Setae des Coxopoditen sind nach vorn gebogen und reichen bis
zwischen das Labium {Abb. 4 und Abb. 10).

3.1.5. Labrum und Labium
Das Labrum sowie das paarige Labium bedecken zum groBen
Teil die Mandiblen sowie die Mund6ffnung. Der Teil des

Labrums, der auf den Mandibeln aufliegt, tragt viele abgeplat-
tete Setae (Abb. 11). Im Bereich des Labrums befinden sich

B
»

Abb. 8. 1. Calyptopis von Euphausia superba, dorsale Seite
unten. 2. Maxillen von vorn. Corethron criophilum

{durch Pfeile markiert), oberes Ende fehlt, unteres
Ende unversehrt,
Bildleiste siehe Abb. 5.

Abb. 9. Querschnitt einer 2., Calyptopis von Euphausia superba

im Bereich der 2. Maxille {335 x). Lage des Quer-
schnitts siehe Abb. 4d. {(Dorsale Seite links, Differen
tial-Interferenzkontrast).

Fr  Futterrinne, a vordere Reihe Filtersetae der 2.
Maxille, b nach vorn gerichtete Setae des 1. Thoraco-
paden.
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wahrscheinlich Chemorezeptoren zur sensorischen Priifung der
Nahrung vor der Ingestion. Die Spalte des paarigen Labiums
bildet den Endpunkt der Futterrinne (Abb. 4f und Abb. 10). Im
Bereich der Spalte und auf der Innenseite befindet sich eine
grofse Anzahl ebenfalls abgeplatteter Setae (Abb. 4b und Abb.
10). Generell sind die Setae in der Futterrinne und auf dem
Labium in Richtung der Mundoffnung orientiert. Ein Transport
von Partikeln ist entgegen dem Strich der Setae nicht zu

erwarten,
3.1.6. Mandibeln

Die Schneidekanten der Mandibeln liegen distal auf einer
tbene mit den Dornen des Basipoditen der 1. Maxille; die

Kaufldachen sind sehr gut ausgebildet und liegen proximal in

Hohe des Coxopoditen der 1. Maxille.

»
2

Abb. 10. 2. Calyptopis von Euphausia superba (335 x). Quer-
schnitt im Bereich des Labiums. Unten Labium (Lbi)
mit Anschnitt der Mandibel (Md) (dorsale. Seite
links). Pfeile weisen auf den Anschnitt einer Pore
(siehe MARSCHALL 1985a) und auf Setae der 1. Ma-
xille.

Abb. 11. Querschnitt im Bereich der Kaufldche (335 x). Das
Labrum (Lbr) 1liegt von ventral (dorsale Seite links)
den Mandibeln (Md) auf.

4?



Abb. 10

Abb. 11
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3.2. Nahrung und Darminhalt

Auf den Mundwerkzeugen sowie als Fragmente im Darm wurden

sehr groBe Diatomeen wie Corethron criophilum mit einer Ldnge

von 200 pm, aber auch sehr kleine Formen der Gattungen
Flagellariopsis und Thalassiosira mit 5 - 10 pm Durchmesser
gefunden., Eine 1., Calyptopis kann groffe Zellen wie z.B.
Corethron criophilum, die bezogen auf die Linge nur um den

Faktor 5 kleiner sind als sie selbst, nicht aufnehmen kann,
ohne diese vorher zu zerkleinern, Tatsdchlich wiesen alle
groden Diatomeen, selbst wenn sie sich noch im Fangraum der 2,
Maxille befanden, Beschddigungen auf. Kleine Diatomeen wurden
dagegen oft noch unversehrt im duf3eren Bereich der Mandibeln
gefunden. Die grobe Zerkleinerung grofler Zellen geschieht
wahrscheinlich bereits vor der Munddéffnung mit Hilfe der
Dornen der 1., Maxille. Eine weitere Zerkleinerung findet dann
im Bereich der Kaufldchen der Mandibeln statt (MARSCHALL
1985b). Im AnschluB daran erfolgt wie bei den adulten Tieren
(ZIMMER 1913, zitiert nach MAUCHLINE & FISHER 1969) im bereits
funktionsfdhigen Reusenmagen (Abb. 12) eine Separation von

Schalen und organischer Substanz.

Aufgrund der starken mechanischen Zerkleinerung der
aufgenommenen Nahrung sind anhand der Darminhaltsuntersuchun-
gen bei Krill-Larven anders als beim adulten Krill (BARKLEY
1940, HART 1942, HUSTEDT 1958) und bei Copepoden {(e.g. TURNER
1978, 1984) nur begrenzt qualitative Aussagen mdglich.

Der Darminhalt bestand fast ausschlieBlich aus Fragmenten
( <10 um) von Diatomeen-Schalen mit geringen organischen
Resten., Eine Artbestimmung anhand dieser Diatomeen-Bruchstiicke
war nur in Ausnahmefdllen méglich., O0ft bereitete bereits die
Zuordnung zu einer Gattung Schwierigkeiten. Fragmente von
Diatomeen folgender Gattungen konnten mit Sicherheit bestimmt
werden: Thalassiosira, Chaetoceros, Flagellaten, Coscinodis-
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Abb. 12. Reusenmagen mit Nahrungsbrei (335 x). Ventral sind
mehrere Setae zu sehen.

cus. Lediglich die Diatomeen-Art Corethron criophilum war
anhand ihrer charakteristischen Borsten (FRYXELL & HASLE 1971)
eindeutig bestimmbar. Neben Resten von Diatomeen wurden nur

Fragmente des Silicoflagellaten Distephanus sp. gefunden.
Diatomeen eines weiten GrGfenspektrums stellten also die
Hauptnahrungsquelle der Krill-Larven dar. Erstaunlich ist, daB
bereits die 1, Calyptopis so groffe Formen mit langen Fortsdat-

zen z.B. Corethron criophilum fressen kann, von der vermutet

worden ist, daffs der adulte Krill sie als Nahrung meidet
(FRYXELL et al. 1983).
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3.3. Analyse der Schwimm- und Filtrationsbewegungen

Wahrend der Naupliusphase schwimmen die Krill-Larven mit
den 2. Antennen und den Mandibeln. Wihrend der sich anschlie-
fenden Metanaupliusphase ist die 2. Antenne einzige Schwimm-
extremitdt (MARSCHALL 1985b). Ab der 1. Calyptopis kommt mit
dem 1. Thoragopoden ein weiteres, Vortrieb erzeugendes
Extremitdatenpaar hinzu, das gleichzeitig auch eine wesentliche
Funktion bei der Nahrungsfiltration hat. Bis zur 2. Furcilia
bleiben die Zahl, der Bau und die Funktion der Extremitdten
der Krill-Larven gleich, so dai3 sie im folgenden nicht nach
Stadien getrennt besprochen werden. Unterschiede fanden sich
in der Frequenz der Bewegungen zwischen der 1. Calyptopis und

den Ubrigen Larvenstadien.

Die Angaben zur Dauer und Geschwindigkeit von Bewegungen
erfolgen jeweils flr die am hdufigsten beobachtete Schlagfre-
gquenz von 9 - 10 Hz (siehe Kap. 3.3.4. und 3.3.6.).

Bei der Untersuchung der Bewegungen hat sich gezeigt, daB
die Schwimm- und die Filtrationsbewegungen stets gleichzeitig
und zeitlich koordiniert ablaufen. Reine Schwimmbewegungen
oder reine Frefbewegungen, wie fiir Copepoden beschrieben
(STORCH & PFISTERER 1926, CANNON 1928, LOWNDES 1935, PRICE &
PAFFENHOFER 1984), wurden an Krill-Larven nicht beobachtet,
Auch erfolgen die Bewegungen der Extremitatenpaare synchron
mit Ausnahme der 2. Antenne bei einer Anderung der Schwimm-
richtung. Im folgenden sollen zundchst die Schwimmbewegungen
der 2. Antenne, dann die Filtrations- und Schwimmbewegungen
der Mundwerkzeuge sowie die rdumliche und zeitliche Koordin-
ation der Bewegungen der Extremitdten, die erzeugten Strdmun-

gen und die Frequenz der Bewegqgung beschrieben werden.

Schwierigkeiten ergaben sich durch die nur Jeweils
zweidimensionale Abbildung dieses komplexen Bewegqgungsablaufs
auf dem Film sowie dadurch, daB wichtige Einzelheiten nur bei

entsprechend hoher VergrdfBerung zu erkennen waren, wodurch

46



dann aber der Zusammenhang mit anderen Bewegungen schwer
herzustellen war. Um dennoch die Bewegungen beschreiben zu
konnen, war es notig, diese aus unterschiedlichen Richtungen
mit Objektiven niedriger bis mittlerer VergrdBerung (1,6 -
20 x) zu filmen. Ein GroBteil der Arbeit bestand darin, sich
in die einzelnen Bewegungsabldufe einzusehen, um spdter die

Szenen miteinander kombinieren zu kOnnen.

