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Das Titelbild zeigt die Brandungsmuschel Donax hanleyanus (zweifach vergrößert).



 

Zusammenfassung 

 

Der Reproduktionszyklus der Brandungsmuschel Donax hanleyanus (Philippi, 1845) 

(Bivalvia, Donacidae) wurde entlang der Nordküste Argentiniens von November 2004 

bis September 2005 untersucht. Da eine Temperaturerhöhung die Reproduktion vieler 

Muscheln initialisiert (Giese 1974), wurden Temperaturdaten in die Untersuchung ein-

bezogen. Die Ergebnisse der vorliegenden Studie dienen als Grundlage für die Aqua-

kultur von D. hanleyanus und erweitern die ökologischen Kenntnisse über diese Art. 

 

Die monatliche Beprobung dreier Strände erfolgte mit Hilfe eines Stechkastens nach der 

Methode von Laudien et al. (2001). Anhand von 978 histologischen Schnitten, der Be-

stimmung von Konditionsindizes sowie der Quantifizierung und Vermessung von Oozy-

ten wurde der Reproduktionszyklus von D. hanleyanus in Argentinien beschrieben. 

 

D. hanleyanus zeigt allgemein ein ausgeglichenes Geschlechterverhältnis. Hermaphro-

ditismus wurde nicht nachgewiesen. Der Reproduktionszyklus unterteilt sich in zwei 

Phasen, von November bis März sind die Muscheln sexuell aktiv während sie sich von 

April bis September in einer inaktiven Phase befinden. 

 

Die Zeit höchster Reproduktionsaktivität fällt in die Zeit der wärmsten Wassertempera-

turen, damit bestätigt sich der Einfluss der Temperatur auf die Reproduktion für 

D. hanleyanus. Eine komplette Gonadeninaktivität wurde histologisch zu keiner Zeit 

festgestellt. Der Durchmesser reifer Oozyten lag bei > 36 µm bis 83,5 µm. An einem 

Beprobungsort zeigten die weiblichen Individuen eine um drei Monate verlängerte Ab-

laichphase, eine Beobachtung, die bereits von anderen Muscheln bekannt ist. Während 

die Konditionsindizes in der Phase hoher Aktivität ihre höchsten Werte erreichten, zeigte 

die Phase geringer Aktivität einen niedrigeren Konditionsindex. In der Phase hoher Re-

produktionsaktivität hatten männliche Individuen signifikant höhere Konditionsindizes als 

weibliche. Die Größe der ersten Geschlechtsreife wurde durch diese Studie auf 

11,18 mm nach unten korrigiert. 

 

Es ist zu vermuten, dass neben der Wassertemperatur auch andere Umweltfaktoren, 

wie z.B. die Nahrungsverfügbarkeit einen Einfluss auf den Reproduktionszyklus haben 

können. Aus diesem Grund sollten weitere exogene Faktoren in nachfolgende Studien 

mit einbezogen werden. 



 



 

Resumen 

 

Esta investigación tuvo como objetivo el estudio del ciclo reproductivo del bivalvo Donax 

hanleyanus (Philippi, 1845) (Bivalvia:Donacidae) a lo largo de la costa norte Argentina, 

y fue llevada a cabo entre noviembre del 2004 y septiembre del 2005. 

 

La reproducción de muchos bivalvos depende de cambios ascendentes en temperatura 

(Giese 1974), factor abiótico que fue analizado en esta investigación. Los resultados de 

este estudio sirven como base para mejorar la acuacultura de la especie y son un gran 

aporte al conocimiento ecológico de dicha especie. 

 

Se tomaron muestras mensuales en tres diferentes playas Argentinas, para lo cual se 

siguió el método descrito por Laudien et al. (2001). Se realizo un total de 978 cortes 

histológicos, se determino el factor de condición, la cuantificación y la medición de ovo-

citos, lo que permitió describir el ciclo reproductivo de D. hanleyanus en Argentina. 

 

Se observó un equilibrio en la proporción general de machos y hembras, y no se en-

contró caso alguno de hermafroditismo. En el ciclo reproductivo de D. hanleyanus se 

diferenciaron 2 fases: la fase activa (de noviembre a marzo) y la inactiva (de abril a 

septiembre). La época de mayor actividad reproductiva coincidió con los meses cálidos, 

lo que confirma la influencia de aumentos en temperatura en la reproducción. En los 

análisis histológicos no se registro inactividad absoluta de las gónadas. Los ovocitos 

maduros presentaron un diámetro promedio de > 36,0 µm a 83,5 µm. En una de las 

estaciones el tiempo de desove en las hembras se extendió por tres meses, fenómeno 

ya observado en otros bivalvos. El factor de condición fue más alto en la fase activa que 

en la inactiva. Durante la fase de alta actividad reproductiva, el factor de condición de 

los machos fue significativamente alto. El tamaño de la primera maduración encontrado 

en este estudio fue de 11,18 mm. 

 

Ya que se especula que además de la temperatura existen otros factores (Ej.: 

disponibilidad alimenticia) que podrían influir en el ciclo reproductivo de esta especie, se 

recomiendan estudios futuros que investiguen otros factores externos en relación con el 

ciclo reproductivo de bivalvos. 
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1 Einleitung 

Der Reproduktionszyklus mariner Invertebraten umfasst die Aktivierung, das Wachstum 

und die Gametogenese in den Gonaden, das Ablaichen der Gameten und die 

Inaktivierung der Gonaden. Er kann je nach Art und Lebensraum eine Zeitspanne von 

einigen Wochen bis zu einem Jahr andauern. Die Zeit von der ersten Gonadenaktivität 

bis zum Ablaichen wird als aktive, die anschließende vegetative Periode als inaktive 

Phase bezeichnet (Giese 1959). 

 

Die meisten Muscheln sind getrennt geschlechtlich. Ihre Gonaden liegen im Bereich der 

Verdauungsdrüse. Sie besitzen stark verästelte Ausführgänge, die sogenannten Gono-

dukte. Häufig dienen auch die Nierengänge als Gonodukte. Meist werden über die 

Ausführ- und Kiemengänge Samen- und Eizellen ins umgebende Wasser entlassen, wo 

die äußere Befruchtung erfolgt. Bei vielen Muscheln löst die Präsenz von Gameten 

eines Tiers den gleichen Vorgang bei den Nachbartieren aus, so dass ein 

Massenlaichen einsetzt (Giese 1974). Bei brutpflegenden Arten wie z.B. vielen 

heimischen Süßwasserarten, werden die Spermien mit dem Atemwasser eingestrudelt 

und die geschützten Eier im Brutraum der Kiemen oder im Mantelraum befruchtet. 

Brutpflege wird meist unter kalten Bedingungen betrieben, wie z.B. in den 

Polargebieten. Auf die Befruchtung folgt bei marinen Bivalven die Entwicklung zur 

Veligerlarve und anschließend die Metamorphose zur Jungmuschel (Mackie 1984). 

 

Verschiedene Reproduktionsstrategien sind Anpassungen der Tiere an ihre jeweiligen 

Umweltbedingungen. So haben Bivalven je nach geografischer Lage einen kontinuier-

lichen, halbjährigen, jährlichen oder sogar zweijährigen Reproduktionszyklus 

ausgebildet (Giese 1974). Bei weltweit verbreiteten Arten nimmt die Länge der aktiven 

Zeit des Reproduktionszyklus mit zunehmender geografischer Breite zu. In höheren 

Breiten ist die reproduktionsaktive Zeit jedoch auf eine kurze Phase beschränkt. 

Populationen in der Nähe des Äquators weisen dagegen eine kontinuierliche Phase der 

Reproduktion auf (Sastry 1968). 

 

Die Reproduktion wird neben endogenen auch von exogenen Faktoren wie Temperatur, 

Nahrungsverfügbarkeit, Tide und Mondphase, Salinität und Licht beeinflusst (Mackie 

1984). Dem Einfluss von Temperatur und Nahrungsverfügbarkeit wird dabei besondere 

Wichtigkeit zuteil. Variationen dieser beiden Parameter können zu unterschiedlich 

langen Aktivitätsphasen führen, die dadurch von Jahr zu Jahr variieren können (Sastry 

1968, Birkett und Cook 1987). 

 

 



5 Einleitung 

Die Gattung Donax ist als Primärkonsument ein wichtiges Glied in der Nahrungskette 

und dient als Nahrung für andere Invertebraten, Fische, Vögel und Säugetiere (Ansell 

1983, Luzzatto und Penchaszadeh 2001, Salas et al. 2001). Sie stellt zudem eine 

potentiell nutzbare Ressource da (McLachlan et al. 1996). 

 

Die Bestimmung des Reproduktionszyklus mit seinen Einflussfaktoren ist von großer 

Bedeutung, um die Rolle einer Art in ihrem Ökosystem zu verstehen. Aber auch die 

Aquakultur ist auf ein fundiertes Wissen in diesem Gebiet angewiesen. 

 

Die Gattung Donax hat eine große geografische Verbreitung. Sie gehört zur Familie der 

Donacidae und der Superfamilie der Tellinacea. Zur Gattung Donax gehören 64 Arten. 

Ungefähr 77 % leben in den Tropen, 22 % in warm temperierten Gebieten und nur ein 

geringer Teil besiedelt kalt temperierte Regionen. In den Polargebieten ist Donax nicht 

zu finden (Ansell 1983). 

 

Die Brandungsmuschel Donax hanleyanus (Phillipi, 1847) (siehe auch Titelbild) ist an 

der Ostküste Südamerikas von der tropischen (17°S) (Cardoso und Veloso 2003) bis zur 

temperierten Zone (37°S) verbreitet (Penchaszadeh und Olivier 1975). In Argentinien ist 

die Art an der Küste der Provinz Buenos Aires von San Clemente bis Punta Mogotes 

(Abb. 2-1) heimisch (Penchaszadeh und Olivier 1975). 

 

Morphologie 

Charakteristisch für D. hanleyanus ist eine kräftige Schale, die wie bei allen Vertretern 

der Familie Donacidae an ein Dreieck erinnert. Sowohl die ventrale als auch distale 

Seite der Schale sind mit feinen Zähnchen besetzt. Das Ligament liegt vollständig 

außen. Die größte Schale, die bisher in Argentinien gefunden wurde, wies eine Länge 

von 42 mm auf (M. Herrmann, persönliche Mitteilung). Die Färbung variiert stark: weiß 

mit Grautönen, weiß mit feinen braunen Banden, die ein zentrales Dreieck bilden, weiß 

mit feinen ocker farbenen Banden, blau-violett, ocker und rötlich (siehe Titelbild). 

 

Habitat 

D. hanleyanus besiedelt den mittleren und unteren Gezeitenbereich sandiger Strände in 

dichten Populationen und lebt in den oberen Sedimentschichten (Penchaszadeh und 

Olivier 1975, Gil und Thomé 2000). Alle Donax-Habitate sind durch starken Wellengang 

und starke Strömung gekennzeichnet (Ansell 1983). Lediglich die heimische D. vittatus 

wurde wiederholt in der Nordsee in Tiefen bis zu 30 m gefunden (A. Schröder, per-

sönliche Mitteilung). D. hanleyanus ist an exponierte Strände angepasst und besiedelt 

keine geschützten Strände oder Buchten. 
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Migrationsverhalten 

Bei Niedrigwasser ist D. hanleyanus eingegraben, während bei Hochwasser hingegen 

eine starke Migrationsaktivität feststellbar ist (Penchaszadeh und Olivier 1975, Narchi 

1978, Gil und Thomé 2000). Mit Ansteigen des interstitiellen Wassers, bewegen sich die 

Muscheln aktiv an die Oberfläche. Durch das Freispülen können die Tiere bis zu 3 m pro 

Welle deplaziert werden. Sobald die Rückströmung der aufgelaufenen Welle abnimmt, 

graben sich die Tiere mit Hilfe des Fußes ein. D. hanleyanus kann sich innerhalb von 

zwei Sekunden komplett eingraben (Narchi 1978). 

 

Ernährung 

D. hanleyanus ist wie alle Muscheln ein aktiver Suspensionsfresser. Die normalerweise 

ca. 3-5 cm tief lebenden Individuen expandieren ihre Siphone an die Sedimentober-

fläche und filtrieren Nahrungspartikel mit Hilfe ihrer Kiemen aus dem Einstromwasser. 

