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ZUSAMMENFASSUNG

Als Primarproduzenten stellen Diatomeen eine wgghEutterquelle flr eine ganze Reihe von
Primarkonsumenten dar. Als Antwort auf die untersdhthen Fressstrategien dieser
Fressfeinde und im Kampf um ihre Existenz habendbiaen im Laufe der Evolution extrem
stabile Silikatschalen in unterschiedlichsten Motpg®n entwickelt.

Verschiedene Lebensrdume werden von Diatomeen ldwBinige leben planktonisch in
den oberen Schichten der Gewasser, andere bewaStsas oder Pflanzen, wieder andere
bewegen sich aktiv durch das Sediment der Bodenzone

Eine Einnischung in unterschiedliche Lebensraurhet féuch zu verschiedenen Fressfeinden.
So werden planktonische Diatomeenarten vor allemn vplanktonisch lebenden
Copepodenarten gefressen, wahrend Sediment-bewddr@imtomeenarten beispielsweise
von Nematoden ausgesaugt werden und einige Bidféssende Schneckenarten auf Substrat
befestigt wachsende Diatomeenarten ,abraspeln®. Bermutung liegt darin, dass
Diatomeenarten in den unterschiedlichen 6kologischéschen, die sie bewohnen, auch
unterschiedliche Stabilitdten entwickelt haben.

Im Rahmen dieser Arbeit sollten die Strategien urRksswerkzeuge verschiedener
Fressfeinde von Diatomeen untersucht werden. Dalsnér es, zu Uberprifen, ob Diatomeen
gegenuber den Fressstrategien derjenigen Fressfaimidedenen sie eine Nische teilen,
stabilere Schalen entwickelt haben, bzw. ob diealechgegeniuber Fressfeinden, denen die
Diatomeen in der Natur nicht begegnen, weniger @gtandhalten. Mithilfe von
wissenschatftlicher Literatur wurden die Fressstiiate und Fresswerkzeuge verschiedener
Copepoden-, Gastropoden- und Nematodenarten nattersucht. Zusatzlich wurde die
Radula einetLittorina littorea herausseziert und ihr Aufbau und ihre Beschaffémhghilfe
konfokalmikroskopischer Aufnahmen analysiert.

Von N. Niebuhr durchgefiihrte virtuelle Crashtestaf aGrundlage der gefundenen
Informationen zu den Fressmechanismen konnten rzeigéass die planktonische
Diatomeenart Asterolampra spec. sehr stabil gegeniber den Fressmechanismen de
Copepoden ist, wahrend sie Schnecken- und Nemdta@enur sehr schlecht standhalt. Die
Sediment-bewohnende DiatomeenAdtinoptychusspec. zeigte sich dagegen sehr unstabil
gegeniiber Copepodenfrald und stabiler gegentber théema und Schneckenfral3, wahrend

die epiphytische Arachnoidiscus spec. auf alle Fressfeinde recht stabil reagierte.



ABSTRACT

Being primary producers, diatoms are consumed tsydborganisms. In order to ward off the
diversity of feeding strategies and to fight foreithexistence, diatoms have developed
extreme stable exoskeletons strengthened by silinat multitude of different forms.

Diatoms live in different habitats. Some are planikt, living in the upper water layers, some
live attached to stone or seaweeds and othersnlithee sediments of the benthic division and
are able to move actively through it.

Because they occupy different habitats, thereviargety of predators. Planktonic diatoms are
mainly ingested by planktonic copepods, while diaowhich live in sediments are ingested
by nematodes and some gastropods rasp on epigiryépilithic diatoms. Hence it can be
supposed that diatom-species living in differentlegical niches have developed different
kinds of stability.

In this study, feeding strategies and tools ofedéht predators were examined. The aim has
been to test whether diatom-armour is more stagaéat the feeding tools of predators living
in the same habitat, and whether diatom-armouess $table, if the predator does not live the
same water-layer.

Feeding-strategies and feeding-tools of differesppepods, gastropods and nematodes have
been examined by means of scientific literature additionally by dissecting a radula of
Littorina littorea and analyzing its structure and organization hyf@oal microscopy.

N. Niebuhr has performed virtual crashtests betwaedels of feeding-tools of the predators
and diatom-models, based on the collected infoonatabout feeding-strategies and
properties of the feeding-tools. The crashtests slothat the planktonic diatom-species
Asterolampraspec. owns best resistance against feeding-tools-raadners of copepods,
while it resists poorly against feeding-mannersiematodes and gastropodstinoptychus
spec., living in sediments, was very instable agfathe feeding-manners of copepods and
more stable against nematodes and gastropods. ddtething to point out is that
Arachnoidiscusspec., an epiphytic diatom, showed almost the dsggtrength against all

kinds of feeding-manners.



1. Einleitung

In wohl kaum einer Gruppe aquatiler Organismenduofitreine solche Formenvielfalt wie in
der Gruppe der Diatomeen (Hamm, 2005). Bereits 3a&ftrhunderten beschaftigen sich
Experten damit, die enorme Formenvielfalt zu ergeindnd einzelne Arten zu definieren.
FlieRende Ubergange und ausgedehnte Variabilitit Stghalenmuster erschweren die
Definition einzelner Arten (Rouncet al, 1990). So wurden bisher rund ®1@rten
beschrieben, nur etwa ein Hundertstel dieser Awigd heutzutage fur anerkannt (Geil3ler,
1968). Aufgrund grof3er morphologischer Unterschiedé&den teilweise Individuen fur
eigene taxonomische Einheiten gehalten (Huste@5)19

Die Formenvielfalt der Diatomeen betrifft vor alleilmr markantestes Merkmal eine mit
Silikat verstarkte Schale die ihnen den auch desen gelaufigeren Namen ,Kieselalgen®
verlieh. Verbluffend ist vor allem die Fille an Rsirukturen der Silikatschalen (Geil3ler,
1968). Diese oftmals optisch sehr ansprechendene¥iusranlassten Forscher bereits im 19.
Jahrhundert zu sehr genauen Analysen. Wegen dBemgrdielfalt und wohl auch mangels
technischer Méglichkeiten blieb es bei der Besthwneg und Bewunderung der Formen und
dem Herausarbeiten von Artbestimmungsmerkmalen.HDrgktion der Formen wurde kaum
erforscht. Man nahm an bzw. behauptete, dass ds dabei um zufallig generierte
Feinstrukturmuster handelt, &hnlich der Entstehwrganischer Kristalle (Hamm &
Smetacek, 2007).

Heutzutage allerdings ist eine Funktion langst nianehr zu leugnen: Neueste
Untersuchungen zeigen, dass die Silikatschale@¢omeen nicht nur optisch ansprechend
sind, sondern auRerdem eine extreme StabilitaBufRerst glinstige Spannungsverteilung bei
mechanischer Belastung aufweisen. Es besteht semitZusammenhang zwischen der
Schalenmorphologie und der Okologie der Diatoméehbesondere Fressfeinde scheinen auf
Diatomeen einen enormen Selektionsdruck auszulbemim & Smetacek, 2007). Die
Morphologie und die Stabilitat der Diatomeenschalem Zusammenhang mit dem

Lebensraum und der 6kologischen Nische soll inedi@sbeit nédher analysiert werden.

1.1. Diatomeen im Portrait

Diatomeen sind einzellige Mikroorganismen, die awfgl ihres Zellaufbaus zu den
Eukaryoten zahlen und zur Abteilung dgacillariophyta gehoren. Sie sind bis auf wenige

Ausnahmen photolithoautotroph, das heil3t, sie hgedtdie Energie des Sonnenlichtes, um

9



Kohlenstoffe zu assimilieren und gehoren durch ihweltweite Abundanz den
Hauptprimarproduzenten an (Roust al., 1990). Man findet sie in nahezu allen feuchten
bzw. im Wasser befindlichen Habitaten (Schonfel@Q7).

Mit einer Grol3e zwischen 0,0025 mm und circa 2 nmina slie meisten Diatomeenarten
einzeln mit dem blof3en Auge nicht zu erkennen. Slikatschale, das gemeinsame Merkmal
aller Diatomeen, wird auch als Frustel bezeichA&nlich einer Pillenschachtel besteht sie
aus zwei Hauptteilen: der Hypotheka, die den BatmSchachtel darstellt und der Epitheka,
die wie ein Deckel die Hypotheka Ubergreift. Hypoyd Epithekae setzen sich ebenfalls
jeweils aus zwei Teilen zusammen: Boden und DeekeDilatomee werden aMalvae die
Ubereinandergeschobenen Seitenbereiche als GimtelbéPleurag bezeichnet. Diese
einzelnen Bestandteile sind nicht miteinander vehsan und mechanisch trennbar (Hustedt,
1965) (siehe Abbildung 1).

Epivalve

| Girdle
J bands

|
Hypotheka |

Hypovalve

Abbildung 1: Aufbau der Diatomeenfrustel (Friedrichset al, 2012)

Zuweilen sind zwischen devialvaeund den Girtelb&ndern noch ZwischenbanGep(lag
eingeflugt (Hustedt, 1965). Hypo- und Epitheka passe genau ineinander, dass ein
Stoffaustausch nur durch zusatzliche Poren oderitdehstattfinden kann (Roundt al,
1990). Die Basis der Zellwand bildet eine organesdhatrix. In diese Basis ist amorphe
Kieselsaure eingelagert (Schonfeldt, 1907). Dieaonigche Matrix halt die einzelnen
Bestandteile der Frustel zusammen (Roefal.,1990).

Die mechanische Trennbarkeit der Bestandteile dest&l ist eine Notwendigkeit fur die
Vermehrung der Diatomeen (Hustedt, 1965). Im Zuge\getativen Vermehrung trennen
sich Epitheka und Hypotheka voneinander und inlertlas Protoplasten wird jeweils eine
neue Schale gebildet, die durch Exozytose nachnatr@asportiert wird und aufgrund der

kleineren GroRe bei beiden entstandenen Zellemeliee Hypotheka darstellt, so dass die
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Hypotheka der Mutterzelle zur Epitheka der einenchierzelle wird. Die vegetative
Vermehrung fuhrt zu einer Abnahme der durchsclichigh Zellgrof3e. Erreicht die Zellgréfie
einen Minimalwert, so entsteht im Rahmen sexuelRaproduktion eine sogenannte
Auxospore: Innerhalb dieser wird eine neue Diatorgebildet, die die urspriinglichen
Ausgangsmalle besitzt (Rousidal, 1990).

1.2. Lebensraume und Lebensformen

Man kann drei grol3e Biotopgruppen unterscheidea,vdin Diatomeen besiedelt werden:
erstens die Meere, zweitens Stlf3gewasser und dri@enwlorte aul3erhalb des Wassers
(Kolbe, 1932). Innerhalb der Gewasser sind sie ggelsehen in zwei verschiedenen
Lebensraumen vertreten: Zum einen im offenen Wa$ssagial), zum anderen im Bereich
der Bodenzone der Gewasser (Benthos) (Retirad, 1990).

Pelagische Diatomeen werden zum Plankton gezah$iedaei in der Wassersaule schweben
und nicht aktiv gegen Wasserbewegungen anschwimkdenen. Jenseits der Gewasser
werden vor allem feuchte Substrate bewachsen (Retiiadl, 1990) - auf diese Diatomeen
soll allerdings nicht weiter eingegangen werden.

Die Meere, die zusammengenommen das grofte zusdrangande Biotop darstellen,
verfigen im Allgemeinen Uber eine relativ einhelte Diatomeenflora, da Stromungen flr
eine weltweite Verbreitung vor allem der planktahisn Arten sorgen. Neben dem
offensichtlichstem Faktor, dem hoherem Salzgehalt \iergleich zu Binnengewassern,
bestimmen vor allem auch die groRere Gewadassertinte starkere Wasserbewegung die
Zusammensetzung der Diatomeenflora. Zwar ist denJparenz des Wassers in den Meeren
grol3er, so dass photoautotrophes Leben bis zu \&lassertiefe von 300 Metern méglich ist,
jedoch erreicht das Sonnenlicht im offenen Meegaufd der grolien Wassertiefe nicht den
Boden, sodass hauptsachlich pelagische, planktomigziatomeen auftreten. Benthische
Diatomeen findet man dagegen im Litoral, also derfistEnbereich, und auch in der
Gezeitenzone (Kolbe, 1932).