3.3.1. Schwimmbewegungen der 2. Antenne

Abb. 13 und 14 sind Zeichnungen des Bewegungsablaufs,

gefilmt von caudat bzw. von dorsatl.

Zum Beginn des Propulsionsschlages (Abb. 13, 8i1d 3; Abb.
14, Bild 1) ist die 2. Antenne in einem Winkel von ca. 15° zur
Kdrperldngsachse gerade nach vorn gestreckt, Exo- und Endopo-
dit sowie die an deren distalen Ende inserierten Setae sind
dicht beieinanaer. In den ersten 30 ms, die die 2. Antenne
nach hinten bewegt wird, weichen Exo-und Endopodit auseinan-
der, und gleichzeitig werden die Setae entfaltet. Die 2.
Antenne wird mit Ende des Propulsionsschlages mit max. 2,5 cm
sec™l nach caudat bewegt. Die Gesamtdauer des Propulsions-
schiages betrdgt etwa 90 ms. Die Umkehr der Bewegungsrichtung
erfolgt in der Regel, wenn sich die 2. Antenne in einem Winkel
von knapp 90° zur Kdrperldngsachse befindet. Zur Steigerung
der Antriebskraft kann die Umkehr der Bewegungsrichtung
zeitweilig erst in einem Winkel von 140 - 150° zur KGrper-
ldngsachse erfolgen. Abb. 3 zeigt den Carapax einer Calyptopis
von der Seite. Er hat im Bereich der 2. Antenne eine Ausspa-
rung, um diese Bewegungen zu ermdglichen, und ist erst im

Bereich der Mundwerkzeuge nach ventral verbreitert.
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Abb. 13. Schwimmbewegungen der 2. Antenne einer 2. Calyptopis
von Euphausia superba von caudat, dorsale Seite aben

(7 x). At =15 ms.
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Abb.

14,

Antenne sowie Reinigung von
Calyptopis von Euphausia
At = 15 ms, zwischen

Schwimmbewegungen der 2.
und 2. Antenne einer 3.

1.

superba von ventral (20 x).

Bild 18 wund 19 45 ms, zwischen Bild 19 und 20
75 ms.
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Wahrend des Rlckholschlages werden Exo- und Endopodit sowie
die Setae zusammengelegt und-die Setae zusdtzlich nach hinten
abgeknickt, um den Wasserwiderstand zu reduzieren (Abb. 13, Bild
1 und 2; Abb. 14, Bild 6 und 7). Beim Rlckholschlag erreicht
die 2. Antenne Geschwindigkeiten von etwa 3 cm sec-l.

Der Rlckholschlag ist mit einer Gesamtdauer von etwa 40 ms
deutlich kirzer als der Propulsionsschlag.

Neben der VergrtBerung des Schlagwinkels diente auch die
Erhdhung der Schlagfrequenz einer Steigerung des Antriebs
(siehe Kap. 3.3.6.).

3.3.2. Reinigung von 1. und 2., Antenne

Ausli8sena fiir eine Reinigungsbewegung waren haufig
spindse Diatomeen, die sich in den Setae der 2. Antenne
verhakt hatten,

UDie Reinigung der Antennen (Abb. 14) erfoclgt aus der
laufenden Bewegung heraus direkt im AnschluB an einen Rlck-
holschlag. Die 2. Antenne wird sehr kurz (ca. 15 ms) nach
caudat bewegt, dabei werden Exo- und Endopodit gespreizt (Abb.
14, Bild 9). AnschlieBend werden 1. und 2. Antenne aufeinan-
derzubewegt, so daf die Spitze der 1. Antenne mit ihren Setae
zwischen die Setae von Exo- und Endopodit der 2. Antenne, die
jetzt wieder geschlossen werden, kommt. Bei der nun folgenden
caudat gerichteten Bewegung der 2., Antenne wird der distale
Teil der 1. Antenne ausgekdammt (75 ms) (Abb. 14, Bild 10 - 13)
und die 2. Antenne anschlieBend weit nach caudat geschlagen
(30 ms), ohne daB, wie beim Propulsionsschlag, die distalen
Teile rund die Setae gespreizt werden (Abb. 14, Bild 14). Die
Entfaltung der Setae der 2. Antenne zu Beginn des Propulsions-
schlages erfolgt daher nicht passiv durch Strdmungen, sondern
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unterliegt der Kontrolle des Tieres. Die Reinigung der 2.
Antenne erfolgt durch den 1. Thoracopoden sowie 1. und 2,
Maxille, indem die 2. Antenne zwischen Exo- und Endopoditen
des 1., Thoracopoden gelegt wird und die 1. und 2. Maxille auf
der 2. Antenne liegen. Der erste Thoracopode beginnt das
Auskdmmen der 2. Antenne, indem er sehr weit, mit jetzt wieder
geschlossenem Exo- und Endopoditen, nach hinten bewegt wird.
Danach werden die distalen Teile der Setae der 2. Antenne
durch langsame Vorwédrtsbewegung der 2. Antenne aus dem 1.
Thoracopoden herausgezogen (ca. 165 ms) und die 2. Antenne
anschliefend in einer sehr schnellen Bewegung (15 ms) wieder
nach vorn gebracht, Die Gesamtdauer der Reinigungsbewegung
betrdgt in der Regel etwa 300 ms. Auf den zeitlichen Ablauf
und die Koordination von 2. Antenne und Mundwerkzeugen wird in
Kapitel 3.3.4. noch genauer eingegangen werden,

3.3.3. Filtrations- und Schwimmbewegungen der Mundwerkzeuge

Filtrationsbewegungen von Crustaceen wurden teilweise als
automatisch ablaufender, periodischer Vorgang {(STORCH &
PFISTERER 1926, CANNON 1928) aufgefaft. Bereits LOWNDES (1935)
vertrat die gegenteilige Ansicht. U,a. die Arbeiten von KOEHL
& STRICKLER (1981), COWLES & STRICKLER (1983), PRICE &
PAFFENHOFER (1984) und PRICE & PAFFENHOFER (in press), die
sich auf visuelle Untersuchungen des Verhaltens von Copepoden
stitzen, haben gezeigt, daB die Filtrationsbewegungen eine
grof3e Plastizitdt aufweisen und aufgrund dessen einer neurona-
len Kontrolle unterliegen miussen. Wie im folgenden gezeigt
werden soll, variiert das Bewegungsmuster der Krill-Larven
nicht so stark wie das der untersuchten Copepoden. Es
sollen zundchst die Filtrationsbewegungen bestehend aus
Propulsionsschlag, Rlickholschlag und Ausk@dmmen bzw. Handhaben
und Ingestion der Nahrung beschrieben werden (Abb. 15 und 16)
und dann auf Abweichungen eingegangen werden. Bei der Be-
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schreibung von Propulsionsschlag und Riickholschlag werde ich
mich zundchst auf 2. Maxille und 1. Thoracopoden beschridnken.
Die Bewegungen der 1. Maxille werden in Kap. 3.3.4.3. be-

schrieben.

3.3.3.1. Propulsionsschlag

Von lateral gesehen, beginnt der Propulsionsschlag damit,
dafy der stark verbreiterte Coxopodit und der Basipodit des 1.
Thoracopoden gedrenht werden, bis sie im rechten Winkel zur
Kdrperlidngsachse stehen. Der Spalt zwischen den inneren,
lateralen Kanten der Coxopoditen wird dabei fast geschlossen.
Gleichzeitig werden die Coxopoditen der 1. Thoracopoden
lTangsam nach hinten beweygt, wdhrend die distalen Teile sich
noch in der Rickholphase befinden und Kontakt mit der 2.
Maxille haben, die geringfligig nach caudat bewegt wurde (Abb.
15, Bild 1 - 2, 7 -9) {(siehe auch Kap. 3.3.4.1.).

Auf Filmaufnahmen von ventral wird deutlich, daB die 2.
Maxillen zu Beginn des Propulsionsschlages weit auseinander,
rechtwinklig zur Bewegungsrichtung stehen. Wdahrend des
Propuisionsschlages des 1. Thoracopoden wird der Fangraum nach
ventral getdffnet, da die 2. Maxille ebenfalls nach caudat
bewegt wird. Die Setae der 2. Maxillen werden jeweils v-fGrmig

mit der Offnung zur Mittellinie gehalten.

[m weiteren Verlauf des Propulsionsschlages wird der
distale Teil des 1. Thoracopoden mit hoher Geschwindigkeit
nach caudat geschlagen. Der proximale Teil, d.h. der Coxopodit
wird nur noch geringfigig nach hinten bewegt, von ventral
gesehen ist der distale Teil des 1. Thoracopoden nach hinten
umgek lappt (Abb. 15, Bild 3 und 4, 10 und 11).

