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MEERESBIOLOGIE

) Athleten des Meeres:
Zur Okophysiologie pelagischer Kalmare*

ie grofiten wirbellosen Tiere, Riesen-

kalmare der Gattung Architeuthis, ha-
ben die Phantasie des Menschen befliigelt,
seit er die Meere befihrt. Sie und ihre klei-
neren Vettern sind die einzigen groflen In-
vertebraten, die das Pelagial, den freien
Wasserkorper der Ozeane, als Lebensraum
erobert haben und dort eine Position im
Okosystem und in den Nahrungsketten
einnehmen, die der von marinen Vertebra-
ten (Fischen und Meeressdugern) vergleich-
bar ist. Uber das Leben der Kalmare ist vor
allem dann wenig bekannt, wenn sie wie
der Riesenkalmar ein dem Menschen weit-
gehend verborgenes Leben in der Tiefsee
fithren. Unsere Kenntnisse sind umfangrei-
cher bei kleineren Formen, die zumindest
einen Teil ihres Lebens in den Schelfmeeren
und dort in Kiistennihe oder in den oberen
Wasserschichten verbringen. Einige dieser
Arten haben aufgrund der hohen Populati-
onsdichten auch erhebliche fischereiwirt-
schaftliche Bedeutung erlangt. Diese Kal-
mare sind in der Regel sehr muskulds und
zeigen ein Aktivititsniveau, das dem dhn-
lich grofler Fische vergleichbar ist oder so-
gar dariiber hinausgeht. Sie schwimmen
iiberwiegend nach dem Riickstof3prinzip,
einer energetisch aufwendigen Fortbewe-
gungsweise. Dementsprechend zeigt ihr ae-
rober Stoffwechsel die hochsten Umsatzra-
ten, die bei marinen Invertebraten gefun-
den wurden, hoher auch als die von Fischen
vergleichbarer Grofle und Lebensweise. Die
physiologischen Merkmale, die den Kalma-
ren der Schelfmeere ihre hohe Leistung er-
moglichen und ihnen ihre Position im
Okosystem des Pelagials sichern, sind Ge-
genstand dieses Ubersichtsartikels. Dar-
iiber hinaus werden Mechanismen vorge-
stellt, die es Kalmaren in verschiedenen Le-
bensriumen  ermoglicht  haben, die
Maximierung ihres Energieverbrauches zu
begrenzen.

*Prof. Dr. Wolfgang Wieser zum 70. Ge-
burtstag gewidmet
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Abb. 1. Sepioteuthis sepioidea, ein kiisten-
nah lebender Loliginide mit ausgeprigtem
Flossensaum (vergl. Titelbild, Abb. 2 und
Text, Aufnahme: Roger T. Hanlon).

Riesenkalmare erreichen eine Korpergrofie,
die mit circa 18 m Korperlange an die ihres
grofiten Feindes, des Pottwales, heranreicht.
Sic konnten fiir die Schauermarchen iiber
Seeungeheuer Pate gestanden haben, die oft
irrtiimlicherweise als Kraken, nicht als Kal-
mare bezeichnet wurden. Die eigentlichen
Kraken sind jedoch die Octopoden. Bekannt
ist vor allem Octopus vulgaris, der im Kiisten-
bereich der europiischen Schelfmeere und
des Mittelmeeres vorkommt. Der grofite Oc-
topode ist der im nordlichen Pazifik lebende
Octopus dofleini mit einer Korperldnge von
bis zu 5 m [5].

Kalmare und Octopoden gehoren zu den Ce-
phalopoden  (Kopffifiern). Eine weitere
Gruppe von Cephalopoden, die in ihrer Le-
bensweise zwischen den Kalmaren und Kra-
ken steht, sind die Sepien. Kalmare und Sepi-
en verdanken ihrer fischihnlichen Form und
Lebensweise und der bei Gefahr ausgestofie-
nen Tintenwolke (sie bietet dem Tier Schutz
vor Verfolgung) die Bezeichnung Tintenfisch.
Die bekannteren Kalmare gehoren zu den Fa-
milien der Loliginiden oder Ommastrephi-
den. Bis in die siidliche Nordsee finden sich
die Arten Loligo vulgaris, Loligo forbesi und
Alloteuthis subulata, alles Vertreter der Loli-
giniden. Grofle fischereiwirtschaftliche Be-
deutung haben diese Formen allerdings nie
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erreicht, weil sie in zu geringen Mengen auf-
treten oder, wie im Falle von Alloteuthis, nur
zum Laichen bis in das Wattenmeer vordrin-
gen. In der noérdlichen Nordsee kommt der
Ommastrephide Todarodes sagittatus vor.
Keine der genannten Arten erreicht Korper-
lingen weit tiber 1 m, Werte zwischen 20 und
70 cm tiberwiegen. Dies gilt auch fiir die mei-
sten wirtschaftlich wichtigen Formen, zum
Beispiel den Ommastrephiden [llex illecebro-
sus und den Loliginiden Loligo pealei, die bei-
de vor der Ostkiiste Nordamerikas heimisch
sind, sowie den Ommastrephiden Illex ar-
gentinus, der in entsprechenden Breiten vor
der Ostkiiste Stidamerikas gefangen und
kommerziell genutzt wird.

Die Leistungs-, Stoffwechsel- und Okophy-
siologie der Kalmare ist besonders intensiv an
dem Ommastrephiden Illex illecebrosus und
dem Loliginiden Loligo pealei untersucht
worden (Abbildung 1). Der vorliegende Arti-
kel stiitzt sich im wesentlichen auf diese Un-
tersuchungen, und diese Arten sind im fol-
genden gemeint, wenn von [llex oder Loligo
die Rede ist. Die meisten Untersuchungen bei
beiden Arten wurden an Exemplaren von bis
zu 50 cm Linge und 300 bis 600 g Kérperge-
wicht durchgefihrt. /llex und Loligo unter-
scheiden sich im Vorkommen und in der Le-
bensweise. Loligo lebt wie viele Loliginiden
mehr oder weniger ortstreu und kiistennah.

Illex fiihrt dagegen in seinem Lebenszyklus
lange Wanderungen im offenen Ozean durch.
Letzteres gilt fiir viele Ommastrephiden.
Schon deswegen umfassen die Ommastrephi-
den mehr noch als die Loliginiden die aktiv-
sten Cephalopoden. Sie kénnen ohne Uber-
treibung als Eliteathleten unter den marinen
Invertebraten bezeichnet werden, da ihre
physische Leistungsfahigkeit an diejenige
vergleichbar grofier Fische heranreicht. Wann
immer dieser pauschale Vergleich im sich
anschliefenden Text gefiihrt wird, so sind mit
vergleichbaren Fischen im Regelfall Salmo-
niden, beispielsweise Lachse, gemeint.
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Mitglieder des Jetsets:
Fortbewegung bei Cephalopoden