Detritus pflanzlichen Ursprungs und Diatomeen werden bevorzugt gefressen. Die Inha-

lationsöffnung ermöglicht eine Selektion nach Nahrungspartikelgröße und –art. Auch 

kleinere Sandkörner mit einem Durchmesser bis zu 150 µm wurden häufig bei Magen-

inhaltsanalysen gefunden (Penchaszadeh und Olivier 1975, Ansell 1983). 

 

Reproduktion 

Pechaszadeh und Olivier (1975) untersuchten den Reproduktionszyklus von 

D. hanleyanus in den Jahren 1968 und 1969. Sie kamen zu folgendem Ergebnis: 

 

Die Lebensdauer von D. hanleyanus beträgt ca. drei Jahre, wobei die sexuelle Differen-

zierung bei den Männchen im Alter von zwei und bei den Weibchen im Alter von vier 

Monaten erfolgt. Im Gebiet von Villa Gesell (Nord-Argentinien) wurden für 

D. hanleyanus zwei Ablaichperioden pro Jahr ermittelt: ein Ereignis Ende Winter/Anfang 

Frühjahr und das andere im Sommer. Eine Phase der absoluten Gonadeninaktivität 

wurde nicht beobachtet (Penchaszadeh und Olivier 1975). 

 

Pechaszadeh und Olivier (1975) nahmen an, dass sich der Reproduktionszyklus auf-

grund von Umweltfaktoren verschieben kann, diese wurden in ihrer Studie jedoch nicht 

untersucht. Gil und Thomé (2004a) zeigten eine Korrelation des Reproduktionszyklus 

mit der Wassertemperatur bei D. hanleyanus in Brasilien. Es ist anzunehmen, dass 

dieser Umweltfaktor auch einen Einfluss auf Populationen in Argentinien hat. Unter-

suchungen dazu lagen jedoch bisher noch nicht vor.  

 



7 Einleitung 

Da D. hanleyanus für die Aquakultur geeignet erscheint, ist Grundlagenwissen zur 

Reproduktion dieser Art nötig. Aus diesem Grund wurde in der vorliegenden Studie der 

Reproduktionszyklus von D. hanleyanus und dessen Beziehung zur Wassertemperatur 

eingehend untersucht. 

 

Es gibt eine Reihe an Methoden, um den Reproduktionszyklus von Bivalven zu 

erfassen. In der vorliegenden Studie wurden mehrere gebräuchliche Untersuchungs-

methoden benutzt: (a) Die histologische Untersuchung ermöglicht, über eine Einteilung 

in definierte Stadien, eine genaue Beschreibung des Zyklus. (b) Aber auch die 

Bestimmung eines Konditionsindex (de Villier 1975, Laudien et al. 2001) sowie die (c) 

Quantifizierung und Vermessung der Oozyten (Grant und Tyler 1983b) sind Methoden, 

die eine Einteilung in Reproduktionsphasen zulassen. 

 

Mit der vorliegenden Untersuchung sollen folgende Fragen beantwortet werden: 

 
1) Zeigt der Reproduktionszyklus der vorliegenden Studie das gleiche Muster, wie das 

 der Untersuchung vor 36 Jahren (Penchaszadeh und Olivier 1975)? 

 
2) Hat die Wassertemperatur einen Einfluss auf den Reproduktionszyklus 

 argentinischer D. hanleyanus? 

 

3) Haben männliche und weibliche D. hanleyanus synchrone Reproduktionsphasen? 

 

4) Zeigt D. hanleyanus entlang der argentinischen Küste eine Gleichverteilung der 

 Geschlechter? 
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2 Material und Methoden 

Die Beprobung erfolgte entlang der Küste der Provinz Buenos Aires (Argentinien) im 

Zeitraum zwischen November 2004 und September 2005. Die genommenen Proben 

wurden an der Universität Buenos Aires (UBA) und am Alfred-Wegener-Institut für 

Polar- und Meeresforschung (AWI) in Bremerhaven bearbeitet. Die Auswertung erfolgte 

ebenfalls am AWI in Bremerhaven. 

 

2.1 Untersuchungsgebiet 

Vor der argentinischen Küste treffen verschiedene Wasserfronten aufeinander. Zu den 

einflussreichsten zählen die Polarfront, die Subtropische Front und die Küstenfront 

(Guerrero et al. 1997). Das Untersuchungsgebiet dieser Studie wird insbesondere von 

der subantarktischen Malvinaströmung und der Río de la Plata Front beeinflusst. Bei 

lokaler Temperaturerhöhung erwärmt sich das kontinentale Wasser, wodurch es zur 

Bildung einer Schicht von warmen, salzarmen Wasser kommt. Dieses Wasser strömt im 

Sommer nach Süden und im Winter nach Norden (Olivier et al. 1971). Die Küste der 

Provinz Buenos Aires ist charakterisiert durch ihre offenen Strände, die starkem Wind 

und Wellengang ausgesetzt sind. 

 

2.1.1 Geografische Lage 

 
Abb. 2-1: Provinz Buenso Aires, nordwestliches Argentinien, mit den Be- 

probungsstränden Santa Teresita, Mar de las Pampas (weiß dargestellt), 

der südlichsten Verbreitungsgrenze von Donax hanleyanus in Punta Mo- 

gotes (orange) und den beiden Wassertemperatur-Messstationen in Mar 

de Ajó und Mar del Plata (gelb). 
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2.1.2 Beprobungsstandorte 

Die vorliegende Untersuchung fand an drei Sandstränden der Provinz Buenos Aires 

statt: „Santa Teresita“, „Villa Gesell/Mar de las Pampas“ und „Faro Querandí“. Santa 

Teresita (36°32’30’’S, 56°40’48’’W) ist der am nördlichsten gelegene Strand, unweit 

davon mündet der Río de la Plata ins Meer, wodurch es insbesondere bei starken 

Regenfällen zu einer Salzgehaltsreduktion des Oberflächenwassers kommt. Südlich von 

„Santa Teresita“ liegt „Villa Gesell“ (37°16’27’’S, 56°58’49’’W). Da dort jedoch ab 

Februar 2005 keine Tiere mehr gefunden wurden, wurde die Beprobung auf den 12 km 

weiter südlich gelegenen Strand „Mar de las Pampas“ verlegt (37°19’30’’S, 

57°00’55’’W). Sowohl Santa Teresita als auch Villa Gesell/Mar del las Pampas werden 

besonders im Südsommer (Dezember bis März) durch Massentourismus geprägt. Am 

weitesten im Süden gelegen ist Faro Querandí (37°29’92’’S, 57°07’91’’W), ein Gebiet, 

dass weder besiedelt noch touristisch erschlossen ist. 

 

2.1.3 Wassertemperatur 

Für die Erstellung einer Temperaturkurve wurden tägliche Messwerte der Oberflächen-

Wassertemperatur der Strände Mar del Plata (38°03’S, 57°33’W) und Mar de Ajó 

(36°42’S, 56°40’W) des Hydrografischen Instituts in Buenos Aires (Servício de 

Hidrografía Naval) verwendet und daraus monatliche Mittelwerte berechnet. Zusätzlich 

wurden ab Dezember 2004 während der monatlichen Probennahmen an den Stränden 

stündliche Messungen der Wassertemperatur vorgenommen (Genauigkeit 0,1 °C). 

 

2.2 Probennahme 

Die Beprobung erfolgte in Villa Gesell von 

November 2004 bis Februar 2005. Da im 

letzten Monat in Villa Gesell keine Tiere 

mehr gefunden wurden, musste die Proben-

nahme auf Mar del las Pampas verlegt 

werden. Mar de las Pampas wurde von Feb-

ruar 2005 bis September 2005, Santa Tere-

sita von Dezember 2004 bis September 

2005 und Faro Querandí von März 2005 bis 

September 2005 beprobt. 

 
Abb. 2-2: Stechkasten (40 x 40 cm, 35 cm tief), 
aus dem das umschlossene Sediment in eine Pla- 
stikwanne überführt wurde. Die Sandprobe wird 
anschließend durch ein Analysesieb (Maschen- 
weite 1 mm) gesiebt und alle zurückgehaltenen 
Muscheln in Bouinscher Lösung fixiert. 
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Die Probennahme erfolgte monatlich um den Zeitpunkt des Springtidenniedrigwassers. 

Die Beprobung erfolgte senkrecht zur Wasserlinie. Dabei wurde solange in Richtung 

auf- oder ablaufenden Wasser beprobt bis keine Individuen von D. hanleyanus mehr 

gefunden wurden. Mit Hilfe eines Stechkastens (40 x 40 cm, 35 cm tief) wurden Proben 

entlang dreier Transekte in der Gezeitenzone analog zu Laudien et al. (2001) 

genommen. Die Beprobung erfolgte bis in 25 cm Sedimenttiefe. Die Transekte hatten 

einen Abstand von 10 m und innerhalb des Transektes erfolgte die Probennahme alle 

4 m, was sicherstellte, dass die gesamte Population erfasst wurde. Das entnommene 

Sediment wurde in Plastikkisten zwischengelagert und anschließend durch eine 

Maschenweite von 1 mm gesiebt. Die jeweils 35 größten Individuen jeder Beprobung 

dienten zur histologischen Untersuchung der Gonadenentwicklung. 

 

2.3 Probenaufbereitung 

Die Länge, Breite und Höhe der Schalen der Individuen wurden mit Hilfe eines elek-

tronischen Messschiebers mit einer Genauigkeit von 0,01 mm vermessen. 

 

Die Fixierung der ganzen Muscheln erfolgte für 2 Stunden in Bouinlösung und 

anschließend wurden die Tiere zur Post–Fixierung und Lagerung in Ethanol 96 % bzw. 

70 % überführt. Die von November bis Anfang August genommenen Proben wurden in 

96 %igem Ethanol fixiert. Nach Romeis (1989) kann es bei der Fixierung von Objekten 

mit hoch konzentriertem Alkohol jedoch zur Bildung eines stark dehydrierten peripheren 

Gewebes kommen, das ein weiteres Eindringen des Fixiermittels behindert. Aus diesem 

Grund wurde die Fixierung ab Ende August auf Ethanol 70 % umgestellt. 

 

2.3.1 Konditionsindex 

Die gonadale Produktion, das Ablaichen und Anlegen sowie Nutzen von Reserven sind 

dynamische Prozesse und in natürlichen Populationen methodisch schwer zu erfassen. 

Veränderungen im Körpergewicht können aber Hinweise auf den Entwicklungszustand 

der Gonaden liefern (McLachlan und Hanekom 1979, Gaspar et al. 1999), da diese 

einen Anteil von mind. 50% der Gesamtmasse reifer Individuen ausmachen (Ansell 

1983). Am besten eignet sich eine separate Gewichtsbestimmung der Gonaden. Da 

jedoch bei D. hanleyanus die Gonaden in der Viszeralmasse eingeschlossen sind und 

nicht von dieser getrennt werden können, wurden Konditionsindizes bestimmt. Diese 

eignen sich als Indikator, um Veränderungen im Gonadengewebe festzustellen (de 

Villier 1975, McLachlan und Hanekom 1979, Laudien et al. 2001). 
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In die Berechnung des Index fließt das Gesamtgewicht der Individuen GT sowie das 

Gewicht der Viszeralmasse und des Fußes GV ein: 

 

KI = 100 GT / (GT-GV)         (1) 

 

KI = Konditionsindex 

GT  = Gesamtgewicht 

GV  = Gewicht der Viszeralmasse und des Fußes 

 

Das Gewicht der Viszeralmasse und des Fußes wurde nach der Entfernung von Mantel, 

Sifonen, Adduktormuskeln, anterioren Retraktormuskeln, Kiemen, Herz, Nieren und 

Mundlappen bestimmt. Nach Abtupfen mit Saugpapier erfolgte die Nassgewichts-

bestimmung mit einer Genauigkeit von 0,01 mg. 

 

2.3.2 Histologie 

Histologische Untersuchungen des Gonadengewebes ermöglichen die Bestimmung des 

Geschlechts sowie des Reifezustands der Tiere. 