Die 2. Maxille wird wdhrend des Propulsionsschlages

langsam um etwa 20° nach hinten bewegt. In Abb. 15, Bild
3 -5, 10 und 11 sieht man deutlich, wie zu diesem Zeitpunkt
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die Setae v-fOrmig gespreizt sind, wobei die der vorderen
Reihe nach vorn und die der hinteren Reihe nach hinten
gerichtet sind. Dadurch und durch den herabgezogenen Carapax-
rand erzielt die Larve einen nur nach ventral gedffneten

Fangraum.

Gegen Ende des Propulsionsschlages werden die 2., Maxil-
len, von ventral betrachtet, aufeinanderzubewegt und dabei
gleichzeitig gedreht, so daB die Spitzen der Filtersetae in
Richtung Munddéffnung bewegt werden. Die 2. Maxillen werden bis
zu einem Winkel wvon 40° zur Bewegungsrichtung - mit der

inneren Kante nach vorn - gedreht.

Von ventral-caudat 133t sich erkennen, daB der Protopodit
der 2. Maxille zu Beginn des Propulsionsschlages ndher zum
KOrper bewegt wird (Abb. 16, Bild 2 - 4).

3.3.3.2. Rilckholschlag

Der RUckholschlag wird eingeleitet mit einer Drehung des
Coxopoditen des 1. Thoracopoden, so daB die inneren Kanten
jetzt wieder etwas der Mundoffnung zugewandt sind (Abb. 15,
Bild 5 und 12). Wahrend des ersten Teils des Rickholschlages
wird die 2, Maxille nicht bewegt. Ihre Bewegung setzt erst
ein, nachdem sich der 1. Thoracopode der 2. Maxille stark
gendhert hat. Auf Filmaufnahmen von ventral sieht man, daf die

»
|

Abb. 15. Bewegungsablauf von 2., Antenne, 2. Maxille und 1.
Thoracopoden (19 x). In Bild 1 sind zusédtzlich Lage
von Mandibel (Md), Labrum (Lbr), Labium (Lbi) und
ventraler Rand der Futterrinne (Fr), in Bild 3 ist
die Lage der zwei langen nach vorn zwischen die 2.
Maxille reichenden Setae des Coxopoditen des 1.
Thoracopoden eingezeichnet. Linien, die von anderen
Extremitdten verdeckt sind, sind unterbrochen
gezeichnet. Die Zeitdifferenz zwischen zwei aufein-
anderfolgenden Bildern betrdgt 15 ms.
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Bewegungsablauf von 1. Maxille (a), 2. Maxille (b)
und 1., Thoracopoden {(c) von ventral, caudat-lateral
(58 x). Labrum (Lbr) und Labium (Lbi) sind am
linken, Carapaxrand (d) ist am unteren Bildrand zu
sehen. Zu beachten sind die unterschiedliche Breite
des Coxopoditen (Cp) und Basipoditen (Bp) des 1.
Thoracopoden wdhrend des Propulsions- und des
Rickholschlages sowie die von Bild 8 nach Bild 9
stark verdnderte Durchbiegung der Setae des 1.
Thoracopoden (durch Pfeil gekennzeichnet). Es sind
nur die Extremitdten der rechten Korperseite gezeich-
net. Die Kdrperachse (gepunktete Linie) dient der
Orientierung. At = 12,5 ms.
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2. Maxillen gleichzeitig mit der Bewegung nach vorn auch nach
aufBen bewegt und wieder senkrecht zur Bewegungsrichtung
gedreht werden (Abb. 15, Bild 6 und 7, 13 und 14).

Wédhrend des Rickholschlages des 1. Thoracopoden werden
die hinteren Filtersetae der 2. Maxille ausgekdammt, indem die
Setae des Coxopoditen des 1. Thoracopoden von caudat auf den
proximalen Bereich der hinteren Filtersetae aufgelegt und in
Richtung auf das Labium Uber die Setae der 2. Maxillen bewegt
werden., In der SchluBphase des Rickholschlages, wenn der 1.
Thoracopode an seinem vorderen Umkehrpunkt angelangt ist, wird
das Auskammen des hinteren Filters der 2. Maxille dadurch
vollendet, daB der Protopodit der 2. Maxille (Abb. 16, Bild
10 - 12) vom Kdrper weg bewegt wird und so die Filterborsten
der 2. Maxille fast in ihrer gesamten Ldnge von den Setae des
1. Thoracopoden Uberstrichen werden.

3.3.3.3. Ausk@mmen bzw., Handhaben und Ingestion der Nahrung

Nachdem Nahrungspartikel wie oben beschrieben filtriert
wurden, mussen sie zur Mundéffnung gebracht werden. Zu
unterscheiden sind dabei das Auskdmmen kleiner Partikel und
die Handhabung grdéBerer Partikel.

Das Auskdmmen kleiner Partikel erfolgt bei jedem Schlag
wie oben beschrieben von caudat durch die Setae des Coxopodi-
ten des 1. Thoracopoden. Die vorderen feingefiederten Setae
der 2. Maxille werden mit Hilfe der Setae des Coxopoditen der
1. Maxille ausgekdmmt. Die Bewegungen der 1. Maxille variieren
stdrker als die der anderen Setae. Im folgenden sind Bewegun-
gen etwas verallgemeinert wiedergegeben.

Der Coxopodit der 1. Maxille wird wdhrend des Propul-
sionsschlages um die Ldngsachse gedreht, so daf3 die Setae sich
den Filtersetae der 2. Maxille ndhern. In manchen Schldgen ist
die Drehung so stark, dafs die langen Setae ganz aus der Spalte
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des Labiums herausgezogen werden (Abb. 16, Bild 4 - 6).
Wéhrend des Ruckholschlages wird der Coxopodit wieder in die
Ausgangslage zuriickgedreht, wodurch die vordere Reihe Filter-
setae der 2., Maxille ausgekdammt wird und sich die Setae der 1,
Maxille wieder zwischen das Labium in Richtung Munddffnung
schieben (Abb. 16, Bild 7 und 8). In der Regel wird auch der
Basipodit der 1. Maxille wdhrend des Propulsionsschlages in
Richtung der 2. Maxille gedreht (Abb. 16, Bild 1 - 6), aber
nur selten zum Auskdmmen der distalen Teile der 2. Maxille

verwendet,

Die Rickdrehung des Basipoditen im Laufe des Rickhol-
schlages wird meist damit beendet, da die Dornen der Basipo-
diten der 1. Maxillen ineinandergesteckt werden. In der Regel
werden die Basipoditen beim folgenden Propulsionsschlag wieder
in Richtung der 2. Maxille gedreht. Hdufiger bleiben sie auch
iber mehrere Schldge ineinandergesteckt und werden dabei

gegeneinander bewegt.

Ein Handhaoen grGferer Nahrungspartikel konnte nicht
direkt beobachtet werden, wird aber sehr wahrscheinlich mit
den 0Oornen des Basipoditen der 1. Maxille geschehen. Sowoh]
die mittlere Reihe Setae der 2. Maxille als auch einige der am
1. Thoracopoden gefundenen Setae bzw. Dornen werden dazu

dienen, Nahrungspartikel festzuhalten.

Bei jedem Schlag werden filtrierte Partikel zum Labium
transportiert und konzentrieren sich dort. In unregelmédBigen
Abstdnden erfolgt die eigentliche Nahrungsaufnahme. Dies ist
ein relativ langsamer Vorgang, der sich sehr gut auf den unter
dem Mikroskop gedrehten Videofilmen von festgeklebten Tieren
beobachten 1ief3. Das Labium wird auseinanderbewegt, so dafl
sich die Spalte verbreitert., Die sonst unbewegten Mandibeln
werden ebenfalls auseinanderbewegt. Die Schneidkanten, die
normalerweise ineinandergreifen, liegen jetzt weit auseinan-
der. Die hintere Spitze des Labrums, die in geschlossenem
Zustand auf den Mandibeln aufliegt, wird zurlckgezogen, so daf}

60



die Munddffnung gedffnet ist. In diese Offnung werden nun die
Setae des Coxopoditen der 1. Maxille proximal im Bereich des
Labiums und die Dornen des Basipoditen weiter distal im
Bereich der Schneidkanten der Mandibel in die Munddffnung
hineingesteckt.

Beim Schliefen der Munddffnung wird gleichzeitig die 1.
Maxille herausgezogen. Etwaige daran haftende Nahrung wird
abgestreift., Der Abschluff der Munddffnung erfolgt durch das
Labrum, das sich wieder auf die Mandibeln legt, und dabei
wahrscheinlich die Nahrung nach dorsal Richtung Kaufldchen und
Oesophagus driickt. Das Uffnen und SchlieBen der Mundéffnung
erfolgt meist mehrmals mit kurzen Abstédnden hintereinander.
Die Bewegung der Filterextremitdten wird dabei nicht unter-
brochen.

3.3.4. Zeitliche und raumliche Koordination der Bewegungen

Der im vorherigen Kapitel beschriebene Bewegungsablauf
ist aufgrund seiner Komplexitdt Uber mehrere Schldge hinweg
nicht im Detail erfafbar. Unterschiede zwischen aufeinander-
folgenden Schldgen sind nur in Ausnahmefdllen zu erkennen.