Um die Bewegungsformen der Cephalopo-
den deutlich zu machen, sei zur Rekapitula-
tion kurz auf ihre Morphologie hingewiesen,
die sich vom grundlegenden Bauplan der
Mollusken ableitet. Kalmare, Kraken und
Sepien haben im Vergleich zu ihren beschal-
ten Verwandten wie Nautilus (oder mit Fin-
schrankung Spirula) die duflere Schale vollig
verloren. In Abbildung 1 und 2 sind der Kopf
mit den daran sitzenden Armen und der
Mantel sichtbar. Bei den Kalmaren und bei
Sepia findet sich am dufleren Mantel beidsei-
tig ein Flossensaum, der je nach Lebensweise
unterschiedlich grof§ ist (Abbildung 2). Stin-
dige Kontraktionen der Mantelmuskulatur
sorgen fiir den Austausch des Wassers in der
Mantelhdhle, um die beiden dort liegenden
Kiemen mit sauerstoffreichem Wasser zu ver-
sorgen. Das Ausstoflen des Wassers aus der
Mantelhohle erzeugt auch Vortrieb nach dem
Riickstofprinzip (,Jet®). Diese Form der
Fortbewegung findet sich im Tierreich aufier-
halb der Cephalopoden bei den Quallen,
Kammuscheln und Garnelen, allerdings in
sehr viel primitiverer Form. Ein sehr bewegli-
cher Trichter am Mantelrand dient als Diise
(siehe Abbildung 2), sammelt das ausstro-
mende Wasser, bestimmt die Ausstrémrich-
tung und auf diese Weise sehr gezielt die
Richtung des Schwimmens. Kalmare nutzen
das Riickstoflschwimmen aufgrund ihrer pe-
lagischen Lebensweise sehr viel kontinuierli-
cher als andere, eher bodennah lebende Ce-
phalopoden: Der gemeine Tintenfisch Sepia
officinalis schwimmt bevorzugt mit Hilfe des
Flossensaums, und der anfinglich erwahnte
Octopus auft” vor allem ,auf dem Kopf®,
das heifft auf seinen Armen. Bei Flucht oder
Angriff konnen jedoch auch diese Cepha-
lopoden auf den Jet zuriickgreifen.

Die Kalmare haben das Riickstofischwimmen
zur Perfektion entwickelt. Sie schwimmen
mit Hilfe des Trichters vorwirts oder riick-
wirts, erreichen besonders hohe Geschwin-
digkeiten jedoch nur beim Rickwirts-
schwimmen (maximal gemessen wurden 3
m/sec bei den kleineren Formen, jedoch wer-
den bei groflen Kalmaren noch hohere Ge-
schwindigkeiten erreicht). Die Mantelmusku-
latur besteht tberwiegend (zu 90%) aus
Ringmuskulatur, die von schmalen Schichten
Radialmuskel (senkrecht zur Mantelober-
fliche verlaufend) durchsetzt ist. Wichtig sind
zudem eine dlinne Bindegewebsschicht auf
beiden Seiten des Mantels (1 % des Mantelge-
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Wasserstrom

Trichter 2

Manteihiihle

Hllex illecebrosus

Abb. 2. Schematische Zeichnung des Om-
mastrephiden Illex tllecebrosus (ventral, mit
Trichter am Mantelrand) und der Loligi-
niden Loligo pealei und Loligo forbesi (dor-
sal, nach [5]). Der Flossensaum ist bei Illex
bis auf circa 30% der in der Abbildung
sichtbaren Oberfliche von Mantel und
Flossensaum reduziert. Bei den Loliginiden

webes), an der die Radialmuskeln ansetzen,
und elastische Kollagenfasern (0,5 %), die
nach dem Jet vor allem das Fiillen des Mantels
als Federelemente unterstiitzen. Im Gegen-
satz zu Octopoden besitzen Kalmare keine
Lingsmuskulatur im Mantel. Die bioche-
misch-funktionelle Ausstattung der Ring-
und Radialmuskulatur erlaubt die Unter-
scheidung zwischen eher aerob arbeitenden
Fasern (langsam kontrahierende Muskelzel-
len mit vielen Mitochondrien, die auf gute
Sauerstoffversorgung angewiesen sind) und
eher anaeroben Fasern (schnell kontrahieren-
de Zellen mit wenigen Mitochondrien und ei-
ner hohen Kapazitit zur Nutzung anaerober
Energiequellen wie des Glykogens oder des
Phosphagens L-Argininphosphat, Abbildung
5). Von etwa 6 mm Manteldurchmesser bei
Illex sind 14 % (0,8 mm) und 5 % (0,3 mm)
der Ringmuskeln an der dufleren bzw. inne-
ren Manteloberfliche aerobe Fasern (mit
47 % Mitochondrien), der zentrale Teil
(81 %) besteht aus anaeroben Fasern (7 %
Mitochondrien [1, 4]). Entsprechend unter-
schiedlich ist die Funktion der verschiedenen
Muskelzellen bei der Ventilation und beim
Riickstofflschwimmen:

Die mitochondrienreichen Fasern der Ring-
muskulatur werden bei den kontinuierlichen
Mantelbewegungen fiir die Ventilation und
fir rastloses Schwimmen bei niedrigen Ge-
schwindigkeiten eingesetzt (die maximale
Krafterzeugung dieser Zellen ist schon deshalb
geringer als bei anaeroben Fasern, weil die

Loligo pealei Loligo forbesi

hat der Flossensaum einen hoheren Anteil
(bei Loligo pealei 50~60% der sichtbaren
Korperoberfliche) und wird verstirkt zur
Fortbewegung eingesetzt. Die Detailzeich-
nung erldutert, wie das Wasser iiber seitli-
che Offnungen in die Mantelhshle eintritt
und beim Jet iiber den Trichter ausstromt

(nach [3]).

Konzentration der krafterzeugenden Myofi-
brillen aufgrund des hohen Mitochondrien-
gehaltes reduziert ist). Diese Zellen sind am
besten mit Blutgefiflen versorgt. Allerdings
ist die Kapillarisierung der mitochondrienrei-
chen Mantelregionen sehr viel geringer als bei
Fischen: Bei Kalmaren (hier Alloteuthis) lie-
gen funf bis acht Fasern zwischen zwei Kapil-
laren, wihrend zum Beispiel bei Makrelen
(Scomber) zumindest drei Kapillaren eine
Muskelfaser umgeben [1]. Die Frage ist, wie
die Kalmare trotzdem einen mehr als doppelt
so hohen O,-Verbrauch erreichen kénnen
wie vergleichbare Fische (siehe unten).

Die mitochondrienarmen Fasern der Ring-
und Radialmuskulatur sind aufgrund der rei-
cheren Ausstattung mit Myofilamenten in der
Lage, kurzfristig hohe Krafte zu erzeugen.
Diese anaerob arbeitenden Zellen kommen
vorwiegend erst bei Flucht oder Angriff zum
Zuge, wenn hohe Geschwindigkeiten erzielt
werden missen. Die Radialzellen bewirken
unter Mitwirkung radial verlaufender Kolla-
genfasern eine beschleunigte Inflation und
Wasserfillung des Mantels nach dem Jet oder
sogar seine Hyperinflation bei Flucht oder
Angriff. Dadurch bereiten sie die maximale
Wirkung der kontrahierenden Ringmuskula-
tur vor. Diagonal verlaufende Kollagenfasern
bauen mit der Verkiirzung der Ringmuskeln
Spannung auf und helfen als Federelemente,
die Mantelhohle wieder mit Wasser zu fiillen.
Bei voller Kontraktion reduziert sich der
duflere Umfang des Mantels um etwa 30 %,
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der Durchmesser der Mantelwand verdoppelt
sich.