 

2.3.2.1 Herstellung histologischer Präparate 

Zur histologischen Untersuchung von D. hanleyanus wurde ein 1 cm3 großer Würfel der 

Viszeralmasse herauspräpariert (Abb. 2-3). Anschließend erfolgte gemäß dem Fliess-

schema in Abbildung 2-4 die Dehydrierung des Gonadengewebes, die Gonaden-

einbettung, das Anfertigen von Gonadenschnitten sowie die Hämatoxylin- und Eosin-

Färbung (Romeis 1989). 
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Abb. 2-3: Anatomie von Donax hanleyanus. Das schwarze Rechteck markiert den Entnahmeort 
der histologischen Gewebeprobe. 

0,5 cm 
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Dehydrierung 
Ethanol 80 %: 12 Std. 
Ethanol 96 %: 1 Std. 
Ethanol 96 %: 1 Std. 
Ethanol 99,8 %: 1 Std. 
Xylol: 1 Std. 

 
 

H&E-Färbung 
Xylol: 3 min 
Lufttrocknen 
Ethanol 96 %: 1 Min. 
Aqua dest.: 1 Min. 
Harris’ Hämatoxylin: 5 Min. 
Spülen mit Leitungswasser 
Eosin: 3 Min. 
Ethanol 96 %: 30 Sek. 
Ethanol 96 %: 30 Sek. 
Lufttrocknen 
Xylol: 3 Min. 
Eindecken in DPX (Eukitt) 
 

 
 

 
 

Einbettung 
Paraffin: 12 Std. 
Abkühlen: 10 Min. 
 

 
 

 
 

Gonadenschnitte 
Schneiden: 5-7 µm 
Schnitte ins Wasserbad 
Schnitte auf Objektträger 
 

Abb. 2-4: Fliessschema zur Herstellung histo-
logischer Präparate von Gonadengewebe der 
argentinischen Brandungsmuschel Donax 
hanleyanus. 
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Dehydrierung 

Die Dehydrierung des Gonadengewebes ist nötig, um anschließend zu erreichen, dass 

das Paraffin das Gewebe vollständig durchdringt. Bei der Fixierung der Proben in 

Ethanol wird dem Gewebe bereits ein Großteil des Wassers entzogen. Um noch 

vorhandene Wasserreste zu beseitigen, wurden die Proben in einer aufsteigenden 

Alkoholreihe dehydriert (Abb. 2-4). Die in Ethanol 70 % fixierten Proben wurden 

zunächst für 12 Stunden in Ethanol 80 % entwässert. Bei den in Ethanol 96 % fixierten 

D. hanleyanus begann die Dehydrierung mit Ethanol 99,8 %. Nach der Dehydrierung der 

Gonaden in Alkohol erfolgte die Entfernung des Alkohols mittels Xylol. Xylol durchdringt 

das Gewebe schnell und mischt sich gut mit Ethanol und Paraffin. Bei der 

anschließenden Einbettung verdunstet das flüchtige Xylol rasch. 

Einbettung 

Für die Einbettung wurde Paraffin mit einem Schmelzpunkt von 52 – 54 °C verwendet. 

Das Gonadengewebe wurde in Einbettkassetten überführt, die einen kompletten Kontakt 

des Gewebes mit dem Paraffin erlauben. Das Gewebe wurde bei 60 °C für 12 Stunden 

mit Paraffin durchtränkt. Anschließend wurde das Gonadengewebe in mit Paraffin 

gefüllten Metalltabletts eingebettet und für mindestens 10 min gefroren. Durch ein 

rasches Abkühlen bildet Paraffin homogene Kristallgefüge aus, die präzise Gewebe-

schnitte ermöglichen (Romeis 1989). Zudem erleichtert das Abkühlen das Ablösen der 

Paraffinblöckchen aus den Metalltabletts. 

Gewebeschnitte 

Das Anfertigen der Gonadenschnitte erfolgte am Rotationsmikrotom (Leitz). Dabei 

wurden histologische Präparate mit einer Dicke von 5-7 µm hergestellt. Um ein 

faltenfreies Fixieren der Schnitte auf dem Objektträger zu ermöglichen, wurden diese mit 

einem Haarpinsel vorsichtig in ein Wasserbad mit einer Temperatur von 40,5 °C 

gebracht. Nach wenigen Sekunden wurden die Schnitte mit dem Objektträger aufge-

nommen. Die Präparate wurden anschließend 24 Stunden getrocknet und sodann 

gefärbt. 

Hämatoxylin- und Eosin-Färbung 

Die Präparate wurden mittels der Hämatoxylin- und Eosin-Färbung (H&E-Färbung) 

gefärbt. Diese Färbemethode ist in der Histologie weit verbreitet und wird häufig zur 

Untersuchung von Gonadengewebe verwendet. 
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Für die H&E-Färbung wurden die Schnitte zunächst in Xylol entparaffiniert und 

anschließend an der Luft getrocknet. Danach erfolgte gemäß Abbildung 2-4 ein 

Eintauchen der Schnitte in Ethanol 96 %, destilliertes Wasser und Harris’ Hämatoxylin, 

ein Waschen in Leitungswasser, ein Eintauchen in Eosin und in Ethanol 96 % sowie das 

Trocknen der Schnitte an der Luft. Im Anschluss wurden die Schnitte zur Dehydrierung 

in Xylol überführt und erneut Luft getrocknet. Die Schnitte wurden mit DPX luftblasenfrei 

eingedeckt. 

 

Der Färbekomplex der H&E-Färbung besteht aus dem positiv geladenen Hämalaun, 

welches basophile Strukturen anfärbt. Bei D. hanleyanus wurden dadurch die Zellkerne 

sowie das basophile Zytoplasma blau angefärbt. Zur Gegenfärbung wurde Eosin 

verwendet. Dies ist ein sauerer Farbstoff, der das acidophile Zytoplasma sowie 

Kollagenfasern und Muskelfasern hellrot bis rosa färbt. 

 

2.3.2.2 Mikroskopische Auswertung der histologischen Präparate 

Die Auswertung der histologischen Präparate und die Erstellung der Fotos erfolgte an 

einem Zeiss Axioskop mit einer Olympus DP 70 Digitalkamera und der dazugehörigen 

Software (DP - Software, Version 3.2). 

 

Reifestadien 

Die Reifestadien wurden am Zeiss Axioskop bei einer 100 fachen Vergrößerung be-

stimmt. Die Einteilung erfolgte nach de Villier (1975) und Laudien et al. (2001) in vier 

Entwicklungsstadien: zytolisiert, inaktiv, aktiv und abgelaicht. Diese Einteilung erlaubt 

eine Beschreibung des gonadalen Entwicklungszustands. Da Zwischenstufen auftreten 

können, wurde der Reifegrad nach dem Vorherrschen eines Stadiums bestimmt. Die 

Präparate wurden mindestens dreimal betrachtet, um eine eindeutige Zuordnung zu 

garantieren.  

 

Quantifizierung und Vermessung der Oozyten 

Für die Bestimmung der Oozytenzahl und für die Vermessung des Oozytendurchmes-

sers wurden je zwölf weibliche Gonaden pro Monat verwendet. Die untersuchte Fläche 

betrug 1 mm2 pro Individuum. In die Untersuchung wurden nur vollständige Oozyten mit 

sichtbaren Nuclei einbezogen. Dabei handelte es sich entweder um Oozyten, die noch 

mit der Zellwand verbunden waren oder sich frei im Follikellumen befanden. Die Ver-

messung der Oozyten erfolgte mit einer Genauigkeit von 0,01 µm und entlang des 

größten Durchmessers. Die vermessenen Oocyten wurden an die Einteilung von 

Penchaszadeh und Olivier (1975) angelehnt in folgende Größenklassen eingeordnet: 

0-12 µm, > 12-24 µm, > 24-36 µm, > 36-48 µm, > 48-60 µm, > 60-72 µm und > 72-84 µm. 
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2.4 Statistische Auswertung 

Die statistische Auswertung erfolgte mit Hilfe von JMP IN 5.1. Zunächst wurden die 

Stichproben der Konditionsindizes auf extrem große oder kleine Werte untersucht, bei 

denen der Verdacht bestand, dass sie die Ergebnisse weniger robuster statistischer 

Verfahren verzerren. Nach Ausschluss der identifizierten Ausreißer (< 1 %) erfolgte die 

Überprüfung der Stichproben auf Normalverteilung und Varianzhomogenität. Wenn 

keine Normalverteilung vorlag, wurden die Daten nach BoxCox (1964) zum Annähern an 

eine Normalverteilung und Varianzhomogenität transformiert. Eine einfache 

Varianzanalyse (ANOVA) beantwortete die Frage, ob es im Jahresverlauf an einem 

Strand signifikant unterschiedliche Mittelwerte der Konditionsindizes gibt? Signifikante 

monatliche Unterschiede zeigte der Post-Hoc Test nach Tukey-Kramer (< 0,05). Des 

weiteren wurde mit Hilfe einer einfachen Varianzanalyse (ANOVA) überprüft, ob die 

Konditionsindizes männlicher und weiblicher D. hanleyanus signifikante Unterschiede 

aufwiesen. Zur Untersuchung der Geschlechterverhältnisse der verschiedenen 

Stichproben wurde der χ2 –Test verwendet. 
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3 Ergebnisse 

3.1 Schalenlängen 

 

Die Abbildung 3-1 zeigt die Schalenlängen 

(SL) der untersuchten Individuen inklusive 

der Minimal- und Maximalwerte für die 

verschiedenen Beprobungsmonate. Für 

die histologischen Analysen wurden die 

jeweils größten Individuen ausgewählt. Die 

Daten zeigten keine Normalverteilung 

(Shapiro-Wilk-Test, Mar de las Pampas 

p = 0,008, Faro Querandí p = 0,0001, 

Santa Teresita p = 0,0001). 

 

In Faro Querandí wurden die größten 

Individuen gefunden, wobei die SL inner-

halb des Beprobungszeitraums immer 

zwischen 31,4 mm und 35,2 mm lagen. In 

Santa Teresita schwankten die SL stark 

(7,1 mm – 21,2 mm) und in den Monaten 

von April bis September wurden lediglich 

Individuen mit sehr geringer SL gefunden. 

In Mar de las Pampas waren die SL 

dagegen von mittlerer Größe (17,1 mm – 

28,8 mm). 
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Abb. 3-1: Mittelwerte der Schalenlängen (SL) von 
Donax hanleyanus inklusive Minimal- und Maximal-  
längen für die drei beprobten Strände. In Mar de las 
Pampas wurden bei den beiden Beprobungen im  
Juni keine Individuen von D. hanleyanus gefunden. 
In Faro Querandí erfolgte die Beprobung erst ab  
März 2005. 
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Abb. 3-2: Monatliche Längenhäufigkeitsverteilungen von argentinischen Donax hanleyanus in Santa Tere-
sita. Deutlich zeigen sich Größenunterschiede im Kohortenmaximum sowie ein Größenwachstum der Po-
pulation. 
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Das Kohortendiagramm von Santa Teresita zeigt die Größenverteilung von 

D. hanleyanus zum jeweiligen Zeitpunkt der Beprobung. Der Zeitraum Dezember bis 

März ergab ähnliche Größenverteilungen, hauptsächlich mit Längen zwischen 16 und 

23 mm. 

 

Zusätzlich wurde eine deutliche Abnahme der Individuenanzahl von 1154 im Dezember 

auf 265 im folgenden Monat festgestellt. Im März wurden nur noch 35 Individuen von 

D. hanleyanus gefunden. Anfang April kam es zu einer Rekrutierung: 95 % der 

Individuen wiesen eine Größe von 3 bis 7 mm auf, während nur 5 % der Individuen im 

Größenbereich von 15 bis 17 mm zu finden waren. Von Ende April bis Anfang Juni 

wurde eine maximale SL von 11 mm registriert. Zwischen Ende Juni und Ende 

September erreichte die mittlere SL Werte zwischen 9 mm und 11 mm. 