Um diese Bewegungsabldufe Uber ldngere Zeitabschnitte
erfassen zu kdnnen, wurde der Informationsgehalt der Filmauf-
nahmen stark reduziert, indem nur die Ortsverdnderung einzel-
ner markanter Punkte der Extremitdten Ulber die Zeit graphisch
dargestellt wurde. Diese Darstellungsweise hat den Vorteil,
daB Informationen 1Uber die Frequenz der Bewegung, die
Geschwindigkeit der Extremitdten in den einzelnen Phasen des
Schlages und die Koordination der Extremitdten untereinander
relativ leicht zugdnglich sind.

Bei den folgenden Darstellungen ist zu beachten, daB

sich die Bewegungsmuster wdhrend der untersuchten Phase der
Larvalentwicklung des Krills nicht unterscheiden, wohl aber
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Unterschiede in der Bewegungsfrequenz zwischen den Larvensta-
dien und auch bei ein und demselben Individuum auftreten. Bei
der niedrigsten beobachteten Schlagfrequenz von etwa 4 Hz
betrdgt die Dauer eines Schlages 250 ms. Bei einer Schlagfre-
guenz von 12 Hz erstreckt sich jeder Schlag nur noch Uber
Y43 ms. Die Dauer der einzelnen Phase dndert sich jeweils
proportional zur Anderung der Schlagfrequenz.

Die graphischen Darstellungen der Bewegungsmuster sind,
wenn nicht anders angegeben, jeweils so orientiert, dafds eine
Bewegung nach oben einer Bewegung nach vorn und eine Bewegung

nach unten einer Bewegung nach hinten entspricht,

3.3.4.1, 2. Maxille und 1. Thoracopode

Die Auswertung der in Abb. 18 wiedergegebenen Bewegungs-
abldufe erfolgte durch von. lateral gefilmte Bewegungen, In
Abb. 17 sind Orientierung des Tieres und Lage der einzelnen
MeBpunkte wiedergegeben.

Abb. 18 zeigt das am hdufigsten beobachtete Bewegungsmu-
ster von 2. Maxillen und 1. Thoracopoden. Es dient gleichzei-
tig der Nahrungsfiltration und dem Schwimmen., 2, Maxillen und
1. Thoracopoden werden stets mit gleicher Frequenz in die
gleiche Richtung bewegt. Die Amplitude der Bewegung der 2.
Maxillen erwies sich als sehr konstant (Abb. 18a). Fang- und
Greifbewegungen wie flur Copepoden beschrieben (z.B. PRICE &
PAFFENHOFER 1984), wurden selbst dann nicht beobachtet, wenn
sich grofere Diatomeen-Zellen (@ 10 - 150 pm), in nur
100 - 300 pm Entfernung von der 2. Maxille befanden.

Abb. 18c zeigt die Bewegung zweier Punkte auf dem

Coxopoditen und eines Punktes auf dem Basipoditen des 1,
Thoracopoden. Die Drehung des Coxopoditen des 1. Thoracopoden
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Abb. 17. Zeichnung nach einem Filmbild zu Beginn des Riickhol-
schlages (104 x).
a 1. Antenne, b 2. Antenne, ¢ 1. Maxille, d 2.
Maxille, e 1. Thoracopode, Lbr Labrum, Lbi Labium,
Md Mandibel, 1 - 7 Lage der Mefipunkte

bewirkt, daf die Kurve fir den MeBpunkt 1 widhrend des
Rickholschlages oberhalb und wédhrend der schnellen Phase des
Propulsionsschlages unterhalb der Kurve von MeBpunkt 2 liegt.

Die Drehung des Coxopoditen erfolgt relativ langsam
innerhalb von 30 - 45 ms zu Beginn jedes Propulsionsschlages.
Die Bewegungen des Basipoditen des 1. Thoracopoden erfolgen
jeweils gleichsinnig zum Coxopoditen mit einer zeitlichen
Verz8gerung von etwa 30 ms. Die Amplitude der Bewegungen ist
im Vergleich zum Coxopoditen grdfer und variiert stérker.

Endo- und Exopodit des 1. Thoracopoden zeigen die gridfite
Amplitude in der Bewegung (Abb. 18b). Die Umkehr der Bewe-
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gungsrichtung vom Endopoditen erfolgt aufgrund der Drehung des
1. Thoracopoden zu Beginn des Propulsionsschlages etwa 15 ms
eher als die des Exopoditen.

3.3.4.2. 2. Antenne, 2., Maxille und 1. Thoracopode

Abb. 19 gibt die Lage der MeBpunkte, Abb. 20 das Bewe-
gungsmuster von 2. Antennen, 2. Maxillen und 1. Thoracopoden

liber die Zeit wieder.

Die ersten sieben abgebildeten Schldge entsprechen dem
Bewegungsmuster von Abb. 18 und sind ebenfalls Filtrationsbe-
wegungen. Die Koppelung zwischen den Schwimmbewegungen der 2.
Antennen einerseits und den Filtrationsbewegungen von 2.
Maxillen und 1. Thoracopoden andererseits erfolgt im Normal-
fall mit einer Phasenverschiebung von 180°, d.h. die 2.
Antenne befindet sich jeweils im Propulsionsschlag, wdihrend
sich die Mundwerkzeuge im Rickholschlag befinden und umge-
kehrt. Die Koppelung zwischen den Bewegungen der 2. Antenne
und den Mundwerkzeugen wird nur in Ausnahmefdllen unterbro-
chen, so daf3 Filtration und Schwimmen in der Regel gleichzei-
tig erfolgen.

Einige der Ausnahmefdlle sind in Abb. 20 dargestellt. Die
bereits in Kap. 3.3.2. beschriebene Reinigungsbewegung der 2.
Antenne setzt direkt aus der laufenden Bewegung heraus ein,
Die Bewegung der 2., Antenne nach caudat erfolgt dabei erheb-
lich weiter und schneller als im Rahmen der Schwimmbewegungen.
2. Maxille und 1. Thoracopode werden ebenfalls deutlich weiter
nach hinten bewegt als normal.

Direkt anschlieBend an die Reinigung der 2. Antennen
durch die Mundwerkzeuge beginnt eine Phase, in der die 2.
Antenne zur weiteren Reinigung ausgeschlagen wird. Die

Schlagfrequenz ist deutlich erhdht und reicht von 18 Hz zu
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Apb. 19. Zeichnung nach einer Filmaufnahme von dorsal, lateral
{52 x). Nur die Extremititen der rechten Seite sind
gezeichnet.

® MeBpunkta auf 2, Antenne (1), 2. Maxille {(2) und
1. Thoracopoden (3)

Beginn, Uber 14 Hz im mittleren Bereich bis zu 12 Hz am Ende
des Ausschlagens. Der Verlauf der Schldge ist relativ unregel-
mdBig. Wdhrend dieser Phase des Ausschlagens der 2. Antenne
ist die Koppelung mit den Bewegungen von 2. Maxille und 1,
Thoracopoden aufgehoben. Die Bewegung der Mundwerkzeuge
erfolgt stark verlangsamt mit etwa 8 Hz.

Nach Beendigung des Ausschlagens der 2. Antenne setzen
die zu Anfang beschriebenen Schwimm- und Filtrationsbewegun-
gen von 2, Antenne und Mundwerkzeugen wieder koordiniert mit
einer Frequenz von 12 Hz ein. In diesem Fall folgte nach
sechs Schldgen eine Phase, in der die 2., Maxille intensiv
ausgekdmmt wurde. Die 2. Maxille wurde wdihrend dieser Zeit
kaum noch bewegt. Die Bewegungsamplituden von 1. Thoracopoden
und 2. Antennen nahmen stark ab und waren bei der verwendeten
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VergrdRerung kaum mehr meBbar, daher ist in Abb. 20 nur der
Beginn dieser Phase wiedergegeben. Im weiteren Verlauf des
Auskdmmens erfolgten keine Schwimmbewegungen der 2. Antenne
mehr. Das gesamte Auskdmmen der 2. Maxille dauerte in diesem
Fall etwa 1 sec. Daran anschliefsend nahm das Tier das normale
Bewegungsmuster wieder auf. Ein dhnliches Verhalten wurde auch
an frei schwimmenden Larven beobachtet, die sich wdhrenddessen

sinken lieBen.

Abb. 21 zeigt anfangs ebenfalls das normale Bewegungsmu-
ster (MeBpunkte siehe Abb. 19). Die abweichenden Bewegungen
zum Ende der Szene gehen mit einem zweimaligen Schwanzschla-
gen einher, Von KILS (1979) wurde das Schwanzschwimmen fir den
adulten Krill als Fluchtreaktion beschrieben. Die adulten
Tiere erreichen dabei Schwimmgeschwindigkeiten von 60 cm sec-l
nach riickwdrts. Ahnlich dem Schwanzschwimmen der adulten Tiere
klappen die Krill-Larven bei Beriihrung mit der GefdBwand oder
anderen Tieren ihr Pleon ein- oder mehrmals sehr heftig nach
ventral., Dabei erzeugen sie keinen Ricksto, d.h. sie bleiben
auf der Stelle stehen. Die Bewegung ist jedoch so heftig, dal
sich die Larven damit aus der Umklammerung kannibalischer

Artgenossen befreien konnten,.