Schwimmen kostet Energie

Beim Rickstofischwimmen wird Wasser mit
hohem Druck durch den Trichter aus der
Mantelhohle geprefit. Messungen des Sauer-
stoffverbrauches haben gezeigt, dafl es im
Vergleich zur Schwimmweise der Fische vor
allem bei hohen Geschwindigkeiten duflerst
kostspielig ist, zum ,Jetset” zu gehdren (Ab-
bildung 3). Fische beschleunigen bei ihren
undulierenden Bewegungen eine grofie Was-
sermenge. Die mechanische Effizienz ist
hoch, das heifft, der weit iiberwiegende Teil
der Schwanzflossenbewegung wird in Vor-
trieb umgesetzt [11]. Kalmare missen dage-
gen eine vergleichsweise geringe Menge Was-
ser mit hohem Kraftaufwand beschleunigen
und nach jeder Kontraktion vorbeistromen-
des Wasser liber den Mantelrand (entgegenge-
setzt zur bevorzugten Schwimmrichtung)
wieder in die Mantelhohle ,saugen®. Dabei
steigt die Turbulenz des beschleunigten Was-
sers mit der Geschwindigkeit und reduziert
als Reibung die Effizienz der Umwandlung
von Muskelkraft in Vortrieb. Die Ineffizienz
des Antriebssystems spiegelt sich in der
enorm hohen Stoffwechselrate bei Aktivitit
wider (Tabelle 1).

Im Vergleich zum reinen Riickstofischwim-
men spart die Nutzung des Flossensaums (bei
Sepia und in unterschiedlichem Ausmaf§ auch
bei den Kalmaren) Energie, da hier dieselben
physikalischen Prinzipien genutzt werden
wie ber der Fortbewegung der Fische.
Zunichst tiberbriickt der Flossensaum die
unvermeidlichen Pausen zwischen den Jets
(Fiillphase) und stabilisiert damit die Fortbe-
wegung,. Je stirker der Flossensaum ausgebil-
det ist, desto mehr trigt er durch undulieren-
des Schlagen zum Vortrieb bei (Abbildung 2).
Allerdings ist der erreichbare Vortrieb auf-
grund der geringen Muskelmasse und des
fehlenden Widerlagers sehr viel geringer als
bei Fischen, deren Wirbelsiule als ein solches
Widerlager dient. Deshalb wirkt ein Flossen-
saum nur bei niedrigen Schwimmgeschwin-
digkeiten energiesparend, zumal er mit zu-
nehmender Grofle die Ausbildung eines
stromlinienformigen Korpers stort, der bei
hohen Geschwindigkeiten von Vorteil ist.
Abbildung 3 verdeutlicht im Vergleich von
Illex, Loligo und Sepia, wie sehr das Schwim-
men mit Flossensaum bei Loligo und um so
mehr bei Sepia den Energieaufwand bei nied-
rigen Schwimmgeschwindigkeiten reduziert,
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Tabelle 1. Vergleich eciniger Stoffwechselraten
(ml O, kg™ h™") bei 15 °C [2, 6].

Oncorbyn- Hlex ille- Loligo
chus nerka cebrosus pealei
Gewicht
(Lachs) 0,5 0,6 0,6
Ruhe-
stoffwechsel 40 180 100
Akdvitits-
stoffwechsel 480 1090 860

aber bei hohen Geschwindigkeiten dazu
beitragt, ihn zu erhohen.

Wachstum und Fortpflanzung

Die hohe Stoffwechselrate der Kalmare und
in eingeschrinktem Mafle auch der anderen
unbeschalten Cephalopoden ist nicht nur auf
die energetisch aufwendigere Fortbewegung
im Jet zurtickzufithren. Welche anderen phy-
siologischen Leistungen die modernen Ce-
phalopoden nach dem ,Verlust“ ihrer Schale
entwickelt haben, ist heute noch im Vergleich
zum beschalten Nautilus nachvollziehbar, der
zwar nicht in direkter Linie zu den Vorfahren
der modernen Formen zihlt, dessen Physio-
logie jedoch trotzdem einige Riickschliisse
auf die Eigenschaften urspriinglicher Cepha-
lopoden zulafit. Im Einklang mit der hohen
Stoffwechselrate der modernen Cephalopo-
den stehen ihre hohen Wachstumsraten (Ab-
bildung 4), die bei allen untersuchten Formen
hoher sind als ber Nawtilus und auch bei
wechselwarmen Vertebraten (Fischen, Am-
phibien, Reptilien), ja sie erreichen die glei-
chen Wachstumsraten wie Siuger. Die damit
verbundene Bildung von hohen Biomassen ist
sicherlich ein Grund fir die herausragende
Position dieser Tiere in der Nahrungskette
und auch fiir ihre fischereiwirtschaftliche Be-
deutung. Im Unterschied zu Saugern sind je-
doch hohe Stoffwechsel- und Wachstumsra-
ten bei unbeschalten Cephalopoden mit einer
kurzen Lebensdauer verbunden (von unter
einem Jahr bis maximal etwa drei Jahre bei
den bekannteren, kiistennah lebenden For-
men). Sie sterben im Regelfall nach einmaliger

Abb. 3. Abhingigkeit der Transportkosten
von der Schwimmgeschwindigkeit bei
Lachsen im Vergleich zu einigen Cepha-
lopoden, die das Riickstoflprinzip bzw. in
unterschiedlichem Ausmaf} auch den Flos-
sensaum zur Fortbewegung nutzen (o, op-
timale Geschwindigkeit). Im Vergleich mit
Illex fithrt die Nutzung des Flossensaums
bei Sepia und Loligo bei niedrigen
Schwimmgeschwindigkeiten zu einer Sen-
kung des Energiebedarfes (nach [6]). Ist wie
bei Illex das Erzielen hoher Geschwindig-
keiten vorrangig, so trigt die Riickbildung
des Flossensaumes zur Ausbildung eines
stromlinienférmigen K6rpers bei. Wihrend
eines Jets werden die verbleibenden Flossen
eng an den Mantel angelegt.

Fortpflanzung, so daff die hohen Wachstums-
raten offensichtlich dazu beitragen, die Se-
xualreife rasch zu erreichen, aber auch die
Lebensdauer zu verkiirzen. Hohe Wachs-
tumsraten konnten von Vorteil sein, da unge-
schiitzt im Pelagial lebende Juvenilstadien auf
diese Weise frither dem Feinddruck entkom-
men. Auflerdem erreichen sie zu einem héhe-
ren Prozentsatz Groflen, die es thnen ermog-
lichen, erfolgreich mit vergleichbaren Jigern
unter den Fischen zu konkurrieren und auch
selbst Jagd auf groflere Fische zu machen.

Energiestoffwechsel und
Saure-Basen-Regulation

Als Mollusken besitzen Cephalopoden im
Vergleich zu Fischen und anderen Wirbeltie-
ren auch eine besondere Organisation des
Stoffwechsels, denn Proteine bzw. Aminosiu-
ren bilden das bevorzugte Substrat. Der aero-
be Energiestoffwechsel dieser carnivoren Tie-
re erinnert an den einiger Insekten, da vor al-
lem die Aminosiure Prolin verbrannt wird.
Der bei der cytosolischen Oxidation von
Glukose gewonnene energiereiche Wasser-
stoff wird mit Hilfe des a-Glycerophosphat-
Shuttles in die Mitochondrien transportiert,
um in der Atmungskette oxidiert zu werden

(Abbildung 5).