 

3.2 Oberflächen-Wassertemperatur 

Die Abbildung 3-3 zeigt die monatlichen Mittelwerte der Oberflächen-Wassertempera-

turen für Mar del Plata und Mar de Ajó von Januar bis September 2005. Die Mittelwerte 

schwankten zwischen 9,75 °C im Juli und 21,45 °C im Februar. Aus der Grafik wird er-

sichtlich, dass die Werte von Mar del Plata und Mar de Ajó nahe beieinander liegen. Die 

höchste Abweichung wurde im August mit 1,3 °C registriert. In Abbildung 3-4 sind die 

Mittelwerte der Wassertemperaturen von Mar del Plata und Mar de Ajó mit den jeweils 

geringsten Minima und höchsten Maxima dargestellt. Zusätzlich sind die gemittelten 

Wassertemperaturwerte der beprobten Strände abgebildet. Die Werte der Wassertem-

peratur von Mar de las Pampas, Faro Querandí und Santa Teresita lagen mit nur einer 

Ausnahme zwischen der Mittelwertkurve und den Kurven der Maxima von Mar del Plata 

und Mar de Ajó: Im Juni überschritt die Wassertemperatur das Maximum von Mar del 

Plata und Mar de Ajó um 0,25 °C. Für Mar de las Pampas liegen für den Zeitraum von 

Juli bis September keine Daten vor. 
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          Abb. 3-3: Monatliche Mittelwerte der Oberflächen-Wassertemperatur von Mar  
          del Plata  - - - und Mar de Ajó –––– 
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          Abb. 3-4: Monatliche Mittelwerte der Oberflächen-Wassertemperatur von Mar 
          del Plata und Mar de Ajó –––– inklusive Minima und Maxima - - - -  sowie den 
          Einzelmessungen von Mar de las Pampas          Faro Querandí         und San- 
          ta Teresita          . 

 

 

 

3.3 Geschlechterverteilung 

Insgesamt wurden 978 Individuen histologisch analysiert. Es wurde kein Hermaphrodi-

tismus festgestellt. 

 

Die Geschlechterverteilung hatte an den Stränden Mar de las Pampas und Faro Que-

randí eine Rate von 1:1 (Tab. 1). In Santa Teresita wurden dagegen im Dezember 2004 

und Januar 2005 erhöhte Anteile an Weibchen registriert (Tab. 2). 

 

Tab. 3-1: Geschlechterverhältnis von Donax hanleyanus in Mar de las Pampas 
und Faro Querandí. Es wurden keine signifikanten Unterschiede in der Anzahl 
der Geschlechter festgestellt. 

  
         Mar de las Pampas Faro Querandí 

    Männchen  169 125 
    Weibchen  164 140 
    Gesamt  333 265 
    df    1 1 
    

χ
2  0,08 0,85 

p  0,784 0,357 

 

2004 
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Tab. 3-2: Geschlechterverhältnis von Donax hanleyanus in 
Santa Teresita. Ein signifikanter Unterschied besteht in den 
ersten beiden Monaten. 

Monat Männchen Weibchen χ
2 p 

16.12.04 8 25 8,76 0,003 
11.01.05 7 28 12,6 0 
07.02.05 15 17 0,13 0,724 
04.03.05 14 21 1,4 0,237 

 

 

3.4 Reproduktionszyklus 

In Mar de las Pampas wurden 326 Individuen einem der vier Stadien (zytolisiert, inaktiv, 

aktiv, abgelaicht) zugeordnet, in Faro Querandí 270 und in Santa Teresita nur 140. Bei 

197 weiteren Individuen wurde noch keine Geschlechtsreife festgestellt. 

 

Die histologischen Untersuchungen bestätigten, dass die Gonaden von Bindegewebe 

eingeschlossen und von Muskelfasern durchzogen sind (de Villier 1975). Je unreifer die 

Gonaden sind, desto stärker sind sie von Muskelfasern durchzogen. Bei Vorhandensein 

von sehr viel Gonadengewebe sind dagegen fast keine Muskelfasern mehr zu finden. 

Die Gonaden bestehen aus Follikelzellen, die je nach Reifestadium eng gepackt oder 

lose liegen können. Sehr reife Gonaden zeichnen sich durch viele große Follikel aus, 

während in einem weniger aktiven Reifestadium nur wenige kleine Follikel vorhanden 

sind. 

 

 

3.4.1 Beschreibung der Reifestadien 

Zytolisiert (Stadium 1) 

Im zytolisierten Stadium ist das Reproduktionsmaterial vollständig degeneriert. Die Folli-

kel sind sehr klein und liegen weit auseinander. Das Gonadengewebe ist stark von 

Muskelfasern durchzogen. Es sind so gut wie keine Keimzellen vorhanden, und in 

extremen Fällen ist das Geschlecht nur schwer oder sogar unmöglich zu bestimmen 

(Tafel 1a, Tafel 2a). 

 

Inaktiv (Stadium 2) 

Nach de Villier (1975) kann bei diesem Stadium zwischen pre-aktiv und post-aktiv 

unterschieden werden. Als pre-aktiv wird das Stadium vor der Gametogenese 

bezeichnet, als post-aktiv die Phase nach dem Ablaichen. 
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Pre-aktiv 

Dieses Stadium ist durch den Beginn der Gonadenentwicklung der jungen oder die Auf-

nahme des Reproduktionszyklus der adulten Muscheln charakterisiert. Nur eine geringe 

Menge an Reproduktionsmaterial ist vorhanden, welches stets von transversalen 

Muskelfasern durchzogen ist. Die Follikel sind klein und häufig mit Follikelzellen gefüllt. 

Die Follikelwände sind meist verdickt. 

 

Post-aktiv 

Nach dem Ablaichen variiert die Menge des Reproduktionsmaterials. Diese ist von der 

Intensität des Ablaichens und von der Zeit, die nach dem Ablaichen vergangen ist, ab-

hängig. Es sind mehr transversale Muskelfasern vorhanden als im pre-aktiven Stadium. 

 

Die Unterscheidung des pre-aktiven und des post-aktiven Stadiums war einen Monat 

vor der Reife bzw. einen Monat nach dem Ablaichen gut erkennbar und eindeutig zu 

bestimmen. In allen anderen Monaten war diese Differenzierung nicht möglich. Aus 

diesem Grund wurden sowohl pre-aktive als auch post-aktive Gonaden als „inaktiv“ 

bezeichnet. 

 

Männchen 

Im pre-aktiven Stadium sind viele unreife und uniforme Zellen kleiner Größe vorhanden 

(Tafel 1b). Die Spermatogonien sind gut an der Wand der Follikel sichtbar. Im Verlauf 

der Spermatogenese wachsen die Spermatogonien und verbleiben an der Follikelwand, 

während diese expandiert. Im post-aktiven Stadium sind die Follikel lose angeordnet. 

Die Spermatozoen sind nicht radial angeordnet, und es ist kein zentrales Lumen 

vorhanden (Tafel 1d). 

 

Weibchen 

In der inaktiven Phase kann man Zellen in verschiedenen Proliferationsstadien sehen. 

Die Follikel haben einen reduzierten Durchmesser und es gibt eine große Anzahl an 

Follikeln, welche wenige oder keine Keimzellen enthalten. Es wurden drei verschiedene 

Ausprägungsformen dieses Stadiums beobachtet: 

 

a) an den Follikelwänden finden sich Proliferationszellen (Oogonia) von kleiner 

Größe, die stark gefärbt werden (Tafel 2c). 

In den Follikeln sind 

b) viele Oozyten mittlerer Größe (Tafel 2b). 

c) vereinzelt große zurückgebliebene Oozyten (Tafel 2d). 
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Aktiv (Stadium 3) 

Im aktiven Stadium sind die Follikel groß und ihre Wände stets vollständig und kompakt. 

Die Follikel liegen dicht beieinander und sind hauptsächlich mit reifen Keimzellen gefüllt. 

 

Männchen 

Die Mehrzahl der Gonadenfollikel ist durch komplett reife Keimzellen gekennzeichnet. 

Reife Spermien haben die gleiche Größe und treten in dichten Massen auf. Auch Sper-

matogonien sind noch zahlreich vorhanden. In einigen Follikeln bilden die Spermato-

zoen eine homogene Masse, während in anderen Follikeln eine Reorganisation der 

Spermatozoen in Form eines Wirbels zum Zentrum des Lumens erkennbar ist. 

 

Weibchen 

Je nach Anschnitt der Gonade zeigen die 

Oozyten eine rundliche oder längliche Form. 

Einige Oozyten sind frei im Lumen der Folli-

kel, andere liegen an der Follikelwand. In den 

longitudinalen Schnitten ist zu beobachten, 

dass die Oozyten in Vitellogenese durch ei-

nen Pedunculus (Stiel) an die Follikelwand 

angeschlossen sind (Abb. 3-5). In dieser 

Phase sind der Nucleus und der Nucleolus 

ausreichend entwickelt und sehr gut sichtbar 

(Tafel 2e). 

 

 

 

Abgelaicht (Stadium 4) 

In diesem Stadium sind Anzeichen der Abgabe von Gameten deutlich sichtbar. Je nach 

Phase des Ablaichens variiert die Menge des Reproduktionsmaterials. Nach Gil und 

Thomé (2004a) können zwei Phasen des Ablaichens unterschieden werden. In der 

ersten Phase erfolgt das Ablaichen zeitgleich mit der Proliferation. An diese Phase 

schließt sich das komplette Ablaichen an, das einen Großteil der Entleerung der 

Gonadenfollikel mit sich bringt. Das komplette Ablaichen ist dadurch gekennzeichnet, 

dass das Follikelmuster unregelmäßig erscheint und die Wände der Follikel zerrissen 

wirken. 

 
 
                                                               0,1 mm 
Abb. 3-5: Weibliche Donax hanleyanus im 

aktiven Stadium. Die Oozyten sind zum Teil mit  

einem Pedunculus an die Follikelwand ange- 

schlossen (     ). 



Ergebnisse  24  

Männchen 

Zu Beginn des Ablaichens sind noch Spermatogonien in der Nähe der Follikelwand zu 

sehen und viele Spermatozoen im Follikellumen enthalten. Das Stadium der totalen 

Entleerung der Follikel ist dadurch gekennzeichnet, dass die Follikelwände stark 

zerrissen wirken. Die wenigen noch vorhandenen Gameten werden in der Folge 

resorbiert (Tafel 1f). 

 

Weibchen 

Im ersten Teil des Ablaichens enthalten die Gonaden noch viele reife Oozyten, während 

ein Teil der Oozyten schon abgegeben wurde. Gleichzeitig können viele Proliferations-

elemente (Oozyten) in variablen Größen, an die Follikelwand gedrückt, beobachtet 

werden. Im weiteren Verlauf brechen die Wände vieler Follikel auf, so dass losgelöste 

reife Oozyten zwischen den Follikeln erscheinen. Fast alle Oozyten werden abgeben. 

Die verbleibenden Eizellen werden resorbiert und verlieren dabei ihre kugelförmige 

Gestalt (Tafel 2f). 
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Tafel 1 (a-f): Reifestadien von männlichen Donax hanleyanus. a zytolisiert, b inaktiv (pre-aktiv), 

c inaktiv, d inaktiv (post-aktiv), e aktiv, f abgelaicht 

a b 

c d 

e f 

0,2 mm 
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Tafel 2 (a-f): Reifestadien von weiblichen Donax hanleyanus. a zytolisiert, b inaktiv (pre-aktiv),  

c inaktiv, d inaktiv (post-aktiv), e aktiv, f abgelaicht 

a b 

c d 

e f 

0,2 mm 
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3.4.2 Histogramme der Reifestadien und Konditionsindizes 

 

Da die Strände Villa Gesell und Mar de 

las Pampas sehr nah beieinander liegen 

(12 km), wurden sie in der Darstellung 

der Ergebnisse und in der Auswertung 

zusammengefasst und als Mar de las 

Pampas bezeichnet. 

 
Histogramme der Reifestadien 

An allen untersuchten Stränden wurde 

jedes der vier Stadien gefunden. Häufig 

traten monatlich in der Gesamtpopulation 

drei Stadien nebeneinander auf, wobei 

sich immer die Dominanz eines Stadiums 

abzeichnete. Anhand der Häufigkeits-

verteilung für die drei Strände ließ sich 

das Jahr in zwei Phasen einteilen: eine 

Phase hoher Reproduktionsaktivität von 

November bis März und eine inaktive 

Phase von April bis September. 