Innerhalb der StRgewasser ist aufgrund der vetgieieise viel geringeren Tiefe auch ein
Leben im Profundal mdoglich (Kolbe, 1932). Diesedediegt allerdings jahreszeitlichen
Schwankungen, da das Sonnenlicht unter Umstandemmm®ommer den Gewasserboden
erreicht (Schonfeldt, 1907).

Innerhalb des Pelagials stellt der schitzende éddnzer bei planktonischen Arten ein

gewisses Handicap dar, da Silikat eine wesentlidiere Dichte als Wasser besitzt. Daher
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sind einige Anpassungen noétig, die verhindern, digsDiatomeen auf den Gewdasserboden
herabsinken, fernab von zum Uberleben notwendigemmé&nlicht. Planktonische Diatomeen
sind vergleichsweise klein, da der Auftrieb beiiggem Volumen mit relativ grol3er
Zelloberflache bei kleinen Zellen gréfer ist. Audgan verstarkt bei einigen Arten eine
Schleimschicht mit niedriger Dichte um die Zellerdra die Auftriebskraft. Auch die Form
der Zelle spielt eine Rolle. So nehmen die Zellew.bKolonien oft zylindrische Formen an
und Zellauswiichse dienen als Vergrol3erung der Eatfiiche und verlangsamen somit das
Absinken. Wind, Stromung und Konvektion sorgen B&awegung und Durchmischung der
euphotischen Gewasserschicht, sodass plankton3icttemeen in Bewegung gehalten und
am Absinken gehindert werden (Rougtcal, 1990).

Benthische Lebensraume sind zwar lichtarm, dafiljedoch die N&ahrstoffversorgung im
Bodenbereich viel reichhaltiger. Insofern bietet @innischung in benthische Okosysteme
durchaus Vorteile (Rounet al.,1990). Ihre Lebensweise erlaubt ihnen einen mas=ivBau,
da sie nicht in der Wassersaule ,schweben“ musseh gleichzeitig aufgrund von
Ablagerungen ein gréReres Angebot an Kieselsautewnden ist (Kolbe, 1932).

Jedoch besteht die Gefahr, durch das Sedimenthigtst zu werden und somit den Zugang
zum Sonnenlicht zu verlieren. Um dies zu vermeideen sich zwei Strategien entwickelt:
Die erste Strategie ist die Entwicklung der Fahigkesich mithilfe eines
Fortbewegungsapparates aktiv durch das Sedimenbemwegen. Dies erméglicht ein
spezielles Organell, das sogenannte Raphensystenzwiite Strategie ist das Festwachsen
an Substraten, wie z.B. anderen Pflanzen (epigthtis Gestein (epilithisch), Sand
(epipsammisch) oder auf Tieren (epizoisch). Daswashsen an Substraten, mithilfe von
Schleimabsonderungen entweder direkt Gber die Vialberflache oder auf Schleimstielen
sitzend, schitzt auch effektiv vor dem Wegschwemmndench Stromung, daher sind
befestigte Arten oft in rascher flieRenden Gewdsaarutreffen. Oftmals bilden solche Arten
ganze Kolonien, indem sie an Teilen der Schalenaneier festkleben oder sich durch
Fortsatze ineinander verhaken (Roah@l, 1990).

Raphide, freilebende Spezies bewohnen dagegensgeherGewéasser wie Buchten, Teiche,
Sumpfe und Graben. Ein Vorteil der raphiden Diatemist, dass sie sich bei Dunkelperioden
aktiv ins Sediment zurickziehen kdnnen und somitGaegensatz zu den befestigten Arten
Schutz vor Fressfeinden finden (Schonfeldt, 190Merhalb der Gezeitenzone kann dies
wahrend der Ebbe auch eine SchutzmalRnahme vorogkstring darstellen (Kolbe, 1932).
Diatomeen werden in die radiarsymmetrischen Cesdraind die bilateralsymmetrischen

Pennales eingeteilt. Obwohl die Einteilung auf Gtagd ihrer unterschiedlichen
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Gesamtformen erfolgte, scheinen dennoch Zusammgel@mschen Form und Lebensweise
zu bestehen, da die meisten den Centrales zugd¢endSpezies das Pelagial bewohnen, also
planktonisch sind, wahrend die Pennales hauptsdchénthische Spezies beinhalten (Round
et al, 1990).

Es kann vermutet werden, dass die ,Stromlinienfodat’ Pennales eine Anpassung an die
mobile Lebensweise in und auf dem Sediment ist (Ha&h Smetacek, 2007). Allerdings
besitzen nicht alle Pennales ein RaphensystemildEszahlreiche Diatomeen, die aufgrund
ihrer Form den Pennales zuzuordnen sind, jedoamekBiaphe besitzen und hauptsachlich
epiphytisch, epizoisch oder epipsammisch leben (Retiial, 1990). Aul3erdem gibt es auch
pennate Diatomeen, die eine Raphe besitzen, jedodPelagial leben. Dagegen haben sich
manche Centrales an das Leben im Benthos angepabsthaupt ist eine absolute
Unterscheidung in benthische und planktonischedbiaen nicht méglich, da manche Arten
einen Teil des Jahres auf dem Gewasserboden undndksnen Teil im Pelagial verbringen
(Hamm & Smetacek, 2007).

Eine Verallgemeinerung der Zusammenhange zwischadlbai und Lebensraum ist also
nicht ohne Weiteres moglich. Zwar sind deutlichedenzen erkennbar, jedoch gibt es auch
Uberall Ausnahmen, die eine individuelle Untersughdar genauen Struktur der jeweiligen
Spezies in Hinsicht auf ihren Erfolg innerhalb ghteebensraumes notwendig machen.

1.3. Einfluss 6kologischer Faktoren auf Bau und Strukier Schalen

Bei der Betrachtung der Okologischen Einflisse deri Bau und die Struktur der Schalen
kann man in abiotische und biotische Faktoren solmiden. Die grol3ten abiotischen
Einflusse sind, wie bereits erwahnt, die Licht- uiN&hrstoffverfigbarkeit und die
Wasserbewegung (Geililer, 1968). Jeder OrganismmitigeEnergie- und Nahrstoffquellen,
um zu Uberleben und sich fortpflanzen zu kénnefe Binflisse, die dem Organismus diese
Lebensgrundlagen zu verwehren drohen, stellen semé letale Gefahr fir ihn dar. Die
eigene Schwerkraft im Falle von planktonischen @een, Wasserbewegung und
Sedimentumwalzung im Falle von benthischen Forreien, als solche Gefahren einzustufen,
denen Diatomeen durch verschiedene Strategienmwerherigen Abschnitt beschrieben, zu
trotzen vermaogen.

Der wohl einflussreichste trophische Faktor ist 8aikat. Diatomeen nehmen es in Form von
im Wasser geloster Orthokieselsaure (Si(Quf und sind dabei aul3erst effizient (Hamm &

Smetacek, 2007). Dennoch mangelt es besonders imicBeder Wasseroberflache an
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Kieselsaure. Der Gehalt nimmt von der Gewasseridiobé bis in die Tiefe stark zu,
aufgrund der auf den Gewasserboden gesunkenenicmdasagsam zu l6sen beginnenden
Schalen von abgestorbenen Planktondiatomeen. Wihreler Frihlings- und
Herbstzirkulation findet in den Seen eine Verteilumgn Si(OH) auch in die oberen
Wasserschichten statt, wodurch die Entwicklung Ranktondiatomeen stark gefordert wird.
Im Meer werden dagegen, wegen der grol3en Wasserdief Silikatschalen weitgehend dem
Stoffhaushalt entzogen, weshalb die Konzentratioii@selsaure extrem niedrig ist. Das ist
wohl ein Grund dafir, dass Meerwasser-Diatomeeniah&ustenbereich verbreitet sind und
die Hochseediatomeen, im Vergleich zu den Plankébocheen des SufRwassers, "zartere”
Schalen aufweisen (Kolbe, 1932).

Besondere Bedeutung sei der extrem hohen Stahil@étDiatomeenschalen beigemessen.
Neueste Untersuchungen haben ergeben, dass dikerscnagerechnet mitunter Kraften von
mehreren hundert t/m? standhalten (Hamm, 2006sééxtreme Stabilitat und, nicht zuletzt,
die grof3e Vielfalt verschiedener Strukturen und tdysweisen darauf hin, dass Diatomeen
einem enormen Selektionsdruck durch die Angriffama@tsmen verschiedenster Fressfeinde
ausgesetzt sind (Hamet al, 2003). In der Tat stellen Diatomeen als Prim&peenten und
aufgrund ihrer Abundanz eine interessante und heitige Futterquelle fur eine Reihe von
Organismen dar (Hamm & Smetacek, 2007). Zu diesgar@dismen gehdren vor allem Arten
der Copepoden, Schnecken und Nematoden, und auch Ewphausiiden, Tunikaten,
Dinoflagellaten, Ciliaten und Polychaeten ist bekadass sie sich von Diatomeen ernéhren
(Jansen, 2008; Steneck & Watling, 1982; Romeyral, 1983; Hamm & Smetacek, 2007,
Finlayet al.,1993; Fauchald & Jumars, 1979).

Zu den Fressmechanismen einiger planktonischer pbojemarten wurden bereits
Untersuchungen angestellt. Es wurde festgestediss dsie spezifische Mechanismen und
Werkzeuge entwickelt haben, mithilfe derer sieén ldage sind, Diatomeen zu fressen und zu
verdauen (Jansen, 2008). Zum einen haben sie aesdigpezielle Problem angepasste
Mundwerkzeuge (Mandibeln) entwickelt, deren ,Zahrefm Teil durch Einlagerung von
Silikat verstarkt und durch elastisches Resilin geofé sind. Zum anderen wenden sie sehr
spezielle Mechanismen beim Fressen von DiatomeeMinilfe der Mandibeln werden die
Diatomeen festgehalten und punktuell Druck auf\tiéven ausgetbt (Michelst al.,2012).
Die Fressbewegungen der Copepoden sind dabei deshnell, dass man sie mit dem
menschlichen Auge nicht verfolgen kann (Hamm & Sroek, 2007). Nach dem Zerstéren

der Schalen wird die Diatomee ingestiert und verd@ahulze, 2009).
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Doch auch vor besonders grof3en Diatomeen @d&cinodiscus
wailesi)), die zu grol3 zum "Verschlucken" sind, wird miemt
nicht "zurickgeschreckt". Die Copepoden@dmora longicornis
zeigte hier ein interessantes Fressverhalten (stddiidung 2):
Sie positioniertC. wailesii zunachst vor sich und bricht dann ein
Stuck der Frustel heraus. Daraufhin zieht sich Bestoplasma
(also der Zellinhalt) der Diatomee auf der gegenlidggenden

Seite der Frustel zusammen. longicornis dreht daraufhin die

Diatomee, bricht auf der gegeniberliegenden Seitezeeites
Stuck aus der Frustel heraus, und ingestiert dam Zellinhalt
(Jansen, 2008). Diese Art von Spezialisierung msiggsiber einen
langen Zeitraum hinweg entwickelt haben und man kemmeiner
Coentwicklung, bzw. einem "Bewaffnungsrennen” zWwest den
Fresswerkzeugen und Fressmechanismen der Copepodetem
Schalenaufbau ihrer "Beute-Diatomeen” ausgehen (Hamal.,

2003).