Das Schwanzschlagen wird eingeleitet durch eine Verringe-
rung der Amplituden der Bewegungen von 2. Maxille und 1.
Thoracopoden. Wdhrend des Schwanzschlagens sind 2. Maxille und
1. Thoracopode nach vorne gestreckt und dicht an den Kdrper
angelegt, wédhrend die Schwimmbewegungen der 2. Antenne nicht

unterbrochen werden.

Im Anschluf an dieses Schwanzschlagen wurden fir die
Dauer von 700 ms keine Bewegungen mehr beobachtet. Sowohl frei
schwimmende Larven als auch der adulte Krill (KILS 1979)
stellen von Zeit zu Zeit ihre Bewegungen ein und lassen sich
dadurch absinken.
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2?1 Amplitude, Freguenz und Geschwindigkeit der Bewegun-
gen von 2, Antenne, 2. Maxille und 1. Thoracopoden
wihrend der Filtration und zweimaligen Schwanzschla-
gens.
obere Kurve 2. Antenne
mittiere Kurve 2. Maxille
untere Kurve 1, Thoracopode

s Dauer des Schwanzschlagens
3.3.4.3. 1. Maxille und 1. Thoracopode
Die Bewegungen der 1. Maxille beim Auskdmmen in Zusammen-
nang mit der Bewegung des 1. Thoracopoden sind in Abb. 23

wiedergegeben, Gefilmt wurde von ventral, caudat-lateral
(Orientierung des Tieres und Lage der MeRpunkte siehe Abb.

22).
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Abb. 22, Zeichnung nach einer Filmaufnahme

von ventral,
caudat-lateral (116 «x).

Labrum und Labium befinden
sich links, der Carapaxrand am unteren Bildrand. Am
1. Thoracopoden sind nur die nach vorn gerichteten
Setae des Coxopoditen eingezeichnet,

® [ age der Mefpunkte
1 auf Basipodit der 1. Maxille
2 auf Coxopodit der 1. Maxille
3 auf 1. Thoracopoden
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Amplitude, Frequenz und Geschwindigkeit der Bewegun-
gen vom 1. Thoracopoden in Richtung der x-Achse und
vom Coxopoditen und Basipoditen der 1. Maxille sowohl
in x- als auch in y-Richtung.

Wahrend der untersuchten Sequenz befand sich der
Coxopodit der 1. Maxille einmal und der Basipodit der
1. Maxille dreimal in der Munddffnung, so dafB der
MeBpunkt nicht mehr sichtbar war. Im caudaten Bereich
befand sich der MeBpunkt des 1. Thoracopoden zeitwei-
1ig auBerhalb des Bildfeldes.

71






20 25 l I 30 ‘ ‘ ' ‘ 35
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Bewegungen in Richtung der y-Achse

b 1. Maxille, Basipodit obere, Coxopodit untere Kurve,
Bewegungen in Richtung der x-Achse
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Wiedergegeben sind die Bewegungen von je einem Punkt auf
Coxopodit und Basipodit der 1. Maxille sowohl in Richtung der
x- als auch der y-Achse. Ein Ansteigen der Kurve in Richtung
der x-Achse bedeutet eine Bewegung nach vorn, in Richtung der
y~Achse eine Bewegung zur Mitte, jeweils auf die Munddffnung

ZUu.

Auffillig ist, dal die Kurven der 2., Maxille sehr viel
unregelmdfiger verlaufen als die der anderen Extremitaten.
Wanhrend die Koordination der Bewegung entlang der y-Achse mit
der des 1, Thoracopoden noch teilweise vorhanden ist, ist das
Bewegungsmuster in Richtung der x-Achse sehr unregelmdffig. Die
Koppelung der Bewegungen der 1, Maxille mit dem 1. Thoracopo-
den in Richtung der y-Achse zeigt, daf die Setae der 2.
Maxille in der Regel wdhrend des Rickholschlages ausgekdammt
werden., Unterbrochen wird das Auskdmmen nur flr den Transport
von Nahrung zur Munddffnung. Die UnregelmidBigkeiten in der
Bawegung auf der x-Achse sind dadurch zu erkldren, daB3 Jjeweils
unterschiedliche Bereiche der 2. Maxille ausgekdmmt werden.
Die Kurven von Basipodit und Coxopodit verlaufen nicnt immer
gleichsinnig, Diese Extremitdtenteile kOnnen also bis zu einem
gewissen Grad wunabhdngig voneinander bewegt werden. Aufgrund
des relativ unregelmaBigen Bewegungsablaufs ist zu vermuten,
da3 das Auskdmmen und die Handhabung der Nahrung der neurona-

len Kontrolle wunterliegen,
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3.3.5. Stromungsverliufe

Der Verlauf der Strdmungen 133t sich bereits aus dem
Bewegungsablauf der Extremitdten ableiten: aufgrund der
Bewegungen werden von 2. Antenne und 1. Thoracopoden caudat
gerichtete Strdmungen erzeugt. Andere Extremitidten tragen
nicht wesentlich zur Strdmungserzeugung bei., Den im folgenden
dargestellten Strémungsverldufen liegen Filmaufnahmen von
festgeklebten Tieren zugrunde. Sie geben den tatsdchlichen

Stromungsverlauf daher nur gendhert wieder.

Abb. 24 zeigt, daB nur Teilchen in einem engen Bereich
rechts und links der Mittellinie des Tieres keine seitliche
Ablenkung ihrer Driftbahn erfahren und daB sie, wenn sie sich
ventral von der 1. Antenne befinden, wahrscheinlich in den
Bereich der Mundwerkzeuge gelangen werden., Partikel, die
unmittelbar in die Nédhe der 2. Antenne kommen, werden halb-
kreisf6rmig nach auf3en abgelenkt. Teilweise gerieten diese
Partikel nach dem Verlassen des Bereichs der 2. Antenne in
den der Mundwerkzeuge. Es wurde jedoch nie beobachtet, daB
diese Teilchen aufgenommen wurden.

Vor Erreichen der 2. Antenne driften die Teilchen
kontinuierlich mit einer Geschwindigkeit von 0,2 - 0,4 cm
sec-l, Im Bereich der 2. Antenne erreichten die Partikel
maximale Geschwindigkeiten von 1,7 cm sec-l, Wihrend des
Riickholschlages bleiben die Teilchen jedoch stehen bzw. werden
kurzfristig wieder nach vorn gewegt; direkt nach Passieren der
2. Antenne betrdgt die Geschwindigkeit der Teilchen 0,4 - 0,6

cm SEC']'.

Von lateral gesehen verlaufen die DOriftbahnen von
Partikeln anndhernd halbkreisfSrmig (Abb. 25). Da die 2.
Antenne beim Propulsionsschlag neben der Bewegung nach caudat
auch geringfligig von ventral nach dorsal bewegt wird, erzeugt
sie neben der caudaten Hauptstrdmung zusdtzlich eine Stré-
mungskomponente, die die Partikel auf das Tier zu bewegen.
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Abb. 24. Richtung und Geschwindigkeit von Driftbahnen ausge-
wdhlter Teilchen in der Bewegungsebene der 2. Antenne
(29 x). Die Zeitdifferenz zwischen zwei Kreisen
betrdgt 150 ms. Bei schnellen Bewegungen sind Lage
und Richtung des Teilchens nach jeweils 15 ms durch
ein offenes Dreieck markiert. Ein geschlossenes
Dreieck gibt an, daB wédhrend der vorangegangenen 15
ms keine lLageverdnderung stattgefunden hat.