 

Die reproduktionsaktive Phase zeigte an 

allen Beprobungsorten vorherrschend 

das Stadium 4. In der inaktiven Phase 

war dagegen das Stadium 2 dominant. 

 
 
 
 
Abb. 3-6: Konditionsindizes (a, c, e) mit Reifesta-
dien (b, d, f) von Donax hanleyanus für die be- 
probten Strände Mar de las Pampas, Faro Que-
randí und Santa Teresita. Der Konditionsindex ist 
mit Standardabweichung dargestellt. Über den 
Prozentwerten der Reifegrade (      zytolisiert, 
    inaktiv,     aktiv,     abgelaicht) ist die Anzahl der 
untersuchten Individuen vermerkt. In Mar de las 
Pampas wurden bei den beiden Beprobungen im 
Juni 2005 keine Individuen von D. hanleyanus 
gefunden. In Faro Querandí erfolgte die Bepro-
bung erst ab März 2005. In Santa Teresita wurden 
ab April 2005 hauptsächlich unreife Individuen 
gefunden. 
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In der post-aktiven Phase (April und Mai) traten neben dem Stadium 2 noch Individuen 

im Stadium 3 und 4 auf, während in der pre-aktiven Phase (August und September) 

hauptsächlich das Stadium 3 vorgefunden wurde. 

 

In Mar de las Pampas war im Januar die größte Zahl an Individuen im Stadium 3 zu 

beobachten (77,1 %). Daran schloss sich im darauf folgenden Monat der höchste Wert 

des Stadiums 4 an (84,9 %). Anfang August befand sich der größte Teil der Individuen 

im Stadium 2 (80,0 %) und im September waren 13,3 % im Stadium 1. Dieses Stadium 

hatte an allen Stränden das geringste Vorkommen und wurde hauptsächlich während 

der Phase hoher Inaktivität registriert. In Mar de las Pampas wurden im Juni und Juli 

keine Muscheln gefunden. 

 

Die Probennahme in Faro Querandí erfolgte ab März 2005. In diesem Monat hatte das 

Stadium 4 seinen höchsten Wert (91,4 %). Von April bis Anfang August lag der Wert der 

Individuen im Stadium 2 bei ca. 86 % und sank Ende August auf 66,6 % ab. Ende 

August erreichte das Stadium 1 mit 22,9 % seinen höchsten Wert. 

 

In Santa Teresita war im Dezember das stärkste Ablaichen mit 90,9 % zu verzeichnen. 

Das Stadium 3 erreichte dagegen mit 6,1 % seinen geringsten Wert. Bis Februar stieg 

der Anteil der Tiere im Stadium 3 auf 48,4 %, während die Zahl der im Stadium 4 

befindlichen Individuen auf 51,6 % abfiel. Im Februar und März wurden ausschließlich 

D. hanleyanus im Gonadenstadium 3 und 4 registriert. Ab April wurden hauptsächlich 

Tiere mit einer geringen Schalenlänge gefunden (Abb. 3-1). Die histologische Analyse 

zeigte, dass fast alle untersuchten Individuen ab April noch nicht geschlechtsreif waren. 

Im Juni konnte bei nur 4 Tieren und im September bei 6 Tieren das Reproduktions-

stadium bestimmt werden. Diese Individuen befanden sich hauptsächlich im Stadium 2.  

 

Die kleinsten geschlechtsreifen Individuen von D. hanleyanus wurden im März in Santa 

Teresita gefunden und befanden sich im Stadium 4: ein Weibchen mit einer SL von 

11,18 mm und ein Männchen mit einer SL von 12,79 mm.  
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Konditionsindizes 

Bei der Überprüfung der Konditionsindizes von Mar de las Pampas wurden drei 

Ausreißer festgestellt und von der weiteren statistischen Analyse ausgeschlossen. Da 

die Konditionsindizes von Mar de las Pampas und Faro Querandí nicht normal verteilt 

waren, wurden sie nach Box-Cox transformiert. 

 

An allen drei Stränden wurden über den Jahresverlauf signifikante Unterschiede der 

Konditionsindizes festgestellt (ANOVA, p < 0,0001, p < 0,05 Tukey). Für die Phase 

hoher Reproduktion wurden Werte zwischen 116,2 und 166,6 errechnet und für die 

Phase hoher Inaktivität schwankten die Werte zwischen 92,6 bis 120,2. 

 

In Mar de las Pampas stieg der Konditionsindex von 136,1 im November auf 166,6 im 

Dezember. Der Dezemberwert war signifikant größer als die Werte der anderen Monate. 

Im Januar sank der Konditionsindex auf 126,9. Bis März blieb der Wert relativ konstant 

und zeigte bis Anfang August einen signifikanten Abfall auf 101,9. In Faro Querandí 

wurden signifikante Unterschiede des Konditionsindex zwischen den Monaten März bis 

Juni und den letzten beiden Beprobungsmonaten beobachtet. In der Zeit von März bis 

Juni schwankten die Werte zwischen 115,1 und 120,2 und fielen bis Ende August auf 

92,6. Im darauf folgenden Monat stieg der Konditionsindex leicht an. In Santa Teresita 

konnte ein signifikanter Anstieg des Konditionsindex von 117,7 im Dezember auf 149,4 

im März beobachtet werden. Ein geringfügiger Abfall des Werts wurde von 129,9 im 

Januar auf 127,3 im Februar festgestellt. Die Konditionsindizes sind nur bis März darge-

stellt, da in den nachfolgenden Monaten nur eine geringe Anzahl an geschlechtsreifen 

D. hanleyanus vorgefunden wurde, die keinen Vergleich mit den Werten anderer 

Monate erlauben.  
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3.4.3 Wassertemperatur und Gonadenstadium 3 und 4  

 
In der Abbildung 3-7 sind die Mittelwerte der 

Wassertemperatur für den Zeitraum von 

Januar bis September 2005 sowie die 

Anteile der Gonadenstadien 3 und 4 über 

den Jahresverlauf für die beprobten Strände 

dargestellt.  

 

Die höchsten mittleren Temperaturen von 

> 20 °C fielen in die Zeit des häufigsten Vor-

kommens von Gonadenstadium 3 und 4 

(> 79 %). Ab April fiel der Anteil der Indivi-

duen im Gonadenstadium 3 und 4 in Mar de 

las Pampas auf 43 % und in Faro Querandí 

auf 12 %. Auch die Temperatur sank ab April 

deutlich. Die Folgemonate waren sowohl 

durch eine weitere Verringerung der Indivi-

duenzahlen im Gonadenstadium 3 und 4, als 

auch durch ein weiteres Absinken der Tem-

peraturwerte gekennzeichnet. Erst ab August 

wurden eine leichte Temperaturerhöhung 

sowie steigende Individuenzahlen mit 

Gonadenstadium 3 und 4 (Abb. 3-7b) 

beobachtet. 

 
 
 
 
 
 
 

 

 

Abb. 3-7: Mittlere Oberflächen-Wassertemperatur von 
Mar del Plata und Mar de Ajó (a) und prozentuale An-
teile der Reifestadien 3 und 4 (reif und abgelaicht) von 
Donax hanleyanus für die beprobten Strände (Mar de 
las Pampas (b), Faro Querandí (c) und Santa Teresita 
(d)).  
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3.5 Geschlechtervergleich  
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Abb. 3-8: Vergleich der Reifestadien und Konditionsindizes von  männlichen und  weiblichen Donax 
haleyanus der  beprobten Stränd  (Mar de las Pampas  (a),  Faro Querandí  (b)  und  Santa Teresita (c)). 
Die  Konditionsindizes  sind mit  Standardabweichung dargestellt.  Über  den Häufigkeiten der Reifegrade  
(     zytolisiert,     inaktiv,     aktiv,      abgelaicht) ist die Anzahl der untersuchten Individuen vermerkt. In Mar 
de las Pampas wurden bei den beiden Beprobungen im Juni 2005 keine Individuen von D. hanleyanus 
gefunden. In Faro Querandí erfolgte die Beprobung erst ab März 2005. In Santa Teresita wurden ab April 
2005 hauptsächlich unreife Individuen gefunden. 
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Reifestadien 

Der Vergleich der Reifestadien von männlichen und weiblichen D. hanleyanus (Abb. 3-

8) zeigte Unterschiede in den Häufigkeiten der verschiedenen Entwicklungsstadien. 

Während in Mar de las Pampas deutliche Unterschiede zwischen den Geschlechtern 

auftraten, waren diese an den anderen Beprobungsorten gering. 

 

In Mar de las Pampas wurde bei den weiblichen Muscheln eine asynchrone um zwei 

Monate verlängerte Reproduktionsphase festgestellt. Die Zahl der weiblichen Individuen 

im Stadium 3 und 4 wurde im April mit 77 % und im Mai mit 67 % registriert. Die männ- 

lichen Individuen zeigten in dieser Zeit mit einem Anstieg des Stadiums 2 von 87 % auf 

100 % eine sehr hohe Inaktivität. Weitere Unterschiede wurden im Dezember, Januar 

und März gefunden. Im Dezember war der größte Anteil der männlichen D. hanleyanus 

im Stadium 3 (57 %), während 88 % der weiblichen Muscheln das Stadium 4 aufzeigten. 

Im darauf folgenden Monat wurde bei den weiblichen im Gegensatz zu den männlichen 

Individuen das Stadium 2 vorgefunden. Das Stadium 4 wurde dagegen nicht beob-

achtet. Im März waren 70 % der männlichen D. hanleyanus im Stadium 4 und 30 % im 

Stadium 2. Bei den weiblichen Muscheln war in dieser Zeit der größte Teil der 

Individuen (83 %) im Stadium 3, nur ein geringer Teil (17 %) war im Stadium 4. Alle 

anderen untersuchten Monate zeigten eine relativ gute Übereinstimmung zwischen den 

Reifestadien von männlichen und weiblichen D. hanleyanus. 

 

Die Unterschiede zwischen den Reifestadien der Geschlechter in Faro Querandí waren 

relativ gering. Im März wurde bei 100 % der männlichen Individuen das Stadium 4 fest-

gestellt. Die weiblichen Tiere wiesen dagegen neben dem Stadium 4 (79 %) auch das 

Stadium 2 und 3 auf. Im April befanden sich 100 % der männlichen D. hanleyanus im 

Stadium 2, während 25 % der weiblichen Tiere noch im Stadium 4 waren. Auch Ende 

Juni waren 100 % der männlichen Individuen im Stadium 2, dagegen wiesen die 

weiblichen Individuen zu 19 % das Stadium 3 auf. 

 

In Santa Teresita zeigten die männlichen D. hanleyanus von Dezember bis März haupt-

sächlich das Stadium 4. Dieses traf auch für die weiblichen Individuen in den Monaten 

Dezember, Januar und März zu. Im Februar waren dagegen 81 % der weiblichen Tiere 

im Stadium 3. Bei den männlichen D. hanleyanus war die höchste Zahl an Individuen im 

Stadium 3 (36 %) im März zu finden. Während bei den männlichen Tieren ausschließlich 

das Stadium 3 und 4 auftrat, wurde bei den weiblichen D. hanleyanus auch ein geringer 

Anteil an Individuen im Stadium 1 und 2 (11 %) registriert. Die Reifestadien der 

Geschlechter im Juni und August konnten nicht miteinander verglichen werden, da für 

diese Zeit eine zu geringe Anzahl an geschlechtsreifen Tieren vorlag. 
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Konditionsindex 

An allen Beprobungsorten wurden signifikante Unterschiede der Konditionsindizes 

zwischen männlichen und weiblichen D. hanleyanus gefunden (ANOVA, p < 0,05). In 

Mar de las Pampas und Santa Teresita fielen die signifikant höheren Konditionsindizes 

der männlichen Individuen in die Phase hoher Reproduktionsaktivität: in Mar de las 

Pampas in die Zeit von Dezember bis Februar und in Santa Teresita in den Monat 

Januar. In Faro Querandí zeigten sich dagegen sowohl in der aktiven als auch in der 

inaktiven Phase im März und Anfang Juni signifikant höhere Werte bei den männlichen 

Tieren. 
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3.6 Anzahl und Größe der Oozyten 
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 Abb. 3-9: Anzahl der Oozyten mm-2 von Donax hanleyanus für die beprobten Strände (Mar de las Pampas (a), Faro 

Querandí (b) und Santa Teresita (c)). Aus folgenden Gründen waren in den gekennzeichneten Monaten keine Pro-
ben vorhanden: In Mar de las Pampas konnten keine Individuen von D. hanleyanus gefunden werden, in Faro Que-
randí erfolgte die Beprobung erst ab März 2005. In Santa Teresita wurden ab April 2005 nur unreife Individuen ge-
funden. 
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In Mar de las Pampas erreichte die Oozytenanzahl mm-2 sehr hohe Werte, während in 

Santa Teresita mittlere Anzahlen und in Faro Querandí vergleichsweise geringe Anzah-

len an Oozyten gefunden wurden (Abb. 3-9). Die Zahl der Oozyten hatte in der Phase 

hoher Reproduktionsaktivität ihre höchsten Werte, während die Zeit hoher Inaktivität 

deutlich geringere Anzahlen an Oozyten aufwies. 