Unter den Schnecken gibt es eine ganze Reihe vasigieen-
Fressern“. Tendenziell scheinen sich allerdings elmasten die
Schnecken mit taenioglossen oder docoglossen Radal#
Diatomeen spezialisiert zu haben (Steneck & Watlit#82). Die
Radula ist ein Bestandteil des Mundapparates delubken.

Dieser besteht aus mehreren Elementen, die al®iEifumgieren.
Bei den Elementen handelt es sich um eine Muskuldie den
Fressmechanismus antreibt, einem Knorpelpaar (©gdbot), das

als eine Art ,Bandtrommel” dient, und der eigerika Radula, ein

Zahnband, das Uber den Odontophor gespannt ibe(gibbildung

3). Die Muskulatur sorgt fur eine Vor- und Zuriclkisgung des

: e : Abbildung 2:
Knorpels und, relativ dazu, fur ein Hin- und Hehga der Radula. Schemat?sche Darstellung

des Fressvorgangs voil.
longicornisan C. walilesii

der Radula in den Schlund transportiert (SteneaNaling, 1982). (Jansen, 2008)

Auf diese Weise wird am Substrat "geraspelt” undeTagavon mit
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Oescphagus

Anlerior
Radular Sac

Radular Ribbon

Feeding Surface

Abbildung 3: Schematische Zeichnung des Mundapparas der Schnecken (Padilla, 1985)

An der Spitze des Knorpels wird die Radula geboges zu einer Spreizung der Zahne
fuhrt. Man spricht daher allgemein von einer flelwsgen Radula. Bei den
Patellogastropoden ist die Radula versteift undfiedet deshalb keine Biegung um die
vertikale Achse statt, daher wird sie als steresgylGuralnick & Smith, 1999) oder auch
docogloss bezeichnet (Steneck & Watling, 1982). faenioglosse Radulatyp gehort zu den
flexoglossen Typen und besitzt im Gegensatz zu rend@&ypen relativ wenig Zahne pro
Zahnreihe. Er ist vergleichbar mit einem ,Kratzeamd vor allem bei Mesogastropoden
verbreitet. Durch das seitliche Abspreizen der gd@ahne wird eine gro3ere Oberflache
geschaffen, um Partikel aufzunehmen. Die Zadhneshestaus Chitin.

Der doco- oder auch stereoglosse Typ hat seineafalahl pro Zahnreihe extrem reduziert
und die Zahne sind verstarkt durch Eisen- und &#ilknlagerungen (Steneck & Watlin,
1982). Durch die Versteifung der Radula kann eirigre Kraft auf das Substrat ausgeibt
werden (Guralnick & Smith, 1999).

Zum Fressverhalten von Sediment-bewohnenden Neerat@oh benthischen Diatomeen
wurden unterschiedliche Beobachtungen gemacht. (Bemaben sie, dass die Nematoden die
Diatomeen aktiv anschwimmen, sich an ihnen festhalbzw. festsaugen, das Girtelband
mithilfe eines dorsalen Zahns manipulieren und lairefgend den Zellinhalt aussaugen
(Jensen, 1982; Dijkstra & Klein, 1998/99). Es wimdgenommen, dass das Girtelband
mithilfe des Zahns beschadigt wird und dadurch dadven sich 6ffnen (Jensen, 1982).
Alternativ ist die Rede von einer kurzzeitigen Disdtion der elastischen Girtelbander ohne
erkennbare Beschadigung (Dijkstra & Klein, 1998/99)

16



Die Vielzahl verschiedener Fressfeinde und Freseam@smen spiegelt sich in der grol3en
Vielfalt verschiedener Schalenmorphologien wied@e entsprechen den Prinzipien stabiler
Leichtbaukonstruktionen in verschiedenster Formit @éten unterschiedliche typische
Leichtbauelemente wie beispielsweise Wabenstrukiugewellte Formen, Doppel-T-Tréager
und unterstitzende Rippen in Kombination auf undliéhe Muster sind innerhalb einer
Schale in verschiedenen Groéfienordnungen vertrB@raus kann man schliel3en, dass auch
die GroRenordnungen der Fresswerkzeuge angreifémessfeinde sehr unterschiedlich sind.
Virtuelle Belastungstests haben gezeigt, dass gani@ingsverteilung Uber die Frustel bei
Belastung recht homogen ist. Dies zeugt von eindfizienten Nutzung des
Konstruktionsmaterials. In der Tat mussen Diatomeem, allem die Planktondiatomeen,
aufgrund ihrer Lebensweise und des Selektionsdrdcksh Fressfeinde gleichzeitig sehr
stabil und leicht sein (Hamm & Smetacek, 2007).

Das groRe Angebot an stabilen Leichtbaustruktudass die Diatomeen als Schutz vor
Fressfeinden unter starkem Selektionsdruck entwidkaben, bietet sich als Vorlage fur
anthropogene technische Losungen an. ldealerwaidedge mikroskopisch kleinen Muster
problemlos auf groBere Mal3stabe Ubertragbar, daoldowlachendruck, als auch
Materialguerschnitt, mit dem Quadrat des L&ngenta#@s skalieren (Hamm, 2005).
Innerhalb der Abteilung ,Bionischer Leichtbau® destitutes fur Marine Ressourcen GmbH
in Bremerhaven wurde ein spezielles Verfahren exk®li (das Evolutionary Light Structure
Engineering-Verfahren, kurz ,ELISE-Verfahren®), li#@m zu einer bestimmten technischen
Fragestellung systematisch diejenige Leichtbausirukariner Planktonorganismen
ausgewahlt wird, die am besten zu einem bestimmtewendungsfall passt. Nach dem
Screening werden die Strukturen mithilfe von CA@dgrammen modelliert, anschlieRend auf
die  wesentlichen  Konstruktionsprinzipien  reduzierund  mithilfe  spezieller
Optimierungsverfahren an den bestimmten technisdtestfall angepasst (Hamnat al.,
2010). Dieses Verfahren konnte bereits mehrfacblgrdich in verschiedenen technischen
Fragestellungen angewandt werden (Haetral.,2008).

Auch flr die technische Anwendung ist es interessanauszufinden, wie die natirlichen
mechanischen Belastungen der verschiedenen Diatomessehen, auch in Hinblick auf die
verschiedenen 6kologischen Nischen, die sie bewohas ist anzunehmen, dass aufgrund
voneinander abweichender Lastfélle bei verschieneften Schalenstrukturen entwickelt
wurden, die auf unterschiedliche Weise und in Jeestene Richtungen stark, bzw. weniger
stark belastbar sind. Die Kenntnis der natirlichestfélle kénnte gegebenenfalls in der

Screening-Phase des ELISE-Verfahrens bei der Snatle geeigneten Leichtbauvorbildern
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weiterhelfen. Dies bestarkt die Motivation diesebdit, Zusammenhange zwischen den im
Lebensrdumen der Diatomeen vorkommenden Lastfalhehihren Schalenmorphologien zu

finden und zu untersuchen.

2. Material und Methoden

Es wurden Informationen Uber die Fresswerkzeuge kme$smechanismen verschiedener
Fressfeinde der Diatomeen gesammelt. Mithilfe diedaformationen wurden in
Zusammenarbeit mit dem Doktoranden Nils Niebuhistipe Lastfalle angenommen, die auf
die Diatomeenschalen einwirken und virtuell sinhvedchzubilden sind. AnschlieRend
konstruierte N. Niebuhr diese Lastfalle und fiheiee Crash-Simulation mit den bereits
bestehenden CAD-Modellen der drei Diatomeenartachdwiel war es, die Stabilitat der
Silikatstrukturen ausgewahlter Diatomeenarten ufdstgelegten Lastfallen zu untersuchen
und vergleichen.

Um auBBerdem den Fressmechanismus der Gastropodsser beu verstehen, wurden

verschiedene mikroskopische Aufnahmen einer taéysegn Radula gemacht.

2.1. Biologische Vorbilder

2.1.1. Actinoptychuspec.

Actinoptychusspec. ist eine zentrische marine Diatomeenart,rdi&istenbereich, Hafen
und Flussmindungen vorkommt (Schonfeldt, 1907).skdesfindet man sie lose auf dem

Sediment vor, mitunter aber auch befestigt an amdéigen. Sie ist weltweit verbreitet und

recht haufig anzutreffen (Rourad al, 1990). Sie hat einen Durchmesser von 50 bis 180 p
(Schonfeldt, 1983).

Abbildung 4: Actinoptychus REM (The Hustedt Diatom Collection Database)
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2.1.2. Arachnoidiscuspec.

Arachnoidiscusspec. ist eine marine und ebenfalls zentrischeobiaenart. Sie wéachst

epiphytisch auf Meeresalgen (Rouetlal, 1990). Sie hat einen Durchmesser von circa 200
um (Helmcke & Krieger, 1963).

Abbildung 5: Arachnoidiscus REM (The Hustedt Diatom Collection Database)

2.1.3. Asterolampraspec.

Asterolampraspec. ist eine marine und planktonische Diatom#eS8& kommt vor allem in
tropischen Gewassern vor und zeichnet sich dure@mfalls zentrische und alleinstehende
Zellen aus (Rounet al., 1990). Sie hat einen Durchmesser von 50 bis 150(idasle &
Syvertsen, 1996).

Abbildung 6: Asterolampra,REM (The Hustedt Diatom Collection Database)
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2.1.4. Eudiplogaster pararmatus

Eudiplogaster pararmatuist eine Nematodenart und gehort zur FamilieRiptogasteridae

Sie bewohnt Brackwasserhabitate und ist tolerangeg@ber sehr unterschiedlichen
Salzkonzentrationen. Erfolgreich besiedelt sie $kediment in der Gezeitenzone im Stdosten
der Ems-Dollard Flussmindung in den Niederlandén.pararmatuserndhrt sich von
Diatomeen, indem es die Frusteln durchsticht undidealt herunterschluckt (Romegt al.,
1983) (siehe Abbildung 7).

head 557

Abbildung 7: Habitus Eudiplogaster pararmatus mannlich und weiblich (oben) und Angriff auf eine
Diatomee (unten) (Romeyret al, 1983)

Aufgrund des Ausbaus der Mundhohle Et pararmatusals Epistratfresser einzustufen
(Romeynet al.,1983).

Epistratfresser haben eine mittelgroe Mundhohlekieinen Zahnen, die sie benutzen, um
Essenspartikel zu packen oder von harten Oberftdabeukratzen (Romeyn & Bouwman,
1983). E. pararmatusfrisst selektiv gemalR demrgjal-and-Error”-Verfahren: Es bewegt
leicht den Kopf, bis dieser an einen Partikel st&&3t er an einen harten Partikel, begtnt
pararmatus Pumpbewegungen durchzufihren und ihn anschliel3emd dem Zahn
anzustechen. Funktioniert dies nicht, weil beispwelise anstatt einer Diatomee ein

Sandpartikel angegriffen wurde, so h&rt pararmatusnach einigen BeilRversuchen auf zu
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pumpen. Handelt es sich jedoch um eine Diatomesyisbderen Frustel durchstochen und
der Zellinhalt ausgepumpt (Romewt al, 1983). Romeyret al. (1983) vermuten, dads.
pararmatusdie Diatomeenschalen mit dem Zahn im Bereich dsghe beschadigt. Dijkstra
und Klein (1998/99) konnten allerdings beobacht&ssE. pararmatuanithilfe des dorsalen
Zahns die elastischen Gurtelbdnder anhebt undhglkeiiig den Zellinhalt ,aussaugt”®, sodass
die Frustel unbeschadigt bleibt.

2.1.5. Chromadorita tenuis

Chromadorita tenuigst eine marine Nematodenart, deren Mundho6hle faberder eines
Epistratfressers entspricht. Als Futter bevorzugtDiatomeen. Dabei ist sie Beobachtungen
zufolge in der Lage, pennate Diatomeen nur vonzepi Ende her zu festzuhalten.