E;ﬂ vom Protopoditen Uberstrichene Fldche

il‘l von den Setae Ulberstrichene Fliche

Im Bereich der Mundwerkzeuge geraten die Partikel in die
vom 1. Thoracopoden erzeugten Strdmungen. Je nach Bewegungs-
richtung des 1. Thoracopoden werden sie entweder stark nach
caudat beschleunigt (Geschwindigkeiten zwischen 0,6 und 1l cm
sec‘l) oder beim Rickholschlag gestoppt bzw. geringfligig nach
vorn bewegt. Die Ablenkung der Teilchen im Schwanzbereich vom
Tier weg wird durcnh die vom 1. Thoracopoden erzeugten Strdmun-

gen bewirkt.
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Abb. 25. Richntung und Geschwindigkeit von Driftbahnen ausge-
wahlter Teilchen von lateral (22 x). Die Zeitdiffe-
renz zwischen zwei Kreisen betragt 150 ms. Mit
offenen Kreisen ist die Driftbahn eines Teilchens
markiert, das in den Fangraum der 2. Maxille gelangt.
Zu beachten ist, dafl Teilchen, die sich im dorsalen
Bereich befinden, keine Ablenkung nach ventral
erfahren.

von 2., Maxille Uberstrichene Fldche

Egﬂ vom 1. Thoracopoden Uberstrichene Fldche

Wie in Kap. 3.3.3.2. beschrieben, wird der 1. Thoracopode
zu Beginn des Ruckholschlages gedreht, so daB er nicht mehr
senkrecht zur Bewegungsrichtung orientiert ist. Gleichzeitig
knicken die Setae von Exo- und Endopodit nach hinten ab. Die
wirksame Fldche des 1. Thoracopoden ist dadurch wédhrend des
Rickholschlages gegeniiber dem Propulsionsschlag deutlich
verringert., Die wdhrend des Rickholschlages erzeugten Strdmun-
gen wirken nur auf Partikel, die sich in der Nédhe der Mund-
werkzeuge befinden,
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Abb. 26 gibt die Driftbahn eines Partikels in Abhdngig-
keit von der Bewegung der Extremitidten wieder. Die Bahn des
Teilchens vom vorhergehenden zum nédchsten Bild ist durch Ldnge
und Richtung des Pfeils gegeben, wobei die Pfeilspitze die
gegenwdrtige Lage des Teilchens markiert., Ein Kreis bedeutet,

dajid das Teilchen nicht bewegt wurde.

Widhrend des 1. Schlages (Abb. 26, Bild 1 - 7) unterliegt
das Teilchen uberwiegend dem EinfluB der von der 2. Antenne
erzeugten Strdmungen, u.a. erkennbar daran, dal es sich
wédhrend des Propulsionsschlages des 1. Thoracopoden nicht auf
diesen zu bewegt (Abb. 26, Bild 3). Im 2. (Abb. 26, Bild
8 - 15) und 3. Schlag (Abb., 26, Bild 16 - 22) bewegt sich das
Teilcnen wdahrend des Propulsionsschlages des 1. Thoracopoden
auf die Munddffnung zu (Abb. 26, Bild 9). Der Abstand zum
Carapaxrand betrdgt dabei etwa 100 pm. Zu Beginn des 4.
Schlages wird das Teilchen bis kurz vor die 2. Maxille bewegt
und wahrend des schnellen Teils des Propulsionsschlages des 1.
Thoracopoden mit einer Geschwindigkeit von mind. 1,3 cm sec-1

in den Fangraum der 2., baxille eingesogen,
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16 24

Driftbahn eines Partikels in Abh3dngigkeit von der
Bewegung der Extremitdten (15 x). Die Bewegungen des
Tieres sind {(entsprechend Abb. 15) schematisiert
wiedergegeben. Die 2. Antenne wurde weggelassen. Ilhre
Bewegungsrichtung ist durch einen Pfeil oben links
angegeben. Lage und Bewegungsrichtung des Partikels
sind durch ein Dreieck gekennzeichnet. Die Lange des
Striches gibt die zurilickgelegte Strecke an (At =
15 ms). Ein Kreis gibt an, daB das Teilchen nicht
bewegt wurde.



3.3.6. Frequenzanalyse

Um die Schlagfrequenzen der Mundwerkzeuge und etwaige
Abhdngigkeiten von der Konzentration des Nahrungsangebots zu
untersuchen, wurden von allen untersuchten Larvenstadien

Videoaufnahmen frei schwimmender Tiere gemacht,

Die Endvergrdfserung auf dem Videomonitor betrug 19 x. Die
Auswertung der Schlagfrequenzen erfolgte anhand der Bewegungen
der 2. Antenne, dga diese besser zu erkennen war als die

Mundwerkzeuge.

UDie Koppelung der Bewegungen zwischen 2. Antenne und
Mundwerkzeugen war wiahrend der ausgewerteten Sequenzen stets
vorhanden, so daPB indirekt Uber die Messung der Schlagfre-
guenz der 2. Antenne auch die Frequenz der Filtrationsbewegun-

gen ermittelt werden konnte.

Die Anzahl dieser Sequenzen, die filr das Jeweilige
Larvenstadium ausgewertet wurden, sowie die mittleren,
minimalen und maximalen Schlagfreguenzen, die beobachtet

wurden, sind in Tabelle 1 angegeben,

Tab., 1. Mittelwert (x) der Schlagfrequenz der untersuchten
Larvenstadien, sowie Standardabweichungen (SD) und
Spannweite., Dauer der Sequenzen 4 - 7 sec.

Stadium Sequenzen X + SD Spannweite
2: Schl1dge se c-1

C I 60 1.1 3,6 - 10,3

C II 180 0.9 7,3 - 12,3

C III 21 9,9 1.1 8,2 - 11,9

FI 40 s 1.4 7,7 - 11,8

79



Ein Unterschied in der Schlagfrequenz wurde nur zwischen
der 1., Calyptopis und den Ubrigen Larvenstadien gefunden, Die
Schlagfrequenzen der 1, Calyptopis sind mit 5,4 Schldgen sec-l
fast um die Hdlfte niedriger als die fiir die Ubrigen Larven-
stadien beobachteten Frequenzen, die zwischen 9,4 und 9,9
Schlidgen sec-1 liegen. Allerdings schwanken die beobachteten
Schlagfrequenzen der 1. Calyptopis in einem wesentlich
groferen Bereich (3,6 - 10,3 Schldge sec-l). Die Sterblichkeit
wahrend des 1. Calyptopis-Stadiums war stets sehr hoch. Es ist
moglich, daB die niedrigen Schlagfrequenzen zumindest teilwei-

se bereits geschwdchten Tieren zugeh@ren.

Die Versuche zur Abhdngigkeit der Schlagfrequenz vom
Nahrungsangebot wurden zuerst an 2, Calyptopen durchgefihrt,
Bereits wdahrend der ersten Auswertung auf "Palmer Station"
zeigte sich, daf} die Schlagfrequenzen nicht von der Futterkon-
zentration beeinfluBt werden (Tab. 2). Es wurde daher als
ausreichend erachtet, dies filir die anderen Larvenstadien zu
testen, indem deren Schlagfrequenz nur bei sehr niedrigen bzw.
sehr hohen Futterkonzentrationen gemessen wurde. Auch hier
lieRBen sich ilber den Beobachtungszeitraum keine signifikanten
Unterschiede in der Schlagfrequenz nachweisen (Tab. 2).
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Tab. 2. Mittelwert (Xx) der Schlagfrequenz der untersuchten
Larvenstadien bei verschiedenen Futterkonzentrationen,

sowie Standardabweichungen (SD) und Spannweite.
wurden jeweils 20 Sequenzen mit einer Dauer von 4
sec ausgewertet.
Futter- Beobachtungs- _
Stadium konzentration zeitraum X + 5D Spannweite
Zellen m1-1 min Schldge se e-1
C1 ohne 33 5,35 2,59 3,6 - 10,3
9100 71 5,2 0,42 4,3 6,6
17600 77 5,65 0,34 4,5 6,9
C 11 ohne 17 8,49 0,25 7,5 9,6
580 17 9,63 1,57 7,5 - 11,5
1700 23 9,52 0,79 8,2 - 12,2
2890 12 9,76 0,45 3,0 - 10,5
5780 Z8 9,15 0,25 7,5 9,6
8590 17 9,65 0,80 8,1 - 11,3
14020 25 9,66 0,72 7,8 - 11,3
19200 28 9,63 0,40 8,8 - 11,0
24000 20 9,30 0,42 8,0 - 10,9
C 111 ohne 150 9,88 1,06 8,2 - 11,9
FI ohne 79 9,72 1,66 7,7 - 11,8
23400 40 9,33 0,83 8,2 - 11,5

Es

7
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4. DISKUSSION

Im folgenden sollen die Ergebnisse der einzelnen Unter-
suchungen zu Morphologie, Bewegungsabldufen, Stromungsver ldu-
fen und Schltagfrequenzen zusammengefaist werden. Bisher liegen
keine Ergebnisse Uber die Nahrungsaufnahme und Nahrung von
Krill-Larven vor. Auch Uber Larven anderer Euphausiaceen-Arten
ist bisher nichts bekannt (MAUCHLINE 1980). Deshalb sollen die
Ergebnisse mit Literaturangaben iber die Nahrungsaufnahme von
herbivoren Copepoden verglichen werden. Daraus ergibt sich
eine Diskussion der Problematik der Filtration bei niedrigen
Reynoldszahlen. Abschlieffend wird kurz eingegangen auf das

Nanrungsspektrum der Krill-Larven.

4.1, Verhalten und Nahrungsaufnahme

Die Ergebnisse der vorangegangenen Untersuchungen ergeben
folgendes B8ild der Nahrungsaufnanme der Krill-Larven vor

Ausbildung des Fangkorbes.