In ihrer Muskulatur besitzen Cephalopoden
wie alle Mollusken, Crustaceen und Insekten
L-Argininphosphat. Diese Substanz liegt im
Mantel in hohen Konzentrationen vor und
dient als Phosphagen, das heifit als Speicher
energiereichen Phosphates, mit dessen Hilfe
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der ATP-Spiegel konstant gehalten (gepuf-
fert) werden kann. Aus diesem Speicher wird
Phosphat auf ADP {ibertragen, wenn bei ho-
hem Energieumsatz im arbeitenden Muskel
mehr ATP verbraucht wird als (aerob) in den
Mitochondrien bereitgestellt werden kann
(Abbildung 5). Unter diesen Bedingungen ist
auch der Glykogenabbau an der anaeroben
ATP-Bildung beteiligt. Bei Cephalopoden
kondensiert Pyruvat aus dem Embden-Mey-
erhof-Parnas-Weg mit dem L-Arginin aus
dem L-Argininphosphat und bildet das Opin
Octopin dann, wenn bei Vertebraten und
Crustaceen Milchsiure als Endprodukt ent-
stehen wiirde [12]. Wenn der Sauerstofftrans-
port zu den Mitochondrien bei Aktivitit
nicht mehr ausreicht, so hiuft sich im Mantel-
gewebe o-Glycerophosphat an, als Indikator,
dafl der energiereiche Wasserstoff nicht mehr
ausreichend in der Atmungskette verwertet
werden kann. Auflerdem bilden die Mito-
chondrien Succinat, ein Produkt des anaero-
ben Stoffwechsels bei vielen Invertebraten
(vergleiche [12]).

Milchsdure fihrt bekanntermaflen bei ihrer
Bildung zu einer Ansauerung des Gewebes
und des Blutes. Fiir Octopin wurde dagegen
aufgrund seiner chemischen Struktur lange
angenommen, dafl es als schwache Saure (Ab-
bildung 5) den Kalmaren erlaube, ihren anae-
roben Stoffwechsel bei Flucht und Jagd ohne
Gefahr fiir den Siure/Basen-Status zu nut-
zen. Es wurde postuliert, dafl dies vorteilhaft
fiir den O,-Transport im Blut dieser Tiere sei.
Dieser erfolgt mit Hilfe von Himocyanin, ei-
nem Pigment, welches extrazellulir gelést
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Abb. 5. Vereinfachter Uberblick iiber die
wichtigsten Vorginge im aeroben und ana-
eroben Energiestoffwechsel der Kalmare
(ohne strenge Beriicksichtigung stdchio-
metrischer Zusammenhinge). Bei der aero-
ben Oxidation von Aminosiuren (vor al-
lem Prolin) und Kohlehydraten (Glukose)
entsteht energiereicher Wasserstoff (2H),
der mit Hilfe von Sauerstoff in der mito-
chondriellen Atmungskette unter ATP-Ge-
winnung oxidiert wird (links). In der cyto-
solischen Glykolyse (rechts) entstehender
Wasserstoff wird auf Dihydroxyaceton-
phosphat iibertragen. Das dabei gebildete
0-~Glycerophosphat wird als Vehikel ge-
nutzt, um den Wasserstoff in die Atmungs-

und damit im Unterschied zum Himoglobin
der Vertebraten nicht geschiitzt in Erythro-
zyten vorliegt (siehe unten).

Unsere Untersuchungen zeigen jedoch, dafl
Octopin eine Acidose verursacht, weil die
Bildung von Pyruvat in der Glykolyse mit ei-
ner Protonenfreisetzung einhergeht, wohin-
gegen L-Arginin aus der Hydrolyse des L-
Argininphosphats stammt bzw. dem zel-
luliren Pool entnommen wird [7]. Diesen
Erwartungen entsprechend fithrt die Anhdu-
fung von Octopin bei Zllex eindeutig zu einer
intrazelluliren Acidose (Abbildung 5). Die
Bildung von Octopin und Protonen ist vor-
teilhaft fiir den Energiehaushalt, da sie die
Nutzung des Phosphagens unterstiitzen. Lo-
ligo bildet bei maximaler Aktivitit sehr viel
weniger Octopin als Illex. Gleichzeitig zeigt

kette zu schleusen. Bei starker Muskelbela-
stung im Jet zeigt die Anhiufig von Succi-
nat und o-Glycerophosphat (-P), daf§ die
O,-Versorgung nicht mehr ausreicht. Um
zusitzliches ATP zu gewinnen, wird vor-
wiegend in den anaeroben Muskelfasern
L-Argininphosphat mobilisiert und Glyko-
gen zu Octopin abgebaut. Bei der Octopin-
bildung entstehen Protonen (H*), die zu ei-
ner Abnahme des pH-Wertes in der Zelle
fihren (links unten). Die Anreicherung
von ADP und Protonen veranlaf}t die Nut-
zung des L-Argininphosphats. Die Akku-
mulation des anorganischen Phosphates
(Pi) stimuliert den Glykogenabbau und da-
mit die Octopinsynthese [9, 10].

der weitergehende Abbau des ATP bei Loligo,
daf} diese Art weniger gegen maximale funk-
tionelle Belastung geschiitzt ist als Illex. Dies
steht im Einklang mit der oben diskutierten,
oruhigeren® Lebensweise des Loliginiden [9].

Im Gegensatz zum Laktat verlifit das Octo-
pin in der Regel den Intrazelluldrraum nicht.
Ein vollstindiger Vergleich aller Stoffwechsel-
protonen mit den Anderungen im Siure-Ba-
sen-Haushalt belegt, wo die im Stoffwechsel
gebildeten Protonen verblieben sind. Auch
hier zeigen die Ergebnisse eine Sonderrolle
der Kalmare, da sie im Unterschied zu den
meisten anderen Tieren vorrangig den extra-
zelluldren und nicht den intrazelluliren Siu-
re/Basen-Haushalt regulieren, das heiflt, na-
hezu alle Stoffwechselprotonen bleiben in
den Muskelzellen. Es gelingt ihnen, eine An-
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sduerung des Extrazelluldrraumes auch dann
zu vermeiden, wenn viel Octopin gebildet
wird, Das Blut wird nimlich zusitzlich da-
durch vor einer Ansiuerung geschiitzt, dafl
bei Aktivitit Basendquivalente (Bikarbonat)
aus dem Gewebe abgegeben werden [10]. Wir
werden sehen, daff dies eine Anpassung an die
extrem hohen aeroben Stoffwechselraten und
damit die grofle Bedeutung des Sauerstoff-
transportes im Blut der Cephalopoden ist
(Abbildung 7).