Der Mechanismus sieht folgendermal3en &ugenuissucht zunachst ein Ende der pennaten
Diatomee auf und platziert dieses innerhalb sehandhéhle zwischen seinen dorsalen Zahn
und der dorsalen Wand der Mundhohle. Durch dasedidm der Lippen und des Vestibulums
wird die Diatomee festgehalten. Anschlie3end wird dtsale Zahn ein- bis dreimal gegen
das Gurtelband bewegt, sodass dieses beschadijtuwd sich in der Folge die Valven
auseinander bewegen. Der Zellinhalt wird dann dwichbis zwei Pumpbewegungen des
Osophagus ,aufgesaugt‘ und die leere Frustel imsBabhinterlassen (siehe Abbildung 8).
Der dorsale Zahn hat eine leichte S-Form und a&beitisammen mit der sklerotisierten
dorsalen Wand der Mundhohle wie ein Papageiensehiddnsen, 1982).

Abbildung 8: Fressmechanismus voiChromadorita tenuisan einer pennaten Diatomee (Jensen, 1982)
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2.1.6. Acmaeaspec.

Acmaeaspec. ist eine zur Ordnung der Patellogastropgeerende Schneckenart und zahlt
zur Familie dellLottiidae. Sie bewohnt die Gezeitenzone des Pazifischen Gzd&kano &
Ozawa, 2006). Wie alle Patellogastropoden hatise @ocoglosse Radula, mit der sie unter
anderem Diatomeen von Substraten ,abraspelt’ (Ske&eWatling, 1982). Jede horizontale
Zahnreihe besteht aus sechs gleichformigen Zatsiene( Abbildung 9) mit einem jeweiligen
Hohen-Breiten-Verhaltnis von 2:1. Der Neigungswinken der Grundebene der Radula zur
Zahnvorderseite betragt circa 50°, von der Grundelzeir Zahnriickseite 0° bis 10° (Padilla,
1985) (siehe Abbildung 9).

Aufgrund der vergleichsweise grof3en Grof3e der Radtilanzunehmen, dadsmaeaspec.
mit den Diatomeen wahrend der Fressbewegung nueimibis zwei Zahnpaaren in Kontakt
gerat. Mit der Valvenseite auf dem Substrat liegemdgebenenfalls befestigte Diatomeen

erfahren somit eine Scherbelastung von der Sei@armeich des Girtelbandes.

Tooth Movement

e

Eosteriar Anterior

Abbildung 9: Links: Seiten- und Frontansicht der Radula von Acmaea mitra(Mal3stabsleiste entspricht
100 um); rechts: schematische Darstellung der Seitansicht eines Radula-Zahns vonAcmaea mitra
(Padilla, 1985)
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2.1.7. Littorina littorea

Littorina littorea ist eine weit verbreitete marine und herbivoreriedkenart, auch bekannt
als Strandschnecke (Kemp & Bertness, 1984). Sigzbesne taenioglosse Radula. Mithilfe
dieser ist sie in der Lage, Algenfiime (unter amderauch Diatomeen) von harten
Oberflachen wie Muschelschalen zu ,birsten* (StenedNatling, 1982). Sie ist meist im

Litoral (KUstenbereich) anzutreffen (Kemp & Berdegl1984).

Abbildung 10: Zwei Zahnreihen der Radula vonLittorina littorea (Cookeet al, 1895)

2.1.8. Acartiaspec.

Acartia spec. ist eine planktonisch lebende CopepodeS#tist weltweit in den Meeren
verbreitet und eher halophil. Betrachtliche Popafen sind auch in tropischen Meeren
vertreten (Franset al.,1991).

Acartia spec. erndhrt sich omnivor und je nach Gr6Re ddrdngspartikel wird Nahrung
entweder unselektiv filternd aufgenommen oder akbejagt®. Je nach Ern&hrungstyp
unterscheiden sich die Mandibeln: Herbivore Copepdibben Mandibeln mit vielen, relativ
stumpfen Zahnen. Je ,karnivorer" die Ernédhrungtalesehr reduziert sich die Zahnanzahl
und desto spitzer sind die Zahne. Der erste ven#Zahn hat eine Spitze und ist durch eine
grofRere Lucke von den anderen Zahnen abgesetaukaigt al., 1996) (siehe Abbildung 11
Zahn oben im Bild). Bei der ebenfalls omnivoren GopdenarCentropages hamatusurde
festgestellt, dass die Spitzen des ventralen Zahdsdes darauf folgenden ersten dorsalen

Zahns aus einem Silikatverbundstoff bestehen. Hatlerdieser ,Silikatkappe“ befindet sich
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eine weitere Kappe, bestehend aus dem weichenidPri@silin. Die restlichen dorsalen
Zahne besitzen nur eine ,Resilinkappe*®, die ,Silikegope” dartiber fehlt.

C. hamatusubt auf groRe Fresspartikel wie Diatomeen haupt&dc mit den ventralen
silikatverstarkten Zahnen Druck aus. Silikat istté&als Chitin und die Copepoden sind
damit in der Lage, eine starke punktuelle Kraft did Diatomeenfrustel auszuiben. Das
weiche und elastische Resilin wirkt dabei dampfend schiitzt vor einer Beschadigung der
Mundwerkzeuge (Michelet al, 1990). Vermutlich sind die Mandibeln vadkcartia spec.
ahnlich in ihrer Zusammensetzung.

Es ist davon auszugehen, dass sich die Stabilitdd @&uonktionstichtigkeit der
Mundwerkzeuge von Copepoden und die StabilitiDdatomeenfrusteln parallel in einer Art
.Bewaffnungsrennen” immer weiter verbessert hatkém. Copepoden stellt es einen Vorteil
dar, Diatomeenfrusteln vor dem Ingestieren zu bisdiglen, da diese sonst nicht zwangslaufig
verdaut werden und den Darmgang uUberleben (Miatadt,2012).

Acartia spec. Ubt mit den Mandibeln punktuellen Druck aief \dalven der Diatomeen aus.

Andere Copepodenarten, wie zum Beis@leintropages hamatusaben andere Techniken

entwickelt, in denen sie die Frusteln zum Teil auniBereich des Girtelbandes beschéadigen
(Schulze, 2009).

Abbildung 11: Schneidkante einer Mandibel vonAcartia longiremis Maf3stabsleiste entspricht 10 um)
(Ohtsuka et al, 1996)
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2.2. Mikroskopie und 3D-Rekonstruktion einer Schneckehiia

Schnecken der Artittorina littorea wurden bei Ebbe im Gezeitenbereich am Strand in
Wremen gesammelt und durch Einfrieren abgetotet. Hiuser der gesammelten Schnecken
hatten eine Grof3e von 10 — 20 mm. Die Radula whettausseziert und zunéchst unter dem
Binokular (Olympus SZX10) und unter dem Lichtmikkop (Zeiss Axio Observer)
betrachtet. AnschlieBend wurden verschiedene Aufeahder Radula mit einem Olympus
FluoView® FV10i-Konfokalmikroskop (CLSM — Confocal Laser ®cing Microscope)
vorgenommen.

Diese Art von Mikroskop tastet das Objekt mit eineaser streifenweise ab. Fluoreszenz
wird auf diese Weise immer nur an einem bestimmemkt angeregt und somit die
Entstehung von Streulicht verhindert. Das Fluoreskzeht wird von einem Detektor
aufgenommen, dieser leitet die Informationen arerei@omputer weiter. Die Vermeidung
von Streulicht fUhrt zu einer sehr guten Auflésungallen drei Richtungsachsen und daher
kénnen anschlieRend 3D-Rekonstruktionen der Obgistellt werden (Volgger, 2008).

Chitin zeigt Autofluoreszenz (LEICA Lasertechnik GHy 2009), daher war keine Farbung
mit fluoreszierenden Markern nétig. Die AnregungxZiation) erfolgte mit Licht der
Wellenlange 473 nm, detektiert wurden Lichtemissioim Bereich zwischen 490 und 590
nm (,green” in Chromophorendatenbank).

Es wurde eine Seitenansicht und eine DraufsichtRéelula, jeweils mit dem 60x-Objektiv,
aufgenommen und anschliel3end 3D-Rekonstruktionédem 3D-Visualisierungsprogramm
IMARIS erstellt. Bei der Mikroskopie galt es, eirfdberbelichtung des Objektes zu
vermeiden, da dies hinderlich fur die korrekte 3BkBnstruktion der Aufnahmen war. Da
Chitin aufRerdem recht schnell ausbleicht, empfisidh eine sparsame Verwendung des
Laserlichts. Die Tiefe, in der Fluoreszenz detektigird, sollte moéglichst grol3 gewahlt
werden, die Bildgrofe mindestens 512 x 512 Pixétagen. Die restlichen Einstellungen
wurden individuell vorgenommen. Volgger (2008) eraplt, die Helligkeit so einzustellen,
.dass der hellste Punkt der Region of Interest jRf@tade nicht weil ist* und den Kontrast
so einzustellen, ,dass der dunkelste BildpunktRIi&t gerade nicht schwarz ist.”

Mithilfe des 3D-Rekonstruktionsprogrammes IMARIS rdel aus den 3D-Informationen der
CLSM-Aufnahmen eine Oberflache erstellt. Auch maren fir jede Aufnahme individuelle

Einstellungen nétig, um die Oberflachenstruktuirpt nachzubilden.
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2.3. Konstruktion der CAD-Modelle

CAD-Modelle der drei DiatomeengattungerActinoptychus Arachnoidiscus und
Asterolampralagen bereits vor. Diese hatte N. Niebuhr im Rahréherer Arbeiten am
IMARE nach Vorlage von REM-Aufnahmen mit den CAD+&truktionsprogrammen
SolidWorks und CATIA angefertigt. Die vorgefertigteGrundmodelle waren ehemals
parametrisiert worden, um anschliel3end mithilfe #&M-Programmen die funf Strukturen
mit dem hdchsten Leichtbaupotential, bezogen axgrebestimmten Lastfall, zu ermitteln.

Fur die jetzige Arbeit wurden die urspringlichenu@modelle verwendet und auf eine
einheitliche Grof3e von 200 um und durch Variati@n Wandstarken auf die selbe Masse

gebracht, um eine Vergleichbarkeit zu gewahrleisten.

Abbildung 12: CAD-Modelle der Gattungen Actinopychus Arachnoidiscusund Asterolampra (Abb. N.
Niebuhr)

2.4. Modellierung und Durchfiihrung der Crashversuche

Es wurden virtuelle Crashtests mit allen mdglich&ombinationen zwischen drei
verschiedenen Diatomeenarten und drei verschied@natmmeen-fressenden Organismen
durchgefihrt (siehe Tabelle 1). Dazu wurden dies$werkzeuge der Fressfeinde der
Diatomeen Eudiplogaster pararmatysAcmaeaspec. undAcartia spec) dem Vorbild getreu
nachkonstruiert. Um auch vermutlich schlechte Aspagen zu verifizieren, wurden
Crashtests auch fur diejenigen Kombinationen duefiligt, die in der Natur wohl nicht
zustande kamen. Die Lagerung der Diatomeen erfpdgteils passend zum Fressfeind. Das
bedeutet beispielsweise, dass eine planktonischetomMee in Kombination mit dem
Fressfeind ,Schnecke*, der eigentlich keine planigochen, sondern epiphytische Diatomeen
frisst, so gelagert wurde, als wirde sie mit depdisalve auf dem Substrat festkleben.

Die Startabstdnde der Fresswerkzeuge zu den Diatowerden einheitlich gewéahlt. Alle
Zahnstrukturen wurden mit der selben Startbescideng angetrieben und bewegten sich

26



anschlieBend auf die Diatomeen zu. Beim Zusammenstiblder Diatomee wurde die

Zahnstruktur abgebremst. Gemessen wurde die Velsahg der Fresswerkzeuge in
Abhangigkeit von der Zeit in Millisekunden ab dergitgunkt des ersten Kontakts zwischen
Fresswerkzeug und Diatomee. Gestoppt wurde die Wigssach 35 Millisekunden aufgrund
begrenzter Rechenkapazitaten.