Nauplien und Metanauplien nehmen noch keine Nahrung auf.
Wahrend ihres "developmental ascent" {(MARR 1962) missen sie
aus der Tiefe, in die sie als Eier gesunken sind, in die
euphotische Zone aufsteigen. Dazu sind sie aufgrund der
Insertion ihrer Schwimmextremitdten vor dem Massenschwerpunkt
gut in der Lage (MARSCHALL 1985b).

Die Calyptopis- und Furcilien-Larven mussen sich zum
Fressen in den oberen 100 - 200 m der Wassersdule aufhalten,
da sie nur hier ausreichend Nahrung finden. Die Ausbildunyg des
1. Thoracopoden als weitere Schwimmextremitdt hat nicht nur
den Vorteil, zusdtzlichen Vortrieb zu erzeugen, die Larven
kdnnen damit auch ihre Schwimmrichtung bestimmen., Dadurch, daf

2. Antenne und 1. Thoracopode zeitlich versetzt den Vortriebd
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erzeugen, wird die Fortbewegung kontinuierlicher. Gleichzeitig
nutzen die Krill-Larven die vom 1. Thoracopoden erzeugten

Stromungen zur Nahrungsfiltration durch die 2. Maxille aus.

Bei Krili-Larven ab dem 1. Calyptopis-Stadium erfolgen
Fortbewegung und Nahrungsaufnahme gleichzeitig. Aufgrund der
Doppelfunktion des 1. Thoracopoden wdre es nicht sinnvoll, die
Filtration dem Nahrungsangebot anzupassen und bei Abwesenheit
von Nahrung einzustellen, da dadurch ledigiich die Energie

fir die Bewegungen der 2. Maxille eingespart wirde,

Die eigentliche Nahrungsaufnahme beginnt mit dem Propul-
sionsschlag des 1. Thoracopoden. Die 2. Maxille wird etwas
nach caudat bewegt, so daf sich der Fangraum nach ventral
dffnet. Gleichzeitig werden die Innenkanten der Coxopoditen
durch Drehung des 1. Thoracopoden um die Ldngsachse einander
gendhert und nach caudat bewegt. Das dabei nach hinten bewegte
Wasser muB aus Kontinuitdtsgrinden ersetzt werden. Von caudat
wird dies durch den 1, Thoracopoden selbst verhindert und
der ventral herabgezogene Carapaxrand schlieBt einen Druck-
ausgleich von der Seite aus. Sobald der Fangkorb funktional
wird, d.h. nach der Hidutung zur 2. Furcilia, verliert der
Carapaxrand diese Funktion wund wird zurickgebildet. Die
seitliche Abgrenzung des Fangraumes erm@églicht es den Larven,
den Druckausgleich durch Wasser Uber den Fangraum herzustel-
ten. Dabei wird vermutlich das Wasser durch die Setae der 2.
Maxille filtriert. Auf die Problematik der Filtration soll im
ndchsten Kapitel nédher eingegangen werden. Bei der jetzt
folgenden schnellen Phase des Propulsionsschlages wird der
Fangraum durch das Zurlckbewegen der 2. Maxille ganz getffnet.
Das vom 1. Thoracopoden nach caudat bewegte Wasser kann
wiederum nur Uber den Fangraum ersetzt werden. Gleichzeitig
werden die 2. Maxillen gegen Ende des Propulsionsschlages
aufeinanderzubewegt, so daf sich das Volumen des Fangraumes
verkleinert. Da der 1. Thoracopode zu Beginn des Jjetzt
folgenden Ruckholschlages gedreht wird, verringert sich seine
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wirksame Fldche und ein Grolkteil des von ventral eingesogenen
Wassers kann nach caudat entweichen, wdhrend der 1. Thoraco-
pode nach vorn bewegt wird,

Durch die Anordnung der Extremitdten und den Bewegungs-
ablauf ist es den Krill-Larven méglich, sich sowohl wvon
kleinen im Wasser suspendierten Teilchen, die auf den
Filtersetae der 2. Maxille angereichert werden, als auch von
griéferen MNahrungspartikelin, die nach dem Einsaugen in den

Fangraum ergriffen und einzeln gehandhabt werden, zu erndhren.

4.2. Filtration bei niedrigen Reynoldszahlen

Bis vor kurzem herrschte generell die Ansicht, daB sich
herbivore Copepoden durch Filtration, bei der das Wasser
durch die Setae der 2. Maxille hindurchtritt und die Partikel
wie auf einem Sieb zuriickgehalten werden, erndhren. In
neuerer Zeit duBerten verschiedene Autoren unter Bericksich-
tigung hydrodynamischer Aspekte die Vermutung, daf der Abstand
zwischen den Setae zu klein ist, um nennenswerte Mengen von
Wasser zu filtrieren {(u.a. KOEHL & STRICKLER 1981, JPRGENSEN
1983).

Aufgrund der Jjeweiligen Durchmesser und der Strdmungs-
geschwindigkeiten sind bei Copepoden und Krill-Larven im
Bereich der Filtersetae laminare Stromungen zu erwarten, da
die die Reynoldszahlen

ev L
( & = Dichte, V = relative Geschwindigkeit,
p L = Durchmesser, pu = Viskositdt)

Re =

immer sehr viel kleiner als 1 sind. Flr Krill-Larven liegen
sie maximal bei etwa 0,017 (& = 1,0273 g cm~3, u = 0,017657
g em-l s-1, L =1 pm, Vo= 3 cm s-1y.
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Es wird sich eine laminare Grenzschicht (Abb. 27)
ausbilden. Man kann die Strdmungen innerhalb der Grenzschicht
als Schichten unterschiediicher Geschwindigkeit beschreiben,
zwischen denen keine signifikanten Mischungsvorgdnge statt-
finden. Die Grenzschicht ist definiert als die Schicht, in
der u {x,y) <99 % von Mw 1st. Die Dicke der Grenzschicht,
die die Setae umgibt, ist abhdngig von deren Ausdehnung und
Form und nimmt mit steigender relativer Strdmungsgeschwindig-
keit ab.

UCD UCD
= SEletl W it
y H--T = |
AT S— &(x)
I — Auty) |
e 9 S o 1
———

Abb. 27. "Grenzschicht an einer 1ladngsangestrdmten ebenen
Platte (schematisch)" {aus SCHLICHTING 1982).

Kleine pelagisch lebende Organismen wie Krill-Larven und
Copepoden muBten sich in ihrer Lebensweise daran anpassen, daf
ihre gesamte Oberfldche von einer laminaren Grenzschicht
umgeben ist (STRICKLER 1984). KOEHL & STRICKLER 1981 beschrei-
ben wie Eucalanus pileatus durch asynchrone Bewegungen der

Mundwerkzeuge Nahrungspartikel (ab einer bestimmten GriBe) mit
dem sie umgebenden Wasser in die Reichweite der sehr beweg-
lichen 2. Maxillen bringen und ergreifen {Abb., 28). Sie geben
aufgrund von Berechnungen fir die Dicke der Grenzschicht
14 - 23 um an bei einem halben Intersetulae-Abstand von
18 - 25 pm und kommen dadurch zu dem SchluB, daB die 2.
Maxille wdhrend dieser Phase eher wie ein Paddel, denn wie ein
Filter funktioniert. J@RGENSEN (1983) hat anhand der
Ergebnisse von KOEHL & STRICKLER (1981) und anderer Autoren
berechnet, dafs, um Wasser durch die.Setulae der 2. Maxille von
Copepoden zu filtrieren, der Druckgradient im Bereich der
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Abb.

86

28.

"Diagrams traced from high-speed films of a feeding
Fucalanus pileatus. Black streaks are dye streams

from micropipette, Heavy arrows indicate movements of
second maxillae (and of a first maxilla in F),.
Circles represent positions of and fine arrows
indicate movements of algae observed during simitar
appendage motions in other frames of films. In first
cotumn, copepod is viewed from its left side and
first maxilla has been left off for clarity. In
second column, animal is viewed from its anterior
end. Feeding currents bypass second maxillae (A-B)
until an alga nears them. Alga is captured by an
outward fling (C-D) and an inward sweep (E-F) of
second maxillae as described in text."™ (Aus KOEHL &
STRICKLER 1981).



Maxille groBer als der Druck einer 1 mm hohen Wassersdule sein
miiste. Zum Aufbau eines so hohen Druckes sind die Tiere
wahrscheinlich nicht in der Lage (JPRGENSEN 1983). Nach
KOEHL & STRICKLER (1981) funktioniert die 2. Maxille erst in
der letzten Phase des Frefvorgangs als Filter. "Water can, of
course, be forced to move through very narrow gaps when given
no other escape route., During the closing of the second
maxillae over an alga, for example, water is squeezed out
between the setae ... ." (KOEHL & STRICKLER 1981).