Das blaue Blut der Kalmare

Das bereits erwahnte Hamocyanin der Ce-
phalopoden ist ein Kupferprotein, welches im
Zustand der Sauerstoffbeladung blau gefarbt
und ansonsten farblos ist (Abbildung 6; dieses
Pigment findet sich auch bei Crustaceen,
Arachniden und einigen wenigen Schnecken-
arten). Das blaue Blut der Kalmare pulsiert in
einem quasi geschlossenen Kreislaufsystem
und wird von drei Herzen in Bewegung ge-
halten. Zwei Kiemenherzen sammeln das
venose Blut und pumpen es tiber die Kiemen.
Ein systemisches Herz versorgt die Gewebe
mit O,-gesattigtem Blut. Die Konzentration
des Pigmentes bestimmt die Kapazitit des
Blutes, Sauerstoff zu binden und zu transpor-
tieren. Einer zu starken Konzentrierung des
Pigmentes sind aber Grenzen gesetzt, da das
frei geloste Protein Wasser bindet (kolloidos-
motischer Druck) und es dem Gewebe ent-
ziehen kann. Hohe Proteinkonzentrationen
erhohen auch die Viskositdt des Blutes. Dies
wird zum Teil dadurch ausgeglichen, daf} das
Himocyanin als Makromolekiil mit 10 Un-
tereinheiten (Dekamer) vorliegt (Abbildung
6) und pro Untereinheit 8 Bindungsstellen fiir
Sauerstoff besitzt. Bei den Cephalopoden und
vor allem den muskulosen Kalmaren finden
sich mit tiber 150 mg Protein pro ml Blut die
héchsten  Himocyaninkonzentrationen im
Tierreich. Trotzdem bleibt die gebundene
Sauerstoffmenge
zitit) mit 1 bis 2 mmol pro Liter unter den
4 bis 5 mmol O, pro Liter, die bei Fischen ge-
funden werden. An diesem Vergleich zeigt
sich schon, wieviel héher ein Pigment in
Erythrocyten konzentriert und durch eine
hohe Zahl von Erythrozyten im Blut angerei-
chert werden kann.

(Sauerstoffbindungskapa-

Cephalopodenhdmocyanine  zeigen einen
groflen Bohr-Effekt, also eine starke pH-Ab-
hingigkeit der Sauerstoffbindung. Die Affi-
nitit des Pigmentes zum Sauerstoff wird als
O,-Partialdruck (Po,) gemessen, bei dem
50 % des Pigmentes gesittigt sind (Psg). Der
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Abb. 6. (links) pH-Abhingigkeit der Sauer-
stoffbindung am Himocyanin von Illex
illecebrosus, links dargestellt in einem
klassischen Po,/Sittigungs-Diagramm [10].
Die Rechtsverschiebung der Sauerstoffbin-
dungskurven verdeutlicht die Abnahme

P., steigt mit fallendem pH; dies duflert sich
als Rechtsverschiebung der Sauerstoffbin-
dungskurve im  Po,/Sittigungs-Diagramm
(Abbildung 6). Dementsprechend wird der
Bohr-Effekt tiber den Bohr-Koeffizienten
Alog P.,/ApH quantifiziert und hat ein nega-
tives Vorzeichen. Bei den modernen Cepha-
lopoden treten in der Regel Bohr-Koeffizien-
ten von unter —1 auf (der beschalte Nautilus
bildet auch hier eine Ausnahme mit Alog
P../ApH = -0,2). Die Untereinheiten des Hi-
mocyanins beeinflussen sich gegenseitig in ih-
rer Sauerstoffbindung, man spricht von ihrer
Kooperativitat. Diese fihrt zur S-férmigen
Gestalt der O,-Bindungskurven, mit beson-
ders steilem Verlauf in der Nahe des Py, Die
hohe Kooperativitit fiihrt dazu, daf§ das Pig-
ment bei seiner Deoxygenierung einer Ab-
nahme des Po, im Blut in einem engen Puffer-
bereich widersteht.

Grundlage fir die pH-Abhingigkeit der Sau-
erstoffbindung ist die reversible Bindung von
Protonen an das Pigmentprotein. Bei der (ar-
teriellen) Sattigung mit Sauerstoff (Oxygenie-
rung) wird eine charakteristische Summe von
Protonen frei, bei der Sauerstoffabgabe
(Deoxygenierung) im Gewebe werden die
Protonen wieder aufgenommen. Die Proto-
nen werden dem Dissoziationsgleichgewicht
der Kohlensaure hinzugefiigt oder entzogen:

Hémocyanin-O,” + H* 2 Himocyamn-H
+ O, (vereinfacht, erfolgt nicht 1:1!)

H* + HCO, 2 H,CO, 2 CO, + H,0.

Bei diesem Vorgang entsteht Bikarbonat
(vends), oder es wird verbraucht (arteriell).
Die Anderung der Bikarbonatkonzentration
bzw. der Protonenwechsel am Protein in Ab-
hiangigkeit von der Sauerstoffbeladung des

der

nitit

Sauerstoffaffi-
abneh-
mendem pH-Wert
(Bohr-Effekt).
S-férmige Bin-
dungskurven  mit
steilem Verlauf im
Bereich des Py, sind
das Resultat der
groflen Kooperati-
vitiat der Himocya-
nin-Untereinheiten
(vergleiche  Abbil-
dung 7). (rechts) Modell des Himocyanin-
molekiils eines Kalmaren (Loligo pealei)
mit 10 Untereinheiten (nach [10]). Pro Un-
tereinheit enthilt das Himocyanin acht
kupferhaltige aktive Zentren fiir die Sauer-
stoffbindung.

mit

Hiamocyanins (Hey) wird tber den Haldane-
Koeffizienten AHCO,-/AHcyO, (bei kon-
stantem pH) quantifiziert, der dem Bohr-Ko-
effizienten numerisch gleich ist. Je gréfier also
der Bohr-Effekt, desto grofier ist die Menge
der vom Protein aufgenommenen oder abge-
gebenen Protonen. Dieser Vorgang erhoht die
Gesamtmenge des im Blut vom Gewebe zu
den Kiemen (als Bikarbonat) transportierten
CO, (Haldane-Effekt). Demnach sind O,-
und CO,-Transport im Blut tiber den Proto-
nenwechsel am Pigment gekoppelt.

Im Gewebe wird der Sauerstoff vom Pigment
abgegeben und in den Mitochondrien verat-
met. Die Sauerstoffmenge, die durch Diffu-
sion aus dem Blut in die Zellen und die dort
liegenden Mitochondrien gelangt, hingt vor
allem vom Konzentrationsgradienten des
Sauerstoffs zwischen den vendsen Kapillaren
und den Mitochondrien ab. Der Bohr-Effekt
unterstiitczt die O,-Versorgung der Mito-
chondrien, indem das Pigment Sauerstoff bei
héheren Po,-Werten abgibt (Abbildung 6)
und so dazu beitrigt, den Konzentrationsgra-
dienten zu erhohen. Voraussetzung fir diese
klassische Funktion des Bohr-Effektes ist al-
lerdings, dafl der pH-Wert im Blut auf dem
Weg von den Kiemen zu den Geweben fillt
und nicht steigt. Im Gewebe wird aus dem im
Blut herbeigeschafften Sauerstoff CO, pro-
duziert, welches hierfiir normalerweise genii-
gend Protonen bereitstellt. Dies ist aber bei
zu hohen Bohr-Koeffizienten nicht mehr der
Fall. Wenn das Pigmentprotein bei der
Deoxygenierung namlich zu viele Protonen
aufnimmt, so entsteht zu viel Bikarbonat, und
der pH-Wert des Blutes fallt auf seinem Weg
von den Kiemen in das Gewebe nicht ab, son-
dern er steigt an. Dies ist bei Bohr- und Hal-
dane-Koeffizienten < —1 zu erwarten, wie sie
fir unbeschalte Cephalopoden typisch sind.
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Diesen Widerspruch gilt es aufzulésen, um
die Funktionsweise des Hamocyanins genau-
er zu verstehen.