Fur die Berechnungen wurde das Programm Altair Hy@esh verwendet. Dieses Programm

dient zur Erstellung von Modellen fur Crash- undherheitsanalysen (Altair Engineering).

Tabelle 1: Ubersicht iiber die Diatomeen-Fressfeindombinationen, fiir die Crashtests durchgefiihrt
wurden

Fressfeind | Eudiplogaster Acmaeaspec. Acartia spec.
pararmatus

Diatomeenart (Sediment) (epiphytisch) (planktonisch)
Actinoptychuspec. | Annahme: Annahme; kein Annahme; kein
(Sediment) natirlicher Fressfeind natirlicher Fressfein¢ naturlicher Fressfeind
Arachnoidiscuspec.| Annahme; kein Annahme: Annahme: kein
(epiphytisch) natirlicher Fressfeind natirlicher Fressfein¢ naturlicher Fressfeind
Asterolampraspec. | Annahme; kein Annahme; kein Annahme:
(planktonisch) natirlicher Fressfeind natirlicher Fressfeinq natirlicher Fressfeincfl

Die Konstruktion des Lastfalls ,Copepode” vereitfeec sich, da bereits 3D-Modelle von
Gnathobasen omnivorer Copepoden vorlagen, die an®kalmikroskopischen Aufnahmen
des Diplom-Biologen Lars Friedrichs stammten. Deastlall ,Copepode“ wurde nach
Vorlage des Fressmechanismus Yaartia spec. konstruiert, es erfolgte demnach ein Angriff
beider Gnathobasen jeweils senkrecht von oben otehwauf Epivalve und Hypovalve (siehe
Abbildung 13). Eingespannt bzw. gelagert wurde Di@omee aus Vereinfachungsgrinden

im Bereich des Girtelbandes.
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Abbildung 13: Nachbildung des Fressmechanismus vokcartia spec., hier aufAsterolampraspec.(Abb. N.
Niebuhr)

Die Fresswerkzeuge der Schnecke wurden nach VovbidAcmaea mitrain Abbildung 9
konstruiert. Aufgrund der groRen Grol3e der Radwa Acmaea mitrawurden nur zwei
zentrale Zahne konstruiert und angenommen, dassSdiemecke beim Abweiden von
Epistratum die Diatomee seitlich im Bereich dest@bandes erfasst (siehe Abbildung 14).
Die ganze Frustel erfahrt auf diese Weise eine ISphanung. Gelagert wurde die gesamte
Hypovalve, wie dies bei Epiphyten oftmals der Rsil Actinoptychuswurde aufgrund der
Ausbeulungen der Valven nur im zentralen BereiahHigovalve gelagert.

oL

Abbildung 14: Fressmechanismus vo\cmaeaspec., hier anrArachnoidiscusspec. (Abb. N. Niebuhr)

Am schwierigsten war es, den Fressmechanismus dsnabbden nachzuahmen. Die
elastische Dislokation des Gurtelbandes mit densaden Zahn, wie es Dijkstra und Klein
(1998/99) beiEudiplogaster pararmatuseobachteten, war aufgrund der vereinfachten

Geometrie der CAD-Modelle im Bereich der Gurtelb@msichwer zu verwirklichen. Deshalb
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wurde der Fressmechanismus vereinfacht: Gelagerevdie Diatomee so, als wirde sich
der Nematode mit seiner Mundhdhle an der Kante\dven festhalten bzw. festsaugen
(siehe rote Linie in Abbildung 15).

o

Abbildung 15: "Lagerung" der Diatomee (hier Actinoptychug durch die Mundhdhle des Nematoden
(links) und Kraftrichtung des Zahns (rechts) (Abb. N. Niebuhr)

Die Vereinfachung des Fressmechanismus bestand, d@ss der Zahn, anstatt im Bereich
des Gdurtelbandes zu ,hebeln”, senkrecht auf dievdbype (innerhalb des gelagerten Rings)
aufgesetzt wurde (siehe Abbildung 15). Da die Gl@éeder der CAD-Modelle nur als
einfache dinne Wand konstruiert wurden, wirden wahim Unterschiede zwischen den
Diatomeenarten zu sehen sein, wirde man den ZalBemgich des Gurtelbandes auftreffen
lassen. Der angreifende Nematodenzahn wurde nacbilf¥ales Zahn vorChromadorita
tenuisin Abbildung 8 konstruiert. Da der Nematodenzammer Form dem ventralen Zahn
von omnivoren Copepoden ahnelt, wurde einfach éetrale Zahn von dem Gnathobasen-
Modell ,abgeschnitten* und in den Berechnungen BEsmatodenzahn verwendet. Der
modellierte Fressmechanismus des Nematoden stetlfarn eine Kombination zwisché&n
pararmatus undC. tenuisdar, als dass als Zahnvorbild der dorsale ZahnGidenuisdiente,

die Fresstechnik aber (mit Vereinfachung) der #omararmatusnachempfunden wurdé&.
pararmatuskonnte im Gegensatz zQ0. tenuispennate Diatomeen auch von der Seite her
festhalten. Von daher sollte es fdr pararmatusauch kein Problem darstellen, zentrische
Diatomeen festzuhalten.

Fur alle Fresswerkzeuge und Diatomeen wurde dek$uf Stahl angenommen, da keine
eindeutigen Materialkennwerte der FresswerkzeugedasdSilikatverbundstoffes, aus dem
die Diatomeenfrusteln bestehen, vorliegen. AufgrdedGleichsetzung der Gré3e und Masse
der Diatomeen konnten sich Unterschiede in denilB&én also nur aus den verschiedenen
Angriffspunkten, Formen der Fresswerkzeuge und &fstrukturen der Diatomeen ergeben.
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3. Ergebnisse

3.1. Mikroskopie und Erstellung von 3D-Rekonstruktioreener Radula

Die heraussezierte Radula eines circa 20 mm grBRemplars voriittorina littorea ist circa

35 mm lang und 0,5 mm breit. Innerhalb der Schnecdkeint sie der Lange nach aufgerollt
vorzuliegen. Auch in der Breite ist die Radula inhelage leicht rinnenartig gebogen, die
Zahne befinden sich dabei ,in der Rinne". Dies kergezeigt werden, indem die Radula mit
einer Pinzette so ,geknickt” wurde, dass sich digere Struktur mit den Zahnen nach auf3en
driickte (siehe Abbildung 16). Beim ,Knicken“ erkeénman deutlich, wie sich die Zahne
auseinander spreizen. Im Bereich der Knickkanted wiie Querbiegung der Radula
zwangslaufig glattgezogen. Ein solches AbflachenRimula reicht aus, um ein Spreizen der
Zahne zu verursachen.

Die seitlichen Aufnahmen und die Aufnahmen von obreindem Konfokalmikroskop zeigen
die Radula in Ruhelage. Man sieht in Abbildung 1& d@ahnreihen. Deutlich ist jeweils ein
zentraler Zahn mit markantem verbreitertem Ansaizerkennen. Ihn umgeben weniger
deutlich erkennbare Strukturen: Links besser zwererkn, ragt von links und rechts eine
Zahnspitze in etwa halber Hohe des mittleren ZahrRichtung Zentrum. Zwischen dieser
Zahnspitze und der Spitze des zentralen Zahnseistils eine weitere Zahnspitze zu
erkennen. Weiter aufl3en wird die 3D-Rekonstruktimmer undeutlicher. Es sind Zéahne zu
erahnen, jedoch nicht deutlich zu erkennen unakalisieren.

Abbildung 17 zeigt eine Seitenansicht der RadulRuhelage. Die Oberflache konnte nicht in
der gesamten Breite der Radula rekonstruiert werdi@ner ist hier nur die Kante zu sehen.
Man erkennt deutlich eine u-férmige Struktur, daenretwas Langliches und oben abstehend

eine Struktur, die an einen Zahn erinnert.
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Abbildung 16: Aufnahmen mit einem Binokular von der Radula einer 20 mm groRRerLittorina littorea:
eingerollte gesamte Radula (links oben), Radula voder zahnlosen Unterseite (oben rechts) und durch
Zusammendriicken mit der Pinzette erzeugte Spreizunder Zéhne (unten)

Abbildung 17: Seitenansicht der Radula von L. littorea, 3D-Rekonstruktion einer
konfokalmikroskopischen Aufnahme
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Abbildung 18: Radula vonL. littorea, 3D-Rekonstruktion einer konfokalmikroskopischer Aufnahme

3.2. Ergebnisse der virtuellen Crashtests

Die Ergebnisse der dynamischen Simulationen sindiggrammen dargestellt worden.
AuBBerdem zeigen Momentaufnahmen der Prozesse dferMeing bzw. Beschadigung und
die Verteilung der Spannuridper die Frusteln. Bei der farbig markierten Spagnibandelt es
sich um die von-Mises-Vergleichsspannung, die nightZug- und Druckspannungen
unterscheidet und nur die Spannungsanteile beultigt, die zu einer Anderung der Gestalt
beitragen (Heinze, 2010).

Die Diagramme stellen die Bewegung der Zahnstrektum pm in Abhangigkeit von der Zeit
in Millisekunden dar. Die Bewegung der Zahnstrukturimpliziert die Verformung der
Frustel an dieser Stelle. Ein Bruch des Materiaisi wn den Diagrammen nicht explizit

dargestellt. Erreicht die Kurve ein Minimum undigteanschlieRend wieder, so wird die
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Zahnstruktur durch die Diatomeenfrustel so starlgebbemst, dass sie gestoppt und
anschlie3end durch die Elastizitat der Diatomeetdtasiriickgefedert wird.

Im folgenden Kapitel sollen zunachst die mechamachAuswirkungen aller drei

verschiedenen Fresswerkzeuge auf die Frusteln dereiljgen Diatomeengattungen
verglichen werden. Anschlie3end soll der Vergleacbgegengesetzt erfolgen, indem jeweils
die Auswirkungen eines bestimmten Fressmechanismiéisalle drei Diatomeengattungen

verglichen werden.

3.2.1. Auswirkung der Fresswerkzeuge &dtinoptychus

Die Graphen, die die Verschiebung der Zahnstrukture die Frustel vonActinoptychus
hinein zeigen, verlaufen zunachst alle relativdméabei fallt auf, dass sich die Zahnstruktur
der Schneckenradula viel langsamer in die Frusheitschiebt, als Copepodenmandibel und
Nematodenzahn, die sich etwa gleich schnell beweddle Kurven flachen nach dem
anfanglichen fast linearen Verlauf mehr oder wenme Der Graph, der die Verschiebung
des Nematodenzahns beschreibt, zeigt ein Minimuoh d@rca 21 ms und steigt danach
wieder an (siehe Abbildung 19). Der Zahn wird alsoch die Frustel gestoppt.

Die anderen Graphen zeigen dagegen keine Minimarhiatb der gemessenen Zeit. Deren
Zahnstrukturen konnten also nicht stark genug dudah Beschaffenheit der Frustel
abgebremst werden.

Abbildung 20 zeigt, dass es b&tctinoptychussowohl durch den Copepoden, als auch durch
den Nematoden, zu einer Schadigung der Frustel Kas.Fresswerkzeug des Copepoden
fuhrte zu einem ReifRen der Frustel im Zentrum dav®, das Fresswerkzeug des Nematoden
zu einem Reil3en der Valve im Randbereich. Die Spagswverteilung Uber die Struktur der
Valve ist ungleichmé&Rig, sie zeigt auch kein erlkemas Muster.