 

In Mar de las Pampas trafen die Maximalwerte der Oozytenzahlen im Januar und März 

mit den Maxima des Reifestadiums 3 der weiblichen D. hanleyanus zusammen. In den 

Monaten von November bis Mai, in denen das Stadium 2 auftrat, schwankte die Anzahl 

der Oozyten zwischen 175 und 242 Oozyten mm-2. Die Zeit mit dem größten Anteil 

weiblicher Individuen im Stadium 2 (August und September) wies Oozytenzahlen zwi-

schen 97 bis 112 auf. In Faro Querandí wurde die höchste Zahl an Oozyten mm-2 im 

März mit 116 registriert. Dieser Wert sank bis Anfang Juni auf 38 Oozyten. Im weiteren 

Jahresverlauf zeigten sich nur geringe Schwankungen der Oozytenzahlen. In Santa 

Teresita konnten von Dezember bis Februar sehr ähnliche Anzahlen an Oozyten mm-2 

festgestellt werden. Im März stieg dagegen die Zahl der Oozyten um ca. 32 %. 

 

Abbildung 3-10 zeigt die Häufigkeiten der einzelnen Größenklassen der Oozyten über 

den Beprobungszeitraum. Es wurden Oozyten aller Größenklassen gefunden. In jedem 

Monat wurden Oozyten im Größenbereich von > 12-60 µm in unterschiedlichen 

Häufigkeitsanteilen registriert. Der größte Teil der Oozyten hatte eine Größe von > 24-

48 µm. Die Größenklassen 0-12 µm sowie Oozyten, die größer als 60 µm waren, 

wurden selten gefunden. 

 

In Mar de las Pampas zeigten die Häufigkeitsverteilungen der Oozytengrößen im No-

vember, Februar und April eine sehr starke Ähnlichkeit. Im Januar und März wurde der 

größte Anteil an Oozyten in den Größenklassen > 36-48 µm und > 24-36 µm gefunden. 

Von Anfang August bis März verringerte sich die Zahl der Oozyten mit einer Größe von 

> 36-48 µm zugunsten von Oozyten im Größenbereich von > 12-36 µm. In Faro Que-

randí wurde die größte Zahl an Oozyten im März mit einer Größe von > 24 µm bis 

60 µm gefunden. Im folgenden Monat sank dieser Anteil auf weniger als 50 %, dagegen 

erhöhte sich die Zahl der > 12-24 µm großen Oozyten von 6 auf 20 Oozyten mm-2. Von 

Mai bis Ende August wurden keine starken Unterschiede in der Verteilung festgestellt. 

Die Größen von > 24 µm bis > 60 µm hatten auch hier den größten Anteil. Im 

September kam es dagegen zu einem Absinken der Oozytenzahlen dieses Größen-

bereichs, stattdessen wurde ein deutlicher Anstieg der Oozyten mit einer Größe von 

> 12-24 µm beobachtet. 
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Abb. 3-10 Fortsetzung 
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Abb. 3-10: Verteilung der 
Oozytengrößen mm-2 von Donax 
hanleyanus für die beprobten 
Strände. Für Santa Teresita lie-
gen nur Daten der ersten vier 
Beprobungsmonate vor, da der 
Großteil der Individuen in den 
Folgemonaten noch nicht ge-
schlechtsreif war. 

 Größe der Oozyten (µm)  
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Die Oozytengrößen > 24 bis 48 µm dominierten auch in Santa Teresita deutlich. Von 

Dezember bis März wurde ein Anstieg der Größenklasse > 36-48 µm von 69 auf 108 

Oozyten mm-2 registriert. Im Februar und März stieg der Anteil an Oozyten in der Grö-

ßenklasse > 48-60 µm auf das Dreifache, während der Anteil kleinerer Oozyten sank. 

Des weiteren wurden Oozyten mit der Größe von > 60-72 µm registriert. 

 

 
Die vorliegenden Ergebnisse zeigten eine Korrelation zwischen den Anzahlen der Indi-

viduen im Gonadenstadium 3 und 4, den Konditionsindizes, der Zahl der Oozyten mm-2  

sowie der Temperatur. 

 

Während der Phase hoher Reproduktionsaktivität erreichten die Zahl der Individuen im 

Gonadenstadium 3 und 4, die Konditionsindizes, die Zahl der Oozyten mm-2  sowie die 

Temperatur ihre höchsten Werte. In der Phase hoher Inaktivität hingegen, wiesen sie 

deutlich geringere Werte auf.
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4 Diskussion 

Ziel dieser Arbeit war die Beschreibung des Reproduktionszyklus der argentinischen 

Brandungsmuschel D. hanleyanus in Abhängigkeit von der Wassertemperatur. Im Fol-

genden wird zunächst auf methodische Aspekte der Probennahme und -aufbereitung 

eingegangen. Im Anschluss wird der auf verschiedene Weise untersuchte Reproduk-

tionszyklus diskutiert. Abschließend wird der Einfluss exogener Faktoren auf die 

Reproduktion behandelt. Ein Ausblick fasst mögliche Forschungsfragen zusammen. 

 

4.1 Methoden 

 

4.1.1 Beprobung 

D. hanleyanus besiedelt den mittleren und unteren Gezeitenbereich (Gil und Thomé 

2000). In der vorliegenden Studie wurde dieser Bereich mit Hilfe eines Stechkastens 

beprobt, wie zuvor von Laudien et al. (2001) beschrieben. Diese Methode ermöglicht 

eine repräsentative Quantifizierung aller Größenklassen der Population. 

 

Penchaszadeh und Olivier (1975) fanden D. hanleyanus in Villa Gesell in 3-5 cm 

Sedimenttiefe. Bei Voruntersuchungen zu der vorliegenden Studie wurden Individuen 

vereinzelt in bis zu 20 cm Tiefe gefunden (M. Herrmann, persönliche Mitteilung). Aus 

diesem Grund erfolgte die Beprobung der Strände bis in eine Tiefe von 25 cm. Die 

größten und damit vermutlich ältesten Individuen einer jeden monatlichen Probe wurden 

histologisch untersucht. 

 

D. hanleyanus wies in den verschiedenen Beprobungsgebieten unterschiedlich große 

Schalenlängen auf. In Santa Teresita wurden ab April 2005 nur sehr kleine Individuen 

gefunden. Da diese Tiere noch keine Geschlechtsreife aufwiesen, waren sie für die 

Untersuchung des Reproduktionszyklus nicht geeignet. Vermutlich wurde ab April 2005 

eine andere Kohorte von D. hanleyanus beprobt. Die zuvor beprobte Kohorte wurde 

nicht wieder aufgefunden.  

 

In einigen Monaten wurden gar keine Tiere gefunden. Dies könnte auf Störungen der 

Muschelpopulation durch anthropogene Einflüsse zurückzuführen sein (Defeo und de 

Alava 1995). Der Grund für das Fehlen der Population im Gebiet von Villa Gesell und 

Mar del las Pampas ist bisher nicht eindeutig geklärt. Allerdings scheint dies keine 

ungewöhnliche Situation zu sein.  
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Gil und Thomé (1998) stellten bei brasilianischen D. hanleyanus einen Zusammenbruch 

der Population nach Ölkontaminationen in der Region fest. Auch andere Donax-

Kohorten konnten nicht immer weiter verfolgt werden (D. Carstensen, persönliche 

Mitteilung). Dies wird meist auf den Einfluss von Umweltfaktoren oder Massensterben, 

z.B. durch Krankheiten (Ramón et al. 1999) zurückgeführt. Wade (1968) beobachtete 

eine erhöhte Mortalität bei D. denticulatus durch Reduktion der Salinität und 

Kontamination. 

 

4.1.2 Wassertemperatur 

Vom Hydrografischen Institut in Buenos Aires wurden Oberflächen-Wassertemperatur-

daten von Mar del Plata und Mar de Ajó vom Jahr 2005 zur Verfügung gestellt. Zusätz-

lich wurden ab Dezember 2004 monatlich eigene Oberflächen-Wassertemperatur-

messungen während der Beprobung durchgeführt. Die mittleren Temperaturprofile von 

Mar del Plata und Mar de Ajó zeigten einen sehr ähnlichen Jahresverlauf. Aus diesem 

Grund wurde für die weitere Auswertung die gemittelte Temperatur von Mar del Plata 

und Mar de Ajó verwendet. 

 
4.1.3 Probenaufbereitung 

 
Fixierung 

Es machte keinen Unterschied, ob die Proben in 70 % oder 96 % Ethanol postfixiert 

wurden. Die Annahme, dass in niedrigprozentigerem Ethanol fixierte Proben qualitativ 

hochwertiger und damit für histologische Analysen besser geeignet sind (Romeis 1989), 

wurde nicht bestätigt. 

 

Gewichtsbestimmung 

Die Fixierung von D. hanleyanus in hochprozentigem Ethanol machte eine hochauf-

lösende Gewichtsbestimmung der Gesamt- und Viszeralmasse mit Fuß durch die vor-

liegende Entwässerung unmöglich. Aufschlussreicher wären Bestimmungen der Frisch-

masse. Aufgrund langer Transportzeiten und aus Tierschutzgründen wurde jedoch keine 

Gewichtsbestimmung der Frischmasse durchgeführt. Zudem können mechanische und 

thermische Störungen der Tiere zu einem spontanen Ablaichen führen (Mackie 1984, 

Heasman et al. 1996), was die Masse beeinflusst hätte. 

 

Einteilung der Reifestadien 

Die Einteilung der Reifestadien erfolgte nach de Villier (1975) und Laudien et al. (2001) 

in die Stadien zytolisiert, inaktiv, aktiv und abgelaicht. 
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Penchaszadeh und Olivier (1975) beschrieben den Reproduktionszyklus von 

D. hanleyanus mit Hilfe von nur drei Stadien: Vitellogenese, teilweise abgelaicht und 

gonadale Erholung. Sie nahmen jedoch nur eine Zuordnung in Monate des Ablaichens 

vor. Gil und Thomé (2004a) unterteilten den Reproduktionszyklus in vier Stadien: 

Beginn der Reife, maximale Reife, teilweises Ablaichen mit Proliferation und komplettes 

Ablaichen. Da D. hanleyanus in Brasilien keine Phase der Inaktivität aufweist, wurde die 

Aktivitätsphase hier stärker unterteilt. In Voruntersuchungen wurde eine Einteilung nach 

Gil und Thomé (2004b) für die argentinische D. hanleyanus getestet. Die Übergänge 

zwischen den einzelnen Stadien waren jedoch fließend, so dass eine genaue 

Zuordnung nur bei wenigen Individuen möglich war. 

 

Quantifizierung und Vermessung der Oozyten 

Die Quantifizierung und Vermessung der Oozyten mit der DP-Software (Version 3.2) 

ermöglichte ein sehr schnelles und präzises Arbeiten. Dadurch war es möglich, eine 

große Zahl von Oozyten zu zählen und auf 0,01 µm genau zu vermessen. 