Die Berechnung der Grenzschichtdicke ist in der Regel nur
ndherungsweise mdglich (SCHICHTING 1982). Hier 1ist die
Berechnung noch dadurch erschwert, dal die Setae absolut und
relativ zu den Grenzschichten sehr klein sind. Eine experi-
mentelle Uberprifung der Ergebnisse wire nur an vergrdBerten
Modellen méglich., Zusdtzlich erschwert wird die Berechnung
dadurch, daB die 2. Maxille nicht als ein stationdres Sieb
wirkt, sondern sowohl die 2. Maxille als auch andere Extremi-
tadten in ihrer Ndhe bewegt werden. Der Einfluf3 dieser Bewegun-
gen auf die Grenzschicht ist schwer abschdtzbar. KOEHL &
STRICKLER (1981) geben daher an, daB sie lediglich die
GrdBenordnunyg der Grenzschicht berechnet haben,

Im Laufe der vorliegenden Untersuchung an Krill-Larven
wurden eine Reihe von Beobachtungen gemacht, die nahelegen,
daff die 2. Maxillen trotz der sehr kleinen Abstdnde der

Setulae wie ein Filter funktionieren:

- Wenn die 2. Maxille zum Ergreifen von Partikeln dienen
sollte, wdre es glinstiger, wenn die Setae nur in einer
Reihe stehen wirden. Die Fldche, die von den Setae bedeckt
werden kann, sollte stark vergrdipperbar sein und die
Bewegungsméglichkeiten sollten nicht eingeschrankt sein, um
Teilchen auch in weiterer Entfernung und aus verschiedenen
Richtungen eryreifen zu kdnnen. Diese Bedingungen ertfillt
die 2. Maxille der Krill-Larven nicht. Die Setae bilden
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einen nur nach ventral offenen Raum. Die Filterfldche ist
kaum verdnderbar, und die 2. Maxille ist durch den Carapax-

rand in ihrer Bewegungsfreiheit stark eingeschrdnkt.

- Asynchrone oder unregelmaiige Bewegungen zum Heranfiihren von
Partikeln wurden nicht beobachtet. Die 2. Maxille zeigte den
konstantesten Bewegungsrhythmus von allen Extremitdten.

- Sowohl der vordere als auch der hintere Teil des Filters
werden regelmdBBig ausgekédmmt.

- Seitliche Abschirmung der 2. Maxille und die Vergrdf3erung
bzw. Verkleinerung der wirksamen Fldche des 1. Thoracopoden
zu Beginn des Propulsionsschlages bzw. Rlckholschlages legen
den SchluBB nahe, daB ein Filtrationsstrom von vorn durch
den Fangraum der 2. Maxille nach caudat erzeugt wird.
Partikel, die sich wdhrend des Propulsionsschlages dicht vor
der 2. Maxille befanden, wurden mit hoher Geschwindigkeit
eingesogen. Die Bewegungen der 2. Maxille dnderten sich
dabei nicht,

Nimmt man an, daf3 die 2. Maxille der Krill-Larven
tatsdchlich als Filter wirkt, stellt sich die Frage, wie dies
in Anbetracht des kleinen Intersetulae-Abstandes von nur 2 - 5
Hm (MARSCHALL 1985a) mdglich ist.

Mit Hilfe eines ausreichend hohen Druckunterschiedes
kdnnte Wasser zwischen den Setulae hindurchgepreft werden. Die
seitliche Bedeckung der Mundwerkzeuge schridnkt den Wasserein-
strom auf einen kleinen Bereich ein, so da es den Krill-Lar-
ven mdéglich ist, im Bereich der 2. Maxille einen hBheren
Druckgradienten aufzubauen, als dies Copepoden mit ihren
freistehenden Mundwerkzeugen kbnnen.

Neben dem Aufbau eines starken Druckgradienten kdnnten

die Krill-Larven den Durchtritt von Wasser durch die Setulae
zusdtzlich durch eine Verringerung der Grenzschicht erleich-
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tern, z.B. indem sie die relative Strdmungsgeschwindigkeit
erhohen. Das gegen Ende des Propulsionsschlages beobachtete
Orehen und Aufeinanderzubewegen der 2, Maxillen kinnte u.a.
diesgm Iweck dienen.

Interessant ist ferner der Vergleich der Feinstruktur der
Setulae von Copepoden und Krill-Larven {Abb. 29). Die Setulae
auf der 2. Maxille von Copepoden sind, soweit bisher mit dem
Rasterelektronenmikroskop untersucht, rund und weisen keine
Tertidrstrukturen auf. Die Setulae der Maxille der Krill-Lar-
ven haben ein deutliches Profil, das dem eines Fllgels dhnelt.
Die schmale Kante des Profils trdgt Setae 3. Ordnung. Die
Bedeutung dieses Profils flir den Strdmungsverlauf und die
Ausbildung der Grenzschicht ist nicht ohen weiteres abschitz-
bar. Es liegt jedoch nahe zu vermuten, dall auch dies eine
Anpassung der Krill-Larven an eine Uberwiegend filtrierende

Lebensweise ist,

Nach dem was bisher Uber die Erndhrung der Copepoden
bekannt ist, scheinen diese zumindest zwei Erndhrungsweisen zu
haben. Zum einen nehmen sie grofe Partikel in ihrer Ndhe wahr
und ergreifen diese aktiv, zum anderen reichern sie passiv
kleine Partikel auf der 2. Maxille an. Unbekannt ist bisher
noch, ob dies durch Filtrieren oder einen anderen Mechanismus
erfolgt. Krill-Larven scheinen sich dagegen lUberwiegend
filtrierend zu erndhren, kénnen aber auch groPe Partikel
ergreifen, wenn sie in den Fangraum der 2. Maxille eingesogen

wurden.
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4.3, Nahrungsspektrum

Krill-Larven haben ein sehr grofles Nahrungsspektrum, Mit
den feinen Filtersetae der 2. Maxille sind sie in der Lage,
noch sehr kleine Partikel aus dem Wasser herauszufiltrieren.
Aufgrund der hydrodynamischen Komplikationen ist die Vorher-
sage der unteren Grenze der Partikelgrofen anhand der Inter-
setulae-Distanzen nur mit Vorbehalt mdoglich. Es werden aber
wahrscheinlich noch Partikel ( 2 pm filtriert werden konnen.
Aufgrund der Grenzschicht um Setulae und Partikel ist der
Abstand zwischen den Setulae groBer als der kleinste Durchmes-
ser von Partikeln, die noch zurickgehalten werden. Die
Krill-Larven sind dadurch in der Lage, Nahrungsressourcen mit
einer hohen Biomasse und Produktivitdt auszunutzen. Unter-
suchungen von VON BROCKEL (1981) im Gebiet zwischen der
Bellingshausen See, der Bransfield Straffe und SuUd-Georgien
haben gezeigt, daB im Februar, also zur gleichen Zeit, in der
auch die Krill-Larven hier auftreten (MARR 1962, HEMPEL &
HEMPEL 1978, HEMPEL et al. 1979), bis zu 90 % der Primdrproduk-
fon von Diatomeen, u-Flagellaten und Dinoflagellaten < 20 um
produziert werden und dall dieser GréBenbereich auch in der
Regel die meiste Biomasse stellt (siehe auch HEMPEL 1985).

Strukturen, wie sie die mittlere Reihe von Setae der 2.
Maxille, die Dornen des Basipoditen der 1. Maxille und die
Schneidekanten der Mandibel aufweisen, zeigen, daff die
Krill-Larven aber auch grdfere Partikel zu ihrer Erndhrung

ausnutzen kdnnen.

A

Abb. 29. a Krill-Larve, 2. Maxille, Setae 1., 2. und 3.
Ordnung (siehe auch MARSCHALL 1985a,Fig. 5a - e).
Bildleiste siehe Abb. 5.
b Labidocera aestiva, 2. Maxille, Setae l. und 2.
Ordnung (aus TURNER 1978).
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Im oberen Bereich des Grdflenspektrums liegen sowohl grofe
Diatomeen als auch kleine Zooplankter wie Copepoden wund
Copepodite sowie mesoplanktische Larven. Krill-Larven werden
sich aber kaum von gut schwimmenden Zooplanktern erndhren
kdnnen, da ihre Schwimmgeschwindigkeit etwa 0,4 - 1 cm sec~-l
betrdgt (MARSCHALL 1985b) und sie nicht in der Lage sind,

diese Geschwindigkeit auch nur kurzfristig zu erhGhen.

Das potentielle Nahrungsspektrum beginnt demnach bei
einer unteren Grdofle von etwa 2 pm und endet bei Organismen,

die fast so grof3 sind wie die Krill-Larven selbst.

Bei der Aufnahme von grofferen Partikeln missen diese
bereits vor der Mundéffnung zerkleinert werden. Dies muf3
zwangsldufig zu Verlusten von partikuldrer und geldster
organischer Substanz fihren. Will man in Frefversuchen die
Menge des aufgenommenen Kohlenstoffs ermitteln, so kann es zu
Fehlern kommen, wenn, wie Ublich, die aufgenommene Menge
Kohlenstoff allein Uber die Abnahme der Zellzahl wdhrend der
FreBversuche bestimmt wird, Die Gr6Be dieser Verluste saollte

daher in fFrelBdversuchen mitbestimmt werden.
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