Beim Angriff der Schnecke riss die Frustel nichie Svurde lediglich im Bereich des
Gurtelbands verformt. Es ist erkennbar, dass dienSyng am hochsten in dem sich mit

auffaltenden (ungelagerten) Randbereich der Hypewual.
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Abbildung 19: Verschiebung der Zahnstrukturen in pm in Abhé&ngigkeit von der Zeit in ms bei
Actinoptychus Zahnstruktur der Schnecke (rot), des Nematoden (lau) und des Copepoden (griin) (Abb.
N. Niebuhr, verandert)
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Abbildung 20: Spannungsverteilung und Beschadigungder Frustel von Actinoptychus beim
"Copepodenangriff* (oben), beim Biss eines Nematode(unten links) und einer Schnecke (unten rechts)
(Abb. N. Niebuhr)

3.2.2. Auswirkung der Fresswerkzeuge &rhchnoidiscus

Arachnoidiscusunterschied sich in mehreren Punkten deutlich »atinoptychus(siehe
Abbildung 21): Die Graphen der Verschiebung Copepatandibeln zeigen ein Minimum
nach circa 21 ms, beim Nematodenzahn bereits ndcmd Die Steigung der Graphen,
sowohl des Nematodenzahns, als auch der Mandiisélbei Arachnoidiscusviel flacher als
bei Actinoptychus Es fallt aul3erdem auf, dass der Graph, der diesctiebung des
Nematodenzahns in die Frustel hinein beschreilth farreichen des Minimums nahezu
linear wieder ansteigt. Aul3erdem schob sich die gogenmandibel langsamer und weniger
tief in die Frustel vorArachnoidiscuginein als der Nematodenzahn.

Abbildung 22 zeigt, dass die Frustel vAmachnoidiscusdurch den Nematodenzahn zwar
auch beschéadigt wurde, die Mandibeln des Copepgeldoch in diesem Fall zu keiner
Beschadigung der Frustel fuhrten. Bei der Beschénjgder Frustel vorArachnoidiscus
durch den Nematodenzahn fallt auf, dass die Kamtschen Epivalve und Girtelband
unbeschadigt blieb, wahrend sie Betinoptychusnitsamt Gurtelband wegbrach.

Durch die Schnecken-Radula wurde die Frustel vamachnoidiscus ebenfalls nicht
beschadigt, sondern nur verformt. Auch hier zeigt@eph eine langsamere Verschiebung
als die Graphen von Copepoden- und Nematodenzhbnkain Minimum. Die Zahnstruktur
der Schnecke konnte durch die Frustel Aexchnoidiscusalso im gemessenen Zeitintervall

ebenfalls nicht gestoppt werden.
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Bei allen Belastungen ist zu erkennen, dass dienrgpay sich recht homogen Uber die
Feinstruktur der Valven verteilt (siehe Abbildung 28ar allem links oben). Die Valvenkante

scheint dabei einen Grof3teil der Spannung aufzueehm

Abbildung 21: Verschiebung der Zahnstrukturen in pmin Abh&ngigkeit von der Zeit in ms bei
Arachnoidiscus: Zahnstruktur der Schnecke (rot), ds Copepoden (griin) und des Nematoden (blau) (Abb.
N. Niebuhr, verandert)
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Abbildung 22: Spannungsverteilung und Beschadigungder Frustel von Arachnoidiscus beim
"Copepodenangriff* (links oben), beim "Schneckenangiff' (rechts oben) und beim "Nematodenangriff"
(unten) (Abb. N. Niebuhr)

3.2.3. Auswirkung der Fresswerkzeuge #dterolampra

Der Graph, der die Verschiebung der Copepodenmahdibdie Frustel vorAsterolampra
beschreibt, erreicht nach circa 27,5 ms ein Minimar Graph, der die Verschiebung des
Nematodenzahns beschreibt, zeigt ein Minimum nada @6 ms, jedoch kann sich der
Nematodenzahn etwa drei mal so tief in die Frusiteéinschieben, bevor er gestoppt wird.
Die Zahnstruktur der Schnecke bewegt sich am langtm in die Frustel hinein, ihr Graph
verlauft allerdings fast linear und flacht nur kasmhtbar ab, erreicht also auch hier kein
Minimum innerhalb der gemessenen Zeit (siehe Abbidd23).

Abbildung 24 zeigt, dass die Frustel vasterolampradurch den Angriff der Mandibeln des
Copepoden nicht beschadigt wurde. Es ist zu erkerdass die verdickte sternartige Struktur
innerhalb der Valven die Spannung aufnimmt. Der B@aenzahn fuhrt allerdings auch hier
zu einer Beschadigung der Frustel. VerglichenAngchnoidiscudahrt der Zahn sehr tief in
die Frustel hinein. Er wird nicht, wie bArachnoidiscusdurch die Kante zwischen Epivalve

und Gurtelband aufgehalten, sondern er zerstGsedi@nte.
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Abbildung 23: Verschiebung der Zahnstrukturen in pum in Abhéangigkeit von der Zeit in ms bei
Asterolampra Zahnstruktur der Schnecke (rot), des Copepoden fdin) und des Nematoden (blau) (Abb.
N. Niebuhr, verandert)
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Abbildung 24: Spannungsverteilung und Beschadigungder Frustel von Asterolampra durch
"Copepodenangriff* (oben), "Nematodenangriff® (mitt ig) und "Schneckenangriff’ (unten) (Abb. N.
Niebuhr)

3.2.4. Auswirkung des Schneckenangriffs auf die Diatomeestéin

Abbildung 25 zeigt die Verschiebung der Schneckehrstruktur in die Frusteln aller drei
Diatomeengattungen in Abhangigkeit von der ZeitigEzu erkennen, dass nach anfanglicher
vergleichbarer Verschiebung pro Zeiteinheit der phraon Asterolampradie schwéachste
Abflachung zeigt, der Graph vofrachnoidiscusddagegen am starksten abflacht. Insgesamt
sind die Graphen aller drei Gattungen innerhalbgggnessenen Zeit relativ linear. Es sind
nur sehr leichte Tendenzen einer Abflachung deplsa zu erkennen. Minima der Graphen
sind kaum absehbar.
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Abbildung 25: Verschiebung der Radula in um in Abhégigkeit von der Zeit in ms beiActinoptychus
(blau), Arachnoidiscus(rot) und Asterolampra(violett) (Abb. N. Niebuhr, verandert)

3.2.5. Auswirkung des Copepodenangriffs auf die Diatomeestéin

Abbildung 26 zeigt einen ahnlichen, relativ flachéerlauf der Kurven vorArachnoidiscus
und Asterolampra einen viel steileren Verlauf jedoch b&ctinoptychus Die Graphen der
Verschiebung der Fresswerkzeuge Amachnoidiscusund Asterolamprahinein erreichen
beide ein Minimum, bei sehr dhnlicher Gesamtvestmlmg,Arachnoidiscugedoch etwa 5
Sekunden friher al#\sterolampra Der Graph der Verschiebung der Zahnstruktur des
Copepoden in die Frustel vaxctinoptychuserreicht innerhalb der gemessenen Zeit dagegen

kein Minimum.
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Abbildung 26: Verschiebung der Copepodenmandibel inrum in Abhangigkeit von der Zeit in ms bei
Actinoptychus(blau), Arachnoidiscus(rot) und Asterolampra(violett) (Abb. N. Niebuhr, veréandert)

3.2.6. Auswirkung des Nematodenangriffs auf die Diatomaestéln

Die Graphen, die die Verschiebung des Nematodeszahndie Frusteln aller drei

Diatomeenarten beschreiben, zeigen grol3e Untetseckégehe Abbildung 27): In allen Féllen
wurde nach einer gewissen Zeit ein Minimum des Geaperreicht. Auch zeigen die
Momentaufnahmen, dass alle Frusteln durch den Nmlaatrahn beschadigt wurden. Nur
unterscheidet sich der Zeitpunkt und die Verformiog zu diesem Zeitpunkt recht stark.

Zunachst ahneln sich die Graphen aller drei Gadgnnijach etwa 10 ms erreicht der Graph
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von Arachnoidiscusein Minimum. Der Graph voActinoptychuseigt nach circa 21 ms ein
Minimum und erreicht zu dem Zeitpunkt eine etwa fa#he Verschiebung des Zahns,
verglichen mitArachnoidiscusBei Asterolamprawird ein Minimun des Graphen nach circa

26 ms bei circa zweifacher Verschiebung des ZaimsyVergleich mit Arachnoidiscus,
erreicht.

Abbildung 27: Verschiebung des Nematodenzahns in pnn Abhé&ngigkeit von der Zeit in ms bei
Actinoptychus(blau), Arachnoidiscus(rot) und Asterolampra(violett) (Abb. N. Niebuhr, veréandert)

Zusammengefasst fallt auf, dass die Frustel Amachnoidiscudast alle Zahnstrukturen am
effektivsten abbremsen konnte. Nur beim CopepodgrifarschneidetAsterolampraetwas
besser ab. Dagegen erreichAsterolamprabeim Schnecken- und Nematodenangriff die

schlechtesten WerteActinoptychuszeigt sich stabiler alg\sterolampragegeniber dem

42



Schnecken- und dem Nematodenangriff, bricht jedalsheinzige Diatomeengattung beim
Copepodenangriff.

Die Zahnstruktur der Schnecke wird beim Erstkonstiirker abgebremst, als die anderen
Zahnstrukturen. Ab diesem Erstkontakt vergro3ett sier Widerstand jedoch am wenigsten
und sie bewegt sich mit fast gleich bleibender Gesudigkeit weiter in die Frustel hinein,
bis sie doch mehr (bélrachnoidiscu} oder weniger (beAsterolampra abgebremst wird.
Innerhalb des gemessenen Zeitraum bricht kein&deallen durch den Angriff der Schnecke.
Alle Frusteln brechen jedoch durch den Nematodeif&nQie Zahnstruktur des Nematoden
wird durch den Erstkontakt bei allen Diatomeenardem schwéachsten abgebremst, dafir
erhoht sich der Widerstand der Frustel nach dieBestkontakt, bis der Zahn durch alle
Diatomeenfrusteln gestoppt wird. Nur etinoptychudremst die Frustel beim Erstkontakt

die Copepodenmandibel &hnlich schwach, hier fieenfalls ein Bruch der Valven statt.

4. Diskussion

4.1. Auswertung der Ergebnisse

4.1.1. Mikroskopie

Es wurden zunachst Aufnahmen der Radula \torina littorea mit dem Binokular
gemacht, die zeigen, dass sich die Radula in Rgéela einer eingerollten Form befindet.
Durch Auseinanderdriicken mit einer Pinzette kogetzeigt werden, dass sich die Zahne auf
der Seite der Radula befinden, die sich in Ruheftaggh innen wolbt. Die Z&dhne sind also
innerhalb des Bands geschutzt. Man erkennt alleimler Beschaffenheit der Radula ganz
eindeutig, dass es sich dabei um eine flexogossehe&i&t biegsame Radula, handelt. Beim
Auseinanderdricken mit der Pinzette wurde dies s deutlich (Abbildung 16 unten):
Die Zahne sind eindeutig in ihrer Lage zueinandewsdglich, klappen auseinander und
wieder zusammen. Dabei reicht ein Abflachen der Radum Aufstellen der marginalen
Zahne. Die Schnecke ist in der Lage, beim ZiehenR#ula tGber den Odontophor durch
Spreizen der Zahnne die Kontaktflache der Zahndern zu fressenden Substrat zu erhéhen
und gegebenenfalls beim Zurickziehen der Radulahddas Zusammenriicken der Zahne
Material abzuschneiden oder abzurupfen. Ob solch Mechanismus vorteilig ist, um
Diatomeen zu fressen, ist zu bezweifeln. Moglicrese hilft er aber dabei, vom Substrat

geloste Fresspartikel in den Schlund zu ziehenbangpielsweise Fadenalgen zu ,schneiden®.
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Eine docoglosse Radula wie baAtmaeaist womdglich eine bessere Anpassung an das
LAbkratzen“ von Diatomeen von harten Untergrinden.

Abbildung 28 zeigt einen Vergleich der in der Zeiochg (Abbildung 10) der Radula
gezeigten Zahne der Radula und den in der 3D-Rékidi®on sichtbaren Zahnen. Der
zentrale Zahn ist eindeutig zu erkennen (rot), aexdennt man den jeweils ersten und
zweiten lateralen Zahn wieder (gelb und blau). Rest des 3D-Bildes ist nur unzureichend

zu deuten.