 

Dabei wurde jeweils der Maximaldurchmesser der Oozyten vermessen, dieser ist jedoch 

vom Anschnitt abhängig. Um eine möglichst repräsentative Stichprobe zu analysieren, 

wurde eine Mindestanzahl von 60 Oozyten untersucht. 
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4.2 Reproduktionszyklus 

Sowohl in der vorliegenden als auch in vorangegangenen Untersuchungen des Repro-

duktionszyklus von D. hanleyanus (Penchaszadeh und Olivier 1975, Gil und Thomé 

2004a) wurde ausschließlich getrenntgeschlechtliches Fortpflanzungsverhalten 

beobachtet. Wie von Ansell (1983) zusammenfassend beschrieben, scheint der bei 

wenigen Muscheln auftretende Hermaphroditismus bei der Gattung Donax nicht 

vorzukommen. 

 

4.2.1 Geschlechterverteilung 

An den Stränden Mar de las Pampas und Faro Querandí hat D. hanleyanus ein 

Geschlechterverhältnis von 1:1. Dies zeigte sich mit Ausnahme zweier Beprobungs-

monate, in denen ein erhöhter Anteil weiblicher Individuen festgestellt wurde, auch in 

Santa Teresita. Der Grund für die erhöhte Zahl an weiblichen Tieren ist bisher 

unbekannt. Die Untersuchungen von Gil und Thomé (2004a) bestätigten für 

D. hanleyanus ein ausgeglichenes Geschlechterverhältnis. Frühere Studien am Genus 

Donax beschrieben ebenso ein ausgeglichenes Geschlechterverhältnis dieser Gattung 

(Ansell 1983). Auch bei Arten anderer Gattungen wie z.B. Macoma secta (Rae 1978), 

Paphies subtriangulata (Grant und Creese 1995) oder Venus striatula (Ansell 1961) 

zeigt sich kein Unterschied im Verhältnis zwischen den Geschlechtern. 

 

4.2.2 Größe bei erster Geschlechtsreife 

Die Größe der ersten Geschlechtsreife lag bei weiblichen D. hanleyanus bei einer 

Schalenlänge von 11,18 mm und bei männlichen Individuen bei 12,79 mm. Dabei 

handelte es sich um Tiere, die sich im Stadium des Ablaichens befanden. Damit wurde 

die bisher für argentinische D. hanleyanus ermittelte Größe der ersten Geschlechtsreife 

von 14,5 mm (Penchaszadeh und Olivier 1975) nach unten korrigiert. Auch die Unter-

suchung brasilianischer D. hanleyanus ergab eine niedrigere Größe bei der ersten Reife 

(12 mm) (Gil und Thomé 2004b). Gaspar et al. (1999) stellten fest, dass die 

Geschlechtsreife von D. trunculus nicht von der Schalenlänge abhängig ist, sondern 

vom Alter der Individuen. 
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4.2.3 Reproduktionsphasen 

Der hier analysierte Reproduktionszyklus von D. hanleyanus wies eine relativ lange 

Phase hoher Aktivität von November bis März und eine inaktive Phase von April bis 

September auf. In einer vorangegangenen Studie von Penchaszadeh und Olivier 

(1975), die ebenfalls die Reproduktion von D. hanleyanus im Gebiet von Villa Gesell 

untersuchte, wurde eine zweite aktive Phase im August und September festgestellt. Zu 

dieser Zeit waren die meisten Individuen in der vorliegenden Studie jedoch lediglich  

pre-aktiv, ein Hinweis auf die bevorstehende Reproduktionsaktivität. 

 

Weiterhin unterschied sich die Dauer der Ablaichperioden der beiden Untersuchungen. 

In der vorliegenden Untersuchung wurde ein Ablaichen während der gesamten aktiven 

Phase beobachtet. Penchaszadeh und Olivier (1975) ermittelten hingegen kürzere 

Ablaichphasen (von Januar bis Februar und August bis September). D. hanleyanus in 

Brasilien weisen hingegen einen kontinuierlichen Reproduktionszyklus mit Ablaich-

perioden über den gesamten Jahresverlauf auf (Gil und Thomé 2004a). Verschiedene 

geografisch getrennte Populationen anderer Donax-Arten laichen ebenfalls zu unter-

schiedlichen Zeiten ab, (z.B. D. serra; de Villier 1975, McLachlan und Hanekom 1979, 

Laudien, et al. 2001). Offensichtlich kommt es in Abhängigkeit variierender 

Umweltbedingungen zu Verschiebungen in den Reproduktionsphasen. 

 

Eine vollständige Gonadeninaktivität wurde, wie bereits von Penchaszadeh und Olivier 

(1975) und Gil und Thomé (2004a) für diese Art beschrieben, bei der vorliegenden      

Studie nicht beobachtet. Hier wurden stets unterschiedliche Reifestadien von 

D. hanleyanus vorgefunden. Sogar in der inaktiven Phase wiesen einige wenige Tiere 

eine Gonadenaktivität auf. Penchaszadeh und Olivier (1975) postulierten, dass die 

Reproduktionsstrategie von D. hanleyanus entscheidend von Umweltfaktoren beein-

flusst wird. Von einigen Donax-Arten wie z.B. D. serra (de Villier 1975, Laudien et al. 

2001) ist bekannt, dass sie nach der ersten Reife aktiv bleiben und eine Ruheperiode 

ausbleibt (Ansell 1983). Die Gonaden anderer Arten wie z.B. die europäische 

D. trunculus (Gaspar et al. 1999) und D. vittatus sind im Winter vollständig inaktiv 

(Ansell 1972). Auch die Gonaden anderer Muscheln, wie Mercenaria mercenaria (Keck 

et al. 1975), Paphies subtriangulata (Grant und Creese 1995) und Ostrea edulis (Ruiz et 

al. 1992) sind in keiner Phase vollständig inaktiv. Für Arten anderer Gattungen wurde 

eine absolute Gonadeninaktivität beschrieben (vgl. Tabelle 4.1). Mytilus edulis chilensis 

stellt Anfang Herbst jegliche Gonadenaktivität ein (Gray et al. 1997), Macoma secta erst 

im Winter (Rae 1978). Die Phase absoluter Inaktivität fällt häufig in Zeiten kalter 

Wassertemperaturen. 
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Tabelle 4-1: Ablaichperioden verschiedener Bivalven in Abhängigkeit zur Wassertemperatur. 

Untersuchte Art 
 

Untersuchungsgebiet Ablaich- 
periode 

Wasser- 
temperatur 

Referenz 

Donax hanleyanus 
 
 

Mar de las Pampas, 
Argentinien 

Nov-März 15-26 °C vorliegende Studie 

 Villa Gesell, Argentinien Jan/Feb 
Aug/Sep 

- Penchaszadeh und Olivier (1975) 

     

 
 
 

Arroio Teixeira, 
Brasilien 

kontinuierlich 21-26 °C Gil und Thomé (2004a) 

D. serra 
 
 
 

Melkbosstrand, 
Südafrika 

kontinuierlich 12-14 °C de Villier (1975) 

 
 

Paaltjies IV, Namibia Aug-Jan 12-20 °C Laudien et al. (2001) 

D. trunculus* 
 

Faro, Portugal Mär-Aug - Gaspar et al. (1999) 

Mytilus edulis chilensis* 
 

Falkland-Inseln, Chile Nov-Dez 2-14 °C Gray et al. (1997) 

Mercenaria mercenaria Delaware Bay, 
Vereinigte Staaten 
 

Jun-Sep 4-22 °C Keck et al. (1975) 

Paphies subtriangulata Omaha Bay, 
Neuseeland 
 

Feb-Apr 
Sep-Nov 

- Grant und Creese (1995) 

Macoma secta* Tomales Bay, 
Vereinigte Staaten  
 

Aug 11-16 °C Rae (1978) 

Ostrea edulis San Cibran, Spanien Mai-Jun 12-24 °C Ruiz et al. (1992) 

* Arten mit zeitweise vollständiger Gonadeninaktivität 
- keine Angabe 

 

 

4.2.4 Konditionsindex 

Die Konditionsindizes von D. hanleyanus der vorliegenden Studie wiesen in der Zeit der 

Reproduktionsaktivität höhere Werte auf, als in der inaktiven Phase. Allgemein ist zu 

erwarten, dass Monate mit einer hohen Anzahl an Individuen im aktiven Stadium einen 

höheren mittleren Konditionsindex haben, als Monate, in denen das Stadium des Ab-

laichens dominiert. Dies war jedoch in Mar de las Pampas und in Santa Teresita nicht 

immer der Fall. In Mar de las Pampas stieg der Konditionsindex von November bis 

Dezember stark an, was sich mit einem Gonadenaufbau nach dem Ablaichen im 

November erklären lässt. Ein weiterer Anstieg des Konditionsindex wäre für Januar zu 

erwarten gewesen, da die Tiere in diesem Monat ihre höchste Aktivität aufwiesen. 

Stattdessen wurde ein Absinken des Wertes beobachtet. In Faro Querandí waren die 

Konditionsindizes im August und September sehr gering, da sich die meisten Tiere in 

dieser Zeit in einem zytolisierten Stadium befanden. 

 

Veränderungen in der Energieverteilung und das somatische Wachstum beeinflussen 

das Gewicht der Viszeralmasse und des Fußes, welche in die Berechnung 
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des Konditionsindex einfließen (Saout et al. 1999). Weiterhin könnte die ermittelte 

Gewichtszunahme auf eine vermehrte Aufnahme kleiner Sandkörner mit der Nahrung 

zurückzuführen sein (Penchaszadeh und Olivier 1975), da die Viszeralmasse außer den 

Gonaden auch das Verdauungssystem und die Muskulatur einschließt. Die 

Zusammensetzung der Nahrung scheint sich demnach auch auf das Gewicht der 

Viszeralmasse auszuwirken. Die Relevanz des Konditionsindex ist dadurch ein-

geschränkt, dass die Gonaden keine separierbaren Organe darstellen und daher nicht 

einzeln gewogen werden können. 

 

Weiterhin wurde in der vorliegenden Untersuchung nicht zwischen anfänglichen und 

abgeschlossenen Reife- und Ablaichstadien unterschieden. In diesen Phasen variiert 

jedoch die Menge des vorhandenen Reproduktionsmaterials (Gil und Thomé 2004a) 

und die Übergänge zwischen den einzelnen Phasen sind fließend. So können z.B. die 

Stadien der vollständigen Reife und des anfänglichen Ablaichens einen vergleichbaren 

Konditionsindex aufweisen und so die Aussagekraft des Konditionsindex abschwächen. 

 

Nach Ansell (1983) ist der Konditionsindex nur dann ein zuverlässiger Indikator, wenn 

eine ausreichend hohe Übereinstimmung der Reifestadien zwischen Individuen einer 

Population gegeben ist und wenn die Individuen eindeutig abgrenzbare und kurze 

Ablaichperioden aufweisen. Dennoch lassen sich anhand des Konditionsindex 

Änderungen aufzeigen. Zudem ist jedoch immer eine histologische Analyse für eine 

detaillierte Beschreibung unbedingt erforderlich (Grant und Tyler 1983a, Laudien et al. 

2001). In der vorliegenden Studie wurde sowohl die zeitaufwendige histologische 

Untersuchungsmethode, als auch die Bestimmung des Konditionsindex verwendet. 

Aufgrund der Ergebnisse kann gefolgert werden, dass eine Kombination von Konditions-

index mit histologischen Stichproben eine Methode bietet, die eine annähernde 

Beschreibung des Reproduktionszyklus mit relativ geringem Aufwand ermöglicht. 

 

4.2.5 Geschlechtervergleich 

In dieser Untersuchung zeigten männliche und weibliche Individuen von D. hanleyanus 

nicht in allen Monaten eine synchrone gametogenetische Entwicklung oder synchrones 

Ablaichen. Die größten Unterschiede in den Reifestadien der Geschlechter wurden in 

Mar de las Pampas festgestellt: weibliche D. hanleyanus wiesen eine um zwei Monate 

verlängerte Aktivitätsphase auf, während sich die männlichen Individuen zu dieser Zeit 

überwiegend in der Phase der Inaktivität befanden. Ab August zeigten die Geschlechter 

wieder eine synchrone gametogenetische Entwicklung. 
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Die Verlängerung der Aktivitätsphase weiblicher D. hanleyanus fiel in eine Zeit, in der 

die Wassertemperatur um 5 °C geringer war, als in den vorangegangenen Monaten. 