Koordination von pH-Regulation,
Hamocyaninfunktion und
Gasaustausch

Von entscheidender Bedeutung fiir den Ge-
samtstoffwechsel eines Kalmaren und das
Verstindnis der Hamocyaninfunktion sind
die Vorgange im Mantel, der standig in Bewe-
gung ist und schon deswegen einen hohen
Sauerstoffbedarf hat. Leider liegen aufgrund
der hohen Empfindlichkeit dieser ,hochge-
ziichteten® Tiere bisher keine Messungen im
vendsen Blut des Mantels vor, und wir sind
zur Verbesserung unseres Verstandnisses auf
Modell- und Plausibilitatsbetrachtungen an-
gewiesen. Trotzdem sind auf dieser Basis kla-
re Aussagen iiber die spezielle Nutzung des
Hiamocyanins bei Kalmaren moglich.

Das  klassische Po,-Sattigungs-Diagramm
(Abbildung 6) kann die Beziehungen zwi-
schen O,-Bindung, Po, und pH nur ungenii-
gend veranschaulichen und quantifizieren.
Besser erfolgt dies mit Hilfe einer pH-Satti-
gungs-Analyse (Abbildung 7, [8]). Die Sauer-
stoffisobaren (Linien konstanten Po,s) ver-
deutlichen auf dem Weg vom 100 % gesttig-
ten (arteriellen) zum ungesittigten (vendsen)
Pigment, welche pH-Anderungen im Blut
seine Funktion unterstiitzen konnen, den Po,
zu puffern. Die Steigung der Isobaren ist im
pH-Bereich des Blutes in vivo (7,4 + 0,2) ma-
ximal. Dies entspricht der pH-abhingigen
Maximierung der Kooperativitit in diesem
Bereich (8] und zeigt, dafl der extrazellulire
pH-Wert arteriell und venos sehr genau regu-
liert und gegen Storungen geschiitzt werden
muf. Eine Abnahme des arteriellen pH-Wer-
tes (ausgehend von Ka) schon um 0,1 bis 0,15
pH-Einheiten wiirde (bei einem arteriellen
Po, von 100 Torr) die Sittigung des Pigmen-
tes mit Sauerstoff gefahrden. Dies ist schon in
einer Umgebung mit erhohten CO,-Partial-
drucken denkbar, wie sie in Gezeitentiimpeln
beobachtet wurden. In einer solchen Umge-
bung wiren diese Kalmare nicht lebensfahig.
Sie sind aufgrund ihres hohen Sauerstoffbe-
darfes und der hohen pH-Abhingigkeit der
Sauerstoffbindung auf konstant hohe O,-
und niedrige CO,-Gehalte im Wasser ange-
wiesen, um den Sauerstofftransport zu si-
chern.

Bei Aktivitit wird die Gefahr einer arteriellen
pH-Abnahme allerdings dadurch gemindert,
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Abb. 7. Sauerstoffbindungskurven im

pH/Sittigungs-Diagramm sind Isobaren,
die veranschaulichen, wie das Pigment bei
seiner Entladung und bei geeigneten pH-
Anderungen den Po, konstant halten, das
heiflt puffern kann. Die (fett gezeichneten)
Pfeile zeigen den Wechsel zwischen arteriel-
len und vendsen Werten in wivo (genauer
Verlauf nicht bekannt). Ausgehend vom
arteriellen Kontrollwert (Ka) verursacht
eine Basenflut bei erschopfender Aktivitit
eine arterielle pH-Zunahme (Ea). Dadurch
steigt die Affinitit des Himocyanins zum
Sauerstoff, und die arterielle Sauerstoffauf-
nahme wird gesichert. Der venose pH-Wert
(Ev) ist gegeniiber dem arteriellen Wert er-
niedrigt, so dafy der Bohr-Effekt in klassi-
scher Weise die Freisetzung des Sauerstoffs
vom Himocyanin und damit die O,-Ver-
sorgung der Gewebe stiitzt [8, 10].

dafl iiberschiissiges Bikarbonat im Blut er-
scheint und einen Anstieg des pH-Wertes
(von Ka nach Ea in Abbildung 7) und damit
auch einen Anstieg der Sauerstoffaffinitit be-
wirkt. Dadurch wird die arterielle Sauerstoff-
beladung des Blutes gesichert. Aufgrund der
hohen Stoffwechselrate des Mantelgewebes
wird das Himocyanin im vendsen Blut nicht
nur bei Aktivitit maximal entladen (Ev), son-
dern auch schon unter Kontrollbedingungen
[10]. Dabei fillt der venose pH-Wert unter
den arteriellen Wert, so dafl der Bohr-Effekt
in klassischer Weise wirksam werden kann.
Offensichtlich ist bei diesen Tieren geniigend
CO, im vendsen Blut vorhanden, um eine
Ansiuerung zu bewirken, mehr CO, als aus
dem Verbrauch des im Blut transportierten
Sauerstoffs zu erwarten gewesen wire. Zwar
16st sich damit der oben geschilderte Wider-
spruch, doch stellt sich die Frage, wie die Bil-
dung des tiberschiissigen CO, erklirt werden
kann. Die CO,-Produktion und damit auch
der O,-Verbrauch des Mantels miissen dem-
nach hoher sein als aus dem O,-Transport im
Blut erwartet. Dies ist nur moglich, wenn ein
erheblicher Teil des verbrauchten Sauerstoffs
gar nicht tiber das Blut in den Mantel gelangt,
sondern iiber die Haut [10]. Diese Schluffol-
gerung wird dadurch gestiitzt, dafl das Kreis-
laufsystem nicht in der Lage wire, Blut in

dem erforderlichen Ausmafl zu pumpen. Die
Kapillarisierung der Mantelmuskulatur ist
ebenfalls zu gering (siche oben). Die mito-
chondrienreichen Muskelzellen liegen an der
inneren und dufleren Peripherie des Mantels
und konnten Uber die extrem diinne Haut mit
Sauerstoff versorgt werden. Die stindige
Wasserbewegung reduziert die Bildung sauer-
stoffarmer Grenzschichten an der inneren
und aufleren Manteloberfliche. Die Sauer-
stoffaufnahme tber die Haut hingt jedoch
nicht nur von reiner Diffusion ab, dafiir ist
der errechnete Anteil dieser Atmung zu grof§
(zeitweise iiber 50 % der Sauerstoffaufnahme
des Mantels [10}). Sie kénnte durch die Kon-
vektion der Gewebefliissigkeiten gefordert
werden, die durch die standige Muskelakti-
vitait (und die dabei stindig erfolgende
100%ige Veranderung des Durchmessers der
Mantelwand!) erzeugt wird. Die Konsequen-
zen einer erhdhten CO,-Bildung im Mantel
fafit Abbildung 8 modellhaft zusammen. Ein
grofler Teil des CO, fliefit aufgrund der Pro-
tonenbindung am Himocyanin (Haldane-Ef-
fekt) in das Blut ab und wird dort als Bikar-
bonat festgehalten. Der vendse pH sinkt auf-
grund der zusdtzlichen respiratorischen
Ansiuerung unter den arteriellen Wert und
unterstiitzt die Po,-Pufferfunktion des Pig-
mentes.