Abbildung 28: Vergleich 3D-Rekonstruktion und Zeicmung der Radula vonLittorina littorea (Abb. oben
angelehnt an Cookeet al,, 1895)

Die CLSM-Aufnahme von der Seite (Abbildung 17) zegine u-férmige Struktur. Diese
ahnelt dem Zahnansatz des zweiten lateralen Z&adangliche Struktur darunter kdnnte
der Zahnansatz des ersten lateralen Zahn seirdeBdiakenférmigen, abstehenden Struktur

oben handelt es sich vermutlich um den marginakmZ

4.1.2. Crashsimulationen

Die Hypothese dieser Arbeit ist, dass DiatomeerLaufe der Evolution gegen diejenigen

Fressmechanismen und Fresswerkzeuge derjenigensféinele die gro3te Stabilitat

entwickelt haben, mit denen sie im gleichen Umfdden. DaActinoptychusspec. im
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Sediment lebt undEudiplogaster pararmatuseine Sediment bewohnende, Diatomeen
fressende Nematodenart ist, kann also vermutet weddessActinoptychuspec. die hochste
Stabilitat gegenluber den Fresswerkzeugen und -meschan vork. pararmatusaufweist.
Analog ist anzunehmen, dass die planktonische Die¢oigattuncAsterolampradie héchste
Stabilitat gegeniber den Angriffen der planktonisebenden Copepodengattudgartia
zeigt und die epiphytisch lebende Diatomeengatéraghnoidiscusam stabilsten gegeniber
der auf Algen ,grasenden” Schneckemaeaist.

Verbluffend ist, das&rachnoidiscuggegentber allen Belastungen die grof3te Stalaéift.
Bei allen Diatomeenarten bricht die Valve bei Belag durch den Nematodenzahn. Trotz
Bruch wirkt in den Schalen aller Diatomeenmodelie ¥iderstand dem Nematodenzahn
entgegen, wodurch dieser friher oder spater gestopd. Der Widerstand, der von der
Frustel vorArachnoidiscususgeht, ist am gré3ten: Der Nematodenzahn wirdhrazeitlich

am frihesten gestoppt und fahrt nicht einmal bisHaifte in die Frustel hinein, bevor er
gestoppt wird. Anhand Abbildung 22 ist zu erkenngaiss die Kante zwischen Valve und
Gurtelband innerhalb der Frustel vAnachnoidiscusrermutlich den gro3ten Widerstand des
Nematodenzahns darstellt, der ihn zum Stoppen torDig Kante scheint sich regelrecht
aufzufalten. Bei den CAD-Modellen der anderen Artlxgegen bricht die Kante mitsamt
Teilen der Valve und des Girtelbandes weg.

Die Verschiebung der Zahnstruktur der Schnecke twidlich die Verformung pro
Zeiteinheit, die durch die Scherbelastung der adgr Zahne der Radula voicmaea
entsteht, ist bei allen drei Modellen zunachst s#mlich. Es fallt auf, dass sie bei allen
Modellen von Beginn der Messung an langsamer in Fhastel hineinschiebt als die
Zahnstrukturen der anderen Fressfeinde, also bemdtrch den Erstkontakt starker
abgebremst wird. Nach diesem Erstkontakt bewedt die Zahnstruktur zunachst mit relativ
gleichmafRiger Geschwindigkeit in die Frustel hin&rst nach einigen Millisekunden zeigen
sich Tendenzen einer weiteren Abbremsung. Dieseelrbung ist beArachnoidiscusam
starksten, etwas schwacher Betinoptychusund am schwachsten b&sterolampra st der
Anfangswiderstand Uberwunden, scheinen die Fruggeien die Zahnstruktur also zunachst
keinen grof3en Widerstand zu besitzen. Der anfémgylibeinahe deckungsgleiche Verlauf der
Graphen der Verschiebung der Radula spiegelt véiohuwieder, dass zunéchst als
Widerstand nur das Giurtelband wirkt, was ja flue dlliatomeenarten gleich und einfach
konstruiert wurde. Die Unterschiede, die sich zumld=der Messungen andeuten, kdnnte die

Folge der allméahlich steigenden Widerstande devéfabegen die Scherspannung darstellen.
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Der Belastung durch die Mandibeln der Copepoden Epifialve und Hypovalve halten
Arachnoidiscusund Asterolamprastand — die Mandibeln werden gestoppt. Die Valven
Actinoptychuslagegen brechen durch diese Belastung.

Der Nematodenzahn bricht die Valven aller Diatomegahelie. Bei ihm ist die Belastung im
Gegensatz zu den anderen Zahnstrukturen auf eungtt Ronzentriert und setzt am Rand der
Epivalven an. Die Valvenstruktur verteilt diese pwale Spannung an dieser Stelle nicht
ausreichend, um einen Bruch zu verhindern. Im Zemtder Valve ansetzende punktuelle
Belastungen (vgl. Zahne der Mandibeln der Copeppsigmeinen sich im Allgemeinen besser
Uber die Frustel zu verteilen (aul3er Betinoptychu}k

Da alle Diatomeenarten in den Berechnungen ausellze Masse gebracht wurden, muss die
besondere Stabilitéat vorachnoidiscusn der Form und Struktur ihrer Frustel zu begriinden
sein - moglicherweise in der Feinstruktur der Valvdie Spannung verteilt sich bei
Belastung sehr homogen Uber die Feinstruktur dérev®ie Feinstruktur besteht aus einem
sehr filigranen Strahlenmuster, das vom Mittelpuhdat Valven gleichmé&lkig nach auf3en lauft
und durch winzige Querverstrebungen vernetzt iss &if die AuRenkante sind keine
deutlichen Verdickungen innerhalb der Struktur ‘amhen. Die GleichmaRigkeit der
Valvenstruktur scheint die Frustel zu einem ,Unsadpanzer” zu machen. Es stellt sich dabei
die Frage, aus welchem GruAdachnoidiscusine so gleichmaRig stabile Schale entwickelt
haben konnte. Mdglicherweise erfabktachnoidiscusin der Natur nicht ausschlief3lich
Belastungen im Bereich des Giurtelbandes. Es wuldiegst nicht alle Fressmechanismen
anderer mdoglicher Fressfeinde untersucht. Aul3erdgnes lediglich eine Annahme, dass
Schnecken wiAcmaeadie Frustel ausschlie3lich von der Seite beladbendie Schnecke
unselektiv frisst, indem sie wabhllos Biofilm von Oftéchen abraspelt, ist nicht
auszuschliel3en, dass die Frusteln auch teilweiseder Oberseite belastet werden. Dies
konnte der Ansatz einer Erklarung fur das relatitegAbschneiden voArachnoidiscusauch
beim Copepodenangriff seiler Auftreffpunkt der Zdhne der Radula ist bei eiselch
wahllosen Fressweise, wie der der Schnecken, fastgelegt. So kbnnten die Zéhne auch im
Randbereich der Valven auftreffen, wodurch das tixelagute Abschneiden von
Arachnoidiscusbeim Nematodenangriff erklart werden kénnte. Sotlie Schnecke die
Frusteln auch im Bereich der Valven erfassen, swldla es sich hochstwahrscheinlich nicht
um eine senkrechte Belastung auf die Epivalve, eoneéher um eine schrage Belastung.
Diese schrage Belastung koénnte die Entwicklung seinr stabilen Valvenkante von

Arachnoidiscuserklaren. Moglicherweise ist auch mit der Belassampahme auf das
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Gurtelband der Angriffspunkt falsch gewéhlt. Sottier Angriffspunkt der Zahne der Radula
hoher sein, als angenommen, kann die StabilitdakKdate auch damit erklart werden.
Dennoch ist zu betonen, dassachnoidiscus,unter anderem“ der Scherbelastung vom
Gurtelband her besser als die anderen Diatomeanstdadhalt. Insofern sind die Ergebnisse
kein Widerspruch zu der bisherigen Annahme, obwhfrdchnoidiscusauch in anderen
Bereichen der Frustel sehr stabil ist.

Wahrend Arachnoidiscusallgemein als sehr stabil auffallt, igtctinoptychusinsgesamt
instabiler. Die Radula der Schnecke wird etwas sciner abgebremst, ebenfalls dauert es
l&nger, bis der Nematodenzahn durch die Frustebpgpswird und er kann nach dem Bruch
der Valve tiefer hineinfahren. Bei Belastung dumtle Mandibeln der Copepoden zeigt
Actinoptychusdie schlechtesten Stabilitatswerte und es kommtgegen der anderen
Modelle, zu einem Bruch der Valven.

Die schlechte Stabilitat der Valven bei einem Copepangriff passt zur Hypothese, denn
diese Art lebt im Sediment, wahrend der Copepbcketia spec. das Pelagial bewohnt. Somit
durften sich diese beiden in der Natur nicht begagmndActinoptychusstiinde nicht unter
dem Selektionsdruck durch Copepodenfrali.

Laut Hypothese musstéActinoptychus der Belastung durch Nematoden am besten
standhalten, da beide das Sediment bewohnen. Dessight der Fall ist, konnte an der
Vereinfachung des Nematoden-Fressmechanismus liegemt Literatur sollte der
Hauptangriffspunkt eigentlich das Gurtelband sBier beiE. pararmatusbeobachtete Hebel
auf das Gurtelband war allerdings schwer im Modeisetzbar und wenig aussichtsreich, da
die Gurtelbander der Diatomeenmodelle stark vememmtf und einheitlich sind. Die
Vereinfachung des Mechanismus mit der Annahme, dixssBlematodenzahn im Randbereich
der Valve auftrifft, ist also moglicherweise zu tweegangen. Bei der Simulation des
Fressmechanismus des Copepoden haben sich dienVabtre Actinoptychusbereits als
Schwachstelle herausgestellt. Von daher ist es niehtvunderlich, dass die Frustel von
Actinoptychusgegentber der Vereinfachung des FressmechanisnsudNeimatoden keine
guten Stabilitatswerte zeigt.

Dennoch warActinoptychusggegentber dem Fral3 durch Schnecken und Nemattalaiters
als Asterolampra Es kann sein, dagictinoptychuswveniger auf stabilen Leichtbau setzen
muss als beispielsweigesterolampraund daher normalerweise massiver Asttinoptychus
besitzt nicht den Anspruch, innerhalb der Wassésau schweben und darf deshalb eine
hohere Masse besitzen. Auch dies flhrt zu eineieygn Stabilitdt. Dieser Aspekt wurde

allerdings bei den Berechnungen nicht beriicksithtdp die Massen aller Modelle
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gleichgesetzt wurden. Es ist also mdglich, dassnoptychusmit realer Masse durchaus
bessere Stabilitatswerte erreicht hatte.

In der Spannungsverteilung Uber die feine Wabekistruder Valven ist kein deutliches
Muster zu erkennen. Die Verteilung ist inhomoged as sind auch keine Streben vorhanden,
die Spannungen aufnehmen. Die Frusteln scheinere kmsondere Anpassung zur Abwehr
einer Belastung im Bereich der Valven zu besitzen.