Demnach könnte es sein, dass die weiblichen im Vergleich zu den männlichen Tieren 

eine höhere Temperaturtoleranz aufweisen. Juhel et al. (2003) beobachtete bei weib-

lichen Individuen von Dreissena polymorpha eine um drei Monate verlängerte Ablaich-

periode. Sie zeigten, dass männliche Individuen stärker von der Wassertemperatur 

beeinflusst werden als die weiblichen Tiere. 

 

In einigen Monaten wurden signifikante Unterschiede in den Konditionsindizes der 

Geschlechter beobachtet. Dies betraf hauptsächlich die Zeit hoher Reproduktions-

aktivität. Männliche Muscheln wiesen zum Teil signifikant höhere Konditionsindizes auf 

als die weiblichen. Dies könnte auf eine unterschiedliche biochemische Zusammen-

setzung der Gameten der Geschlechter zurückzuführen sein (Giese 1959).  

 

4.2.6 Anzahl und Größe der Oozyten 

Die ermittelten Größenverteilungen der Oozyten über den Jahresverlauf sind mit Daten 

von Penchaszadeh und Olivier (1975) vergleichbar, da die selbe Einteilung der Größen-

klassen vorgenommen wurde. In der vorliegenden Studie wurden die höchsten Oozyten-

zahlen erwartungsgemäß in der Zeit hoher Reproduktionsaktivität gefunden. Reife 

Oozyten wiesen einen Durchmesser von > 36 bis 83,5 µm auf, was den von Penchas-

zadeh und Olivier (1975) ermittelten Durchmesser von 55 bis 73 µm mit einschließt. 

 

Die unterschiedlichen Größen reifer Oozyten könnten sich auf den Einfluss verschie-

dener Umweltfaktoren zurückführen lassen. Borcherding (1995) stellte fest, dass die 

Süßwassermuschel Dreissena polymorpha bei einer Erhöhung der Temperatur und der 

Nahrungsverfügbarkeit größere Oozyten produzieren. Bei der Pilgermuschel Argopecten 

purpuratus verringern sich dagegen die Oozytengrößen bei einem Anstieg der Tem-

peratur, des weiteren beeinflusst die Temperatur auch die biochemische Zusammen-

setzung der Oozyten (Martínez und Pérez 2003). 

 

Die inaktive Phase von D. hanleyanus war durch eine geringe Anzahl und Größe der 

Oozyten gekennzeichnet. Sowohl die aktuelle Untersuchung, als auch die Studie von 

Penchaszadeh und Olivier (1975) zeigten, dass sich die Anzahl großer Oozyten nach 

Ablaichereignissen verringert. De Villier (1975) begründete die Abnahme großer 

Oozyten im Laufe der Inaktivitätsphase mit einer zunehmenden Resorption nicht 

entlassener Gameten. 
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Zeitgleich mit der Resorption beginnt die Entwicklung einer neuen Gametengeneration 

(Penchaszadeh und Olivier 1975). Kasyanov (2001) bestätigte, dass die resorbierten 

Gameten entweder zur Bildung neuer Gameten eingesetzt werden oder in den 

Stoffwechsel des Organismus eingehen. 

 

In der vorliegenden Untersuchung waren sowohl in der aktiven, als auch in der inaktiven 

Phase mindestens vier verschiedene Größenklassen an Oozyten zu finden. Dies 

verdeutlicht das Fehlen einer absoluten Gonadeninaktivität, denn zeitgleich mit der 

Resorption der entlassenen Gameten beginnt auch die Entwicklung einer neuer 

Gametengeneration (Penchaszadeh und Olivier 1975). 

 

 

4.3 Einfluss exogener Faktoren 

Die Reproduktion von Bivalven wird von einer Vielzahl exogener Faktoren beeinflusst. 

Dazu gehören u.a. die Temperatur, Nahrungsverfügbarkeit, Salinität und die Mondphase 

(Mackie 1984). 

 

Nahrungsverfügbarkeit und Temperatur sind zwei grundlegende Faktoren, welche die 

Zeit und die Dauer der Gametogenese bei Bivalven beeinflussen (z.B. Sastry 1968, 

Giese 1974, Bayne 1975, Brey und Hain 1992, Saout, et al. 1999, Navarro, et al. 2000, 

Laudien, et al. 2001). 

 

4.3.1 Wassertemperatur 

Über den Jahresverlauf ist D. hanleyanus an der argentinischen Küste unterschiedlichen 

Wassertemperaturen ausgesetzt. Im Beprobungsgebiet lagen diese bei durchschnittlich 

10 °C im Winter und 21 °C im Sommer. Der Reproduktionszyklus von D. hanleyanus 

korrelierte mit der Wassertemperatur (Abb. 3-7). Die höchste Reproduktionsaktivität fiel 

in die Sommermonate und nahm zum Winter hin kontinuierlich ab. Gil und Thomé 

(2004a) untersuchten ebenfalls den Einfluss der Temperatur auf den Reproduktions-

zyklus von D. hanleyanus in Brasilien. Auch sie beobachteten eine stimulierende 

Wirkung erhöhter Wassertemperaturen auf die Proliferation der Gameten sowie das 

nachfolgende Ablaichen. 

 

Viele Studien beweisen, dass die Reproduktion von Bivalven entscheidend von der 

Wassertemperatur beeinflusst wird (z.B. Fretter und Graham 1964, Keck et al. 1975, 

Baron 1992, Brey und Hain 1992, Grant und Creese 1995, Laudien et al. 2001, Juhel et 

al. 2003, Gil und Thomé 2004a).  
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Die optimalen Temperaturbedingungen der verschiedenen Muschelarten unterscheiden 

sich und sind stark von ihrer geografischen Verbreitung abhängig. Viele Bivalven laichen 

bei den am jeweiligen Standort höchsten Wassertemperaturen ab (Tabelle 4.1). In 

höheren Breiten, in denen die Wassertemperatur vergleichsweise gering ist, weisen 

Muscheln eine sehr kurze Ablaichphase auf (z.B. Macoma secta, Mytilus edulis 

chilensis). Dagegen wurde bei Arten aus wärmeren Gebieten eine längere Ablaich-

periode beobachtet (z.B. D. hanleyanus, Mercenaria mercenaria). Bivalven tropischer 

Regionen laichen meist kontinuierlich ab. Dennoch wurde auch bei D. hanleyanus in 

Brasilien eine erhöhte Laichaktivität bei Temperaturanstieg nachgewiesen (Gil und 

Thomé 2004a). 

 

Die Gametogenese lässt sich bei Muscheln durch optimale Temperaturbedingungen 

sogar außerhalb der Reproduktionszeit induzieren. Rodriguez-Jaramillo et al. (2001) 

zeigten, dass eine Temperaturerhöhung in vitro die Reifung der Gameten beschleunigen 

und die Häufigkeit des Ablaichens steigern kann. Bei Argopecten irradians lassen sich 

die Regenerationsphasen zwischen Ablaichereignissen durch höhere Wassertemperatu-

ren verkürzen (Sastry 1968). Dies unterstreicht nochmals, dass die Wassertemperatur 

auf die Reproduktion stimulierend wirkt. 

 

Eine zu starke Erhöhung der Wassertemperatur kann sich jedoch auch ungünstig auf 

die Fortpflanzung auswirken. Birkett und Cook (1987) untersuchten den Reproduktions-

zyklus von D. serra an der südafrikanischen Küste zur Zeit des Benguela-Niños (positive 

Temperaturanomalie) in den Jahren 1982 und 1983. Die Art ist für gewöhnlich im Winter 

und Frühjahr sexuell aktiv. Im Sommer ist die Reproduktionsaktivität von D. serra meist 

gering. Durch den abnormalen Temperaturanstieg verschob sich die Reproduktions-

aktivität jedoch in gerade diese Zeit. Die Temperaturerhöhung führte bei D. serra zwar 

zum Ablaichen, jedoch wurde kein anschließendes Rekrutierungsereignis festgestellt. 

Dies könnte mehrere Ursachen haben, zum einen könnten die Larven durch den im 

Sommer niedrigen Nährstoffgehalt im Wasser zu wenig Phytoplankton vorgefunden 

haben. Zum anderen könnte sich ein Anstieg der Temperatur negativ auf die Quantität 

und Qualität der Gameten ausgewirkt und somit die Überlebenswahrscheinlichkeit der 

Larven verringert haben. Sowohl für Argopecten purpuratus (Martínez und Pérez 2003), 

als auch für Pecten fumatus (Heasman et al. 1996) wurde in Laborversuchen gezeigt, 

dass sich eine Temperaturerhöhung ungünstig auf die Gametenentwicklung auswirkt. 

Arntz et al. (1987) gehen davon aus, dass die Temperaturanomalie in erster Linie die 

Larvenstadien beeinflusst. 



49  Diskussion 

Bei vielen Arten sind das Gonadenwachstum und die Gametogenese positiv mit den 

saisonalen Temperaturveränderungen korreliert, bei einigen Arten dagegen mit sinken-

den Temperaturen (Sastry 1979). Durch Veränderungen in der Wassertemperatur treten 

häufig Verschiebungen der Reproduktionsphasen auf. Am Beispiel der Auswirkungen El 

Niños vor der Küste Perus 1982/1983 zeigte sich dies ganz deutlich. Bei Mesodesma 

donacium verlängerte sich nachweislich die reproduktionsaktive Phase aufgrund 

erhöhter Wassertemperaturen. Zudem wurden Änderungen im geografischen Vor-

kommen dieser Art beobachtet (Arntz et al. 1987). 
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4.3.2 Nahrungsverfügbarkeit 

In der vorliegenden Studie wurde die Nahrungsverfügbarkeit zwar nicht experimentell 

untersucht, da sie jedoch den Reproduktionszyklus entscheidend beeinflusst (z.B. 

Sastry 1968), wird sie hier zur Diskussion der Ergebnisse hinzugezogen. In vielen 

Arbeiten wurde eine Beziehung zwischen dem Nahrungsangebot und der Gonaden-

entwicklung beschrieben: 

 

- Die Reproduktion ist ein energieaufwendiger Prozess. Die Energie wird der auf-

genommen Nahrung oder den angelegten Reserven entzogen. Beide Energie-

quellen können aber auch gleichzeitig genutzt werden (Ruiz et al. 1992). 
 

- Die Beziehung zwischen Nahrungsverfügbarkeit in der Umgebung, den Energie-

reserven und der Reproduktionsaktivität unterscheidet sich von Art zu Art. 
 

- Die Menge an Nährstoffen, welche für die Gonadenentwicklung mobilisiert 

werden, hängt von der Nahrungsverfügbarkeit, der Temperatur und der Stoff-

wechselaktivität ab (Sastry 1979). 

 

Olivier et al. (1971) stellten an der Küste Mar Azuls, die sich 2 km entfernt von Mar de 

las Pampas befindet, über den Jahresverlauf signifikante Unterschiede in der Biomasse 

des Phytoplanktons fest. Im Dezember und Januar wurde der größte Teil der Biomasse 

gebildet. In den Folgemonaten sanken die Werte kontinuierlich ab, erreichten im Juni ein 

Minimum und blieben bis Ende September weitestgehend konstant. Im Dezember 

wurde ein hoher Anteil an pflanzlichem Detritus ermittelt. Diese Ergebnisse zeigen einen 

gleichen Verlauf, wie die in der vorliegenden Studie beschriebenen Reproduktions-

phasen von D. hanleyanus (Abb. 4-1). Es ist zu vermuten, dass sich die Primär-

produktion über die Jahre nicht deutlich verändert hat. Demnach würde die Zeit der 

höchsten Reproduktionsaktivität von D. hanleyanus in die Zeit der Phytoplanktonblüte 

fallen (Abb. 4-1). In der inaktiven Reproduktionsphase scheint die Nahrungsverfügbar-

keit dagegen gering zu sein. 
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Abb. 4-1:    Chlorophyllgehalt in Mar Azul im Jahre 1969/1970 (nach Olivier et al. 1971) und prozentuale 

Anteile der reproduktionsaktiven Individuen von Donax hanleyanus für Mar de las Pampas im Jahr 

2004/2005 (vorliegende Studie). Für die Monate Februar, April und Juli liegen keine Daten des Chlorophyll-

gehalts vor. 

 

Auch für die mit D. hanleyanus vergesellschaftete Brandungsmuschel Mesodesma 