Es ist erstaunlich, dafy so hoch entwickelte
Organismen wie die muskulosen Kalmare der
Schelfmeere in diesem Ausmafl auf Hautat-
mung angewiesen sind! Dies legt den Schlufl
nahe, daf§ die Tiere erst ein solches Aktivitits-
niveau erreichen konnten, nachdem ihre Vor-
fahren die Schale verloren hatten. Mit zuneh-
mender Gréfle der Kalmare muf der Beitrag
der Hautatmung zur Sauerstoffversorgung
allerdings wieder geringer werden. Dies er-
scheint moglich, weil die Stoffwechselrate pro
Gewichtseinheit sinkt und die Tiere sich dann
vorwiegend mit dem 1m Blut transportierten
Sauerstoff zufriedengeben konnten. Interes-
santerweise liegt der Bohr-Koeffizient bei den
Riesenkalmaren (Architeuthis) mit einem
Wert von 0,8 deutlich iber -1, so daff die
Po,-Pufferfunktion des Pigmentes trotzdem
gewihrleistet ist. Auch bei Octopus vulgaris
und Sepia ist die Sauerstoffaufnahme {iber die
Haut wahrscheinlich geringer. Diese Arten
nutzen einen alternativen Mechanismus der
vendsen Ansiuerung: Thr Himocyanin bin-
det CO, zusammen mit Sauerstoff an den
Kiemen und transportiert es in die Gewebe.
Uber den Mechanismus dieser besonderen
CO,-Bindung ist jedoch noch nichts be-

kannt.
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Auch Kalmare sparen Energie

Die bisherigen Ausfithrungen konzentrierten
sich auf die Maximierung der Leistung und
der damit verbundenen physiologischen
Funktionen bei den muskuldsen Kalmaren.
Wie kam es dazu? Generell 1afit die verglei-
chende Betrachtung der Lebensweise und
Physiologie heutiger Cephalopoden folgende
Entwicklung ihrer physiologischen Merkma-
le méglich erscheinen [10]: Die Vorfahren der
heutigen, schalenlosen Formen entwickelten
sich in sauerstoffarmer Umgebung unter
Nutzung ihres Molluskenerbes, der Schale,
die ihnen Schutz vor Feinden und Auftrieb
durch gasgefiillte Kammern bot, also insge-
samt eine gemachliche und energiesparende
Lebensweise ermoglichte. Bis heute hat sich
dieser Zustand bei Nawutilus oder auch dem
Tiefseebewohner Spirula (allerdings nur bis
1200 m absteigend) erhalten. Im pelagischen
und bodennahen Lebensraum der lichtdurch-
stromten oberen Meeresschichten entwickel-
ten sich jedoch unter zunehmendem Feind-
und Konkurrenzdruck der Vertebraten nach
dem Verlust der Schale Formen, die die hier
besprochenen Leistungsmerkmale ausbilde-
ten. Hohe O,- und niedrige CO,-Konzentra-
tionen im Pelagial ermoglichten maximale
Energieumsitze vor allem bei den muskuls-
sen Kalmaren und damit einhergehend hohe
Wachstumsraten. Diese Formen sind heute im
Pelagial der Schelfmeere zu finden, wo sie er-
folgreich mit den Vertebraten um die Nah-
rungsquellen konkurrieren. Der Verlust der
Schale brachte es mit sich, dafl sie nicht
schwerelos sind; sie miissen also stindig aktiv
sein, wenn sie ihre Position in der Wassersiule
halten wollen. Der Verlust der Schale ist je-
doch offensichtlich nicht von allzu groflem
Nachteil, einmal weil das Aktivititsniveau der
Tiere bestiandig hoch ist und weil sie in den
Schelfmeeren aufgrund der geringen Tiefe hin
und wieder auch am Boden ruhen konnen;
dies wurde selbst bei [llex schon beobachtet.
Andere, bodennah lebende Cephalopoden
wie die Octopoden waren ebenfalls nicht
mehr auf Auftriebsmechanismen angewiesen
oder behielten wie Sepia lediglich einen
Schulp als gas- (stickstoff-)gefilltes Auf-
triebs-,,organ® bei.

Im bisher vorgenommenen Vergleich von Lo-
ligo und Illex zeigten sich jedoch bereits Un-
terschiede innerhalb der Gruppe der Kalmare.
Das Postulat eines maximalen Energieumsat-
zes gilt ndmlich streng nur fiir die aktivsten
Formen, die Ommastrephiden wie /llex, die
fur Wanderungen und Nahrungserwerb lange
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Abb. 8. Darstellung der Koordination von
Gasaustausch und Himocyaninfunktion
im semiquantitativen Modell. Die aeroben
Muskelfasern werden iiber das Blut und die
Haut mit Sauerstoff versorgt, der CO,-
Partialdruck (Pco,) im Gewebe steigt auf-
grund der erhohten Produktion von CO,
an. Ein Teil des zusitzlich produzierten
CO, fliefit in das vendse Blut ab, wo es den
pH-Wert erniedrigt und die Deoxygenie-
rung des Himocyanins unterstiitzt. Die
Aufnahme des CO, in das Blut und seine
Umwandlung in Bikarbonat (HCO;-) folgt
dem Haldane-Faktor (AHCO,-/AHcyO,)
und wird méglicherweise durch die Reakti-
on der Carbonanhydrase (c.a.) erleichtert.
Auf diese Weise sind bei den Kalmaren O,
und CO,-Transport gekoppelt, und der
Bohr Effekt funktioniert in klassischer Wei-
se (siche Text).

Strecken im offenen Ozean zuriicklegen und
deren Energiehaushalt zudem eher auf eine
maximale physische Beanspruchung ausge-
legt ist. In einer ,komplexen® kiistennahen
Umgebung sind Kalmare wie Loligo peale:
nicht mehr in dem Mafle darauf angewiesen,
beim Beutefang oder bei Fluchtreaktionen
hohe Geschwindigkeiten zu erreichen oder
gar wie [llex weite Strecken ausdauernd und
schnell zurtickzulegen. In Kiistennihe leistet
ein gut ausgebildeter Flossensaum gute Dien-
ste, zum Beispiel in einem bodennahen Le-
bensraum mit vielfiltigen Hindernissen und
Versteckmoglichkeiten, in dem es auf hohe
Navigierfahigkeit auch bei niedrigen Ge-
schwindigkeiten ankommt (dies gilt auch fiir
Sepia). Auflerdem ist der Flossensaum ein of-
fensichtlich  energiesparendes  Fortbewe-
gungsmittel (Abbildung 3). In dieser Umge-
bung kénnen Kalmare schon im Flachwasser
am Boden rasten oder (wie Loligo forbesi)
Wasserstromungen nutzen, um dem Absin-
ken auf den Boden entgegenzuwirken. Hier
tibernimmt der Flossensaum eine zusitzliche
Funktion als ,, Tragflache [10].

Mechanismen der
Schwerelosigkeit

Nach dem Verlust gasgefiillter Hohlrdume ist
die Ausbildung und Nutzung eines Flossen-

saums jedoch nicht das einzige Mittel der
Kalmare zum Energiesparen geblieben, denn
diese Tiere haben auch die Tiefsee erobert.
Hier entfillt aufgrund der vorherrschenden
Dunkelheit die scharfe Konkurrenz mit ver-
gleichbaren Vertebraten. Die Nahrungsdichte
ist gegeniiber den Schelfmeeren reduziert, die
Temperatur ist niedrig und legt schon deswe-
gen nahe, eine sparsame Lebensweise zu
wihlen. Da die Tiefsee in vielen Bereichen na-
hezu ,bodenlos“ ist, besteht jedoch die
Gefahr, ohne stindige Schwimmaktivitit in
noch tiefere Zonen abzusinken. Vor allem
pelagiale Formen der Tiefsee und des Siid-
polarmeeres haben deshalb alternative Me-
chanismen der Schwerelosigkeit entwickelt.
Tatsachlich konnten sie so Lebensriume er-
obern, die sie mit einer festen dufleren Schale
nicht hitten erreichen kdnnen, da gasgefiillte,
starre Rdume dem mit zunehmender Tiefe
steigenden Druck nicht unbegrenzt standhal-
ten.