Das Gegenteil ist beé\sterolamprader Fall. Asterolamprazeigt beim Copepodenangriff die
besten Werte. Zwar ist die maximale Verformung erstel etwa gleich derjenigen bei der
universell stabilenArachnoidiscusallerdings wird sie beAsterolampraerst etwas spater
erreicht als beArachnoidiscus Die Valven derAsterolampraleisten den Mandibeln also
einen hoheren Widerstand. Deutlich ist zu erkenrdass die verdickten Streben, die
innerhalb der Valven vomsterolamprazusammen die sternéhnliche Struktur bilden, bei
Belastung die Spannung aufnehmen und Uber dieseseMusd die Kante der Valven
verteilen. Gegenuber den Fressmechanismen von @&ahneind Nematode zeigt
Asterolampradagegen die schlechtesten Werte. Der Nematodenzatstort sowohl die
Valve, als auch das Girtelband, und versinkt sehiirt der Frustel, bis er gestoppt werden
kann. Ahnlich beim Schneckenangriff: Innerhalb dgsnessenen Zeitinterwalls zeigt der
Graph hier einen nahezu linearen Verlauf. Er flacht sehr leicht ab. Folglich ist der
Widerstand der Frustel vaksterolampragegen diese Arten von Belastungen nur sehr gering.
Die Frustel von Asterolampraist also vermutlich spezialisiert auf die Abwehrnvo
Fressfeinden, die im Bereich der Valven angrei@omaoglich ist auch die Lage des Angriffs
auf die Valve ein wichtiges Kriterium fur den Wideand der Frustel: Bei der Simulation des
Copepodenangriffs kamen dessen ,Zahne“ ausscldiefduf dem zentralen verdickten
Sternmuster der Valve auf. Der Nematodenzahn é@dgh im Randbereich der Valve auf,
wo diese Verstarkung fehlt. Vermutlich ist diesergfiffspunkt im Randbereich untypisch fir
CopepodenAsterolamprascheint sich eher an eine Belastung im zentrakmeiBh der Valve
angepasst zu haben.

Da Asterolampraeine planktonische Art ist und in der Wassersaciwveben muss, sollte sie
Uberall dort Material einsparen, wo es mdoglich iBine Materialeinsparung bedeutet
automatisch einen Verlust an Stabilitat. Dort, walfitat gefordert wird, darf dagegen nicht
an Material gespart werden. Der Bau vAsterolampra mit Verstarkung im zentralen
Bereich der Valve und Materialeinsparung im Raneliobr; ist also vermutlich aus dem
Spannungsfeld zwischen der Gefahr ,Copepodenfrafdl der Gefahr des Absinkens in
lichtarme Wassertiefen entstanden.
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Mit der Einschrdnkung, dass methodenbedingt zunh @miebliche Vereinfachungen der
Strukturen, Materialien und Fressmechanismen vorgemen wurden, kann die Hypothese
als bestatigt angesehen werden. Am eindeutigsted sie bestatigt durch die Gattung
Asterolampra deren Frustel bei der Simulation der Fressmesham von Schnecke und
Nematode gnadenlos durchfiel, gegentiber dem Copepodem natlrlichen Fressfeind,
jedoch die beste Stabilitat zeigte.

Actinoptychusund Arachnoidiscusbestéatigen die Hypothese insofern, dass sie biende
Bereich des Giurtelbandes stabiler Afgerolamprasind. Die Angriffspunkte der Z&hne von
Nematoden und Gastropoden wurden beide auch imidBedes Gurtelbandes vermutet.
Actinoptychuzeigt aul3erdem eine sehr schlechte Stabilitat imralen Bereich der Valven,

was die Hypothese wiederum bestétigt.

4.2. Ausblick

Die universelle Stabilitaét vorArachnoidiscusist eine interessante Erkenntnis. Um diese
besser begrinden zu kodnnen, sollten die FressvaseSchnecken und die generellen
Angriffspunkte der Radula weiter untersucht werdand gegebenenfalls auch der
Selektionsdruck durch weitere Fressfeinde in Batrgezogen werden. Aul3erdem ware es
interessant, die tatsachlichen Massen der Schaldie iBerechnungen mit einzubeziehen, um
noch realistischere Vergleichswerte zu erhalten.

Wie bereits erwahnt, ware eine weitere Erforschdeg Fressmechanismen der Nematoden
winschenswert, um die Computermodelle naturnahstalgen zu kénnen. Auch wirde eine
naturnahere Nachbildung des Giirtelbandes innertialtbCAD-Modelle die Simulationen
noch realistischer machen. Es sollte die Verwendwng 3D-Rekonstruktionen aus CLSM-
Aufnahmen echter Diatomeenfrusteln in Betracht gemoverden.

Innerhalb dieser Arbeit wurden lediglich Vermutungangestellt, was die Diatomeen-
Fressfeind-Verhaltnisse angeht. Diese fuRen aufAdgrekten “Nutzung von Diatomeen als
Futterquelle* und ,gleicher Lebensraum®. Aul3erdenrden Arten ausgewéhlt, die mdglichst
weltweit verbreitet sind, bzw. von der Verbreitungr aufeinander treffen konnten. Ob die
Verhéltnisse allerdings stimmen, das heiRtAcmaeatatsachlichArachnoidiscudrisst, bzw.
Asterolampraauf Acartia und Actinoptychusauf Eudiplogasterpararmatustreffen, misste
Uberprift werden. Es muss dabei beachtet werdess di@ Evolution ein Prozess ist, der
standig statt findet. Sowohl die Fresswerkzeuge Fdtessfeinde, als auch die Frusteln der

Diatomeen, werden sich weiterentwickeln.
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Sollte ein bestimmter Fressfeind eine Diatomeehteknacken konnen, heil3t dies nicht
unbedingt, dass sich diese nicht in der Natur begregStattdessen kann sich ihr ,Verhaltnis*
in einem anfanglichen Stadium befinden, in der Diatomee gegenuber dieser Belastung
noch keine effiziente und stabile Schale entwickatt Anders herum kann die Evolution der
Fressfeinde auch schneller verlaufen. So kdnnteFeassfeind, der zunachst schlecht die
Schale der Diatomeen beschadigen konnte, schretlereffizientere Fressweise entwickeln
und seine Fresswerkzeuge weiterentwickelt habengdads die Diatomeenart ihre Schale an
diese hohere Belastungen anpassen konnte.

Die GroRRenverhaltnisse aller beteiligten Arten simdriabel, sei es aufgrund von
Polymorphismen oder Altersunterschieden. Dadurchd sdie Belastungen ebenfalls
veranderlich. Hier kdnnte man untersuchen, ob dwmligbe fir Diatomeen von der
Korpergrol3e der Fressfeinde abhangt, um gegebdisebé den Computersimulationen die
GrolRe der Fresswerkzeuge realistischer einschataeinstellen zu kénnen.

Es sollten au3erdem die Werkstoffe der Diatomeeah ibrer Fressfeinde individueller und
naturgetreuer erforscht und fur die Berechungegesetzt werden. Mdglicherweise waren
hierdurch realistischere Ergebnisse zu erreich@erdssant ware es auch, die realen Krafte,
mit denen die Fresswerkzeuge eingesetzt werdemntausuchen und fir die Berechungen zu
nutzen, damit genauer analysiert werden kann, elSdhalen durch deren Einsatz wirklich
brechen. Neben den Materialkennwerten wéaren figedid/orgehen auch die realen Massen
der Diatomeenschalen und der Fresswerkzeuge ztsuoken.

Welchen Einfluss abiotische mechanische Belasturi§eherspannungen durch Strémung,
Zugbelastung durch Kettenbildung, Bewegung raphizlatomeen durch das Sedimeeis)

auf die Struktur und Form der Schale haben, kémie Hilfe weiterer Simulationen

untersucht werden.

Die Ergebnisse dieser Arbeit sind ein erster Angir individuelleren Betrachtung von
Anpassungen verschiedener Diatomeenarten an derdertingen, die ihre Lebensumgebung
an sie stellt. Ein weiterer Ausbau dieser Grundiégschung kann dabei helfen,
Leichtbauvorbilder noch spezifischer fir bestimntechnische Lastfalle auszuwahlen.
Diatomeenschalen kénnen in ihrem Leichtbaupotentrad in der Richtung ihrer gréf3ten
Stabilitat bereits eingeschéatzt werden, wenn mesnihebensraum und die dort herrschenden
mechanischen Belastungen kennt. Bei der Suche esm Leichtbauvorbild fur einen
bestimmten technischen Lastfall kann auf Grundldgs bewohnten Lebensraums eine

Vorauswahl maoglicher Diatomeenarten getroffen weydbevor man mit spezifischen,
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gegebenenfalls parametrischen, Berechnungen aeBthlim das beste Leichtbauvorbild fur
den jeweiligen technischen Lastfall auszuwahlent €&ithe gegebenenfalls systematische
Nutzung der biologischen Erkenntnisse fir die testie Umsetzung, sind weitere und
genauere Untersuchungen der Zusammenhéange zwideh&tabilitdt der Diatomeenschalen

und ihren Lebensrdumen und Lebensbedingungen atizast
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The Hustedt Diatom Collection Databag&achnoidiscus ehrenbergilJRL: https://web-
apps.awi.de/Hustedt-Diatoms/Curator/zoom.php?8pEdD=H47413&Item=4&lang
=en&Photo=2&Next=submit (Stand: 28.09.2013).

The Hustedt Diatom Collection Databasetinoptychus hexagonusRL: https://web-apps.
awi.de/Hustedt-Diatoms/Curator/zoom.php?Specimerkd 792&Photo=1&Item=
4&lang=en&Thumbnail.x=189&Thumbnail.y=177 (Star28.09.2013).

The Hustedt Diatom Collection Databassterolampra stellarisURL: https://web-apps.awi.
de/Hustedt-Diatoms/Curator/zoom.php?SpecimenIDA88&Item=27&lang=en&
Photo=3&Next=submit (Stand: 28.09.2013).
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APPENDIX

Abbildung 29: Momentaufnahmen Crashsimulation Copepde -Actinoptychus(Abb. N. Niebuhr)

Abbildung 30: Verschiebung der Mandibeln in pm in Abh&ngigkeit von der Zeit in ms beiActinoptychus
(Abb. N. Niebuhr)
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Abbildung 31: Momentaufnahmen Crashsimulation Schneke - Actinoptychus(Abb. N. Niebuhr)

Abbildung 32: Verschiebung der Radula in um in Abhéngigkeit von der Zeit in ms beiActinoptychus
(Abb. N. Niebuhr)
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Abbildung 33: Momentaufnahmen Crashsimulation Nematde -Actinoptychus(Abb. N. Niebuhr)

Abbildung 34: Verschiebung des Nematodenzahns in pim Abh&ngigkeit von der Zeit in ms bei
Actinoptychus(Abb. N. Niebuhr)
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Abbildung 35: Momentaufnahmen Crashsimulation Copepde -Arachnoidiscus(Abb. N. Niebuhr)

Abbildung 36: Verschiebung der Mandibeln in um in Abhangigkeit von der Zeit in ms beiArachnoidiscus
(Abb. N. Niebuhr)
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Abbildung 37: Momentaufnahmen Crashsimulation Schneke - Arachnoidiscus(Abb. N. Niebuhr)

Abbildung 38: Verschiebung der Radula in um in Abhédgigkeit von der Zeit in ms beiArachnoidiscus
(Abb. N. Niebuhr)
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Abbildung 39: Momentaufnahmen Crashsimulation Nematde -Arachnoidiscus(Abb. N. Niebuhr)

Abbildung 40: Verschiebung des Nematodenzahns in pim Abhangigkeit von der Zeit in ms bei
Arachnoidiscus(Abb. N. Niebuhr)
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Abbildung 41: Momentaufnahmen Crashsimulation Copepde -Asterolampra(Abb. N. Niebuhr)

Abbildung 42: Verschiebung der Mandibeln in pm in Abh&ngigkeit von der Zeit in ms beiAsterolampra
(Abb. N. Niebuhr)
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Abbildung 43: Momentaufnahmen Crashsimulation Schneke - Asterolampra(Abb. N. Niebuhr)

Abbildung 44: Verschiebung der Radula in um in Abhéngigkeit von der Zeit in ms beiAsterolampra(Abb.
N. Niebuhr)
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Abbildung 45: Momentaufnahmen Crashsimulation Nematde -Asterolampra(Abb. N. Niebuhr)

Abbildung 46: Verschiebung des Nematodenzahns in pim Abhangigkeit von der Zeit in ms bei
Asterolampra(Abb. N. Niebuhr)
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