Einige Kalmare lagern mit der Nahrung auf-
genommenes Fett in der Mitteldarmdriise ab
und erhohen auf diese Weise den Auftrieb.
Uberwiegend haben aber die schwerelosen
Kalmare (und andere Tiefseebewohner wie
einige Garnelen) die Ionenzusammensetzung
ihrer Korperflissigkeiten geindert, um die
hohe Dichte des Gewebes auszugleichen.
Bei den ,schweren® Cephalopoden der
Schelfmeere (wie bei den meisten marinen
Wirbellosen) entsprechen die extrazelluliren
Koérperfliissigkeiten in Dichte und Zusam-
mensetzung nahezu dem Seewasser (mit ho-
hen Konzentrationen an Natriumchlorid,
Calcium- und Magnesiumsalzen). Unver-
diinntes Meerwasser der offenen Ozeane hat
eine Dichte von 1,023 — 1,028 kg/l, fur das ge-
samte Tier (Loligo und Illex) ergeben sich
Dichten von 1,06 bzw. 1,076 kg/l. Um das
hohe spezifische Gewicht der Gewebe zu
kompensieren, reduzieren Tiefseeformen die
Sulfatkonzentration in den Kérperfliissigkei-
ten und tauschen einen mehr oder weniger
grofien Teil des Natriumchlorids gegen Am-
moniumchlorid aus, dessen Losung bei glei-
cher Osmolalitdt eine Dichte von 1,01 kg/l
aufweist. Bei volliger Schwerelosigkeit miis-
sen sie jedoch einen groflen Teil der Korper-
fliissigkeiten durch ammoniumbhaltige Lé-
sung ersetzen. Um den hohen Konzentrati-
onsgradienten zwischen den sonstigen
Kérperfliissigkeiten und den ammoniumhal-
tigen Kompartimenten (bis iiber 500 mmol/I
wurden dort gemessen) aufrechtzuerhalten,
ist der pH-Wert so niedrig, dafl moglichst viel
NH, in NH,* tiberfiihrt und damit die Dif-
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fusion des toxischen freien Ammoniaks iiber
die umgebende Membran oder das Epithel
gering gehalten wird [10]. Ob die hohen Ab-
bauraten von Eiweiflen am Aufbau der erfor-
derlichen Ammoniumkonzentrationen betei-
ligt sind, ist véllig unbekannt. Ammoniak ist
in hohen Konzentrationen toxisch (ein
Grund, warum landlebende Tiere anstelle von
Ammoniak unter grofiem Energieaufwand
den ungiftigen Harnstoff oder
Harnsdure/Guanin ausscheiden). Bisherige
Untersuchungen zeigen, daff die Ammoni-
umchloridlésung bei Cephalopoden (nicht
jedoch bei den Garnelen!) in vom Blut véllig
getrennten Fliissigkeitsraumen lagert. Nur im
Ausnahmefall (bei den Cranchiiden) sind dies
grofle Colomraume auflerhalb der Gewebe.
Im Regelfall handelt es sich jedoch um Fliis-
sigkeitsrdume in der Mantel- und/oder Arm-
muskulatur, bei denen noch nicht einmal klar
ist, ob es intra- oder extrazellulire Riume
sind.

Auch der Riesenkalmar Architentbis fithrt ein
solches Leben in der Schwerelosigkeit, wie
Messungen der Ammoniumkonzentration in
Gewebeproben von gestrandeten Tieren oder
in einem einzelnen, mit dem Netz in 1 000 m
Tiefe gefangenen Tentakel belegen (dieses Bei-
spiel verdeutlicht, wie schwierig es ist, dieser
Tiere tiberhaupt habhaft zu werden!). Die Va-
kuolisierung des Mantelgewebes bringt es mit
sich, daf§ Riesenkalmare das anteilige Volu-
men der aktiven Muskulatur im Vergleich zu
ihren agilen Verwandten reduzieren miissen,
so dafl schwerelose Riesenkalmare auch aus
diesem Grund und nicht nur aufgrund der
diskutierten Gréflenabhingigkeit des Stoff-
wechsels gar nicht das Aktivititsniveau der
muskulsen Kalmare erreichen kénnen.

Es war die Absicht dieser Abhandlung zu
zeigen, wie viel bzw. wie wenig wir noch iiber
die Okophysiologie der pelagischen Kalmare
der Schelfmeere wissen und wie sehr wir bis-
lang in unseren Schlufifolgerungen auf Mo-
dellbetrachtungen angewiesen sind. Wieviel
weniger wissen wir erst {iber die schwerelo-
sen Formen der Tiefsee und des Siidpolar-
meeres. Zukiinftige Fahrten in die Antarktis
sollten dazu beitragen, die faszinierende
Okophysiologie dieser Tiere weiter zu erhel-
len.

Zusammenfassung

Zu den Athleten des Meeres zihlen hochakti-
ve, muskuldse Kalmare, die das Pelagial der
Schelfmeere bewohnen. Das hoch konzen-
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trierte Hdmocyanin dieser Tiere dient dem
O,-Transport und ist mit seiner extremen
pH-Abhingigkeit auf eine effiziente arterielle
Beladung und vollige vendse Entladung aus-
gelegt. Kalmare regulieren bevorzugt ihren
extrazelluliren pH, um das Himocyanin vor
fatalen pH-Anderungen zu schiitzen. Daher
erfolgt die Ansiuerung durch einen anaero-
ben Aktivititsstoffwechsel fast ausschlieBlich
intrazellulir. Auf diese Weise kann das Hi-
mocyanin zu den hochsten gemessenen Sau-
erstoffverbrauchsraten mariner Invertebraten
beitragen. Ein grofler Teil des O,-Bedarfs
muf} jedoch sehr wahrscheinlich durch die
Aufnahme von Sauerstoff {iber die Haut ge-
deckt werden. Die maximale Nutzung des
verfiigharen Sauerstoffs und die extreme pH-
Abhingigkeit des Himocyanins erkliren,
warum die Tiere auf eine konstant hohe Sau-
erstoffversorgung angewiesen sind und auch
empfindlich auf erhohte CO,-Gehalte des

Meeres reagieren.

Die hohe Leistung der muskuldsen Kalmare
des offenen Meeres und konstante Umge-
bungsparameter in threm Lebensraum bedin-
gen einander. Trotzdem miissen auch Kalma-
re Mechanismen nutzen, die ihren Energie-
verbrauch in Grenzen halten und ihn auf die
Verfiigbarkeit von Nahrung in ihrem Lebens-
raum abstimmen. Kiistennah lebende Kalma-
ren nutzen zunehmend einen Flossensaum
zur Fortbewegung, wihrend das Riick-
stoflschwimmen (Jet) im offenen Meer fiir die
dort erforderlichen hohen Geschwindigkei-
ten energiesparender ist. Durch Anreicherung
von Ammoniumsalzen in separaten Fliissig-
keitskompartimenten konnten einige Formen
Schwerelosigkeit entwickeln, Formen, die wie
der Riesenkalmar ein immer noch geheimnis-
umwobenes Leben in der Tiefsee fiihren.

Alfred-Wegener-Institut, Publikation Nx. 773.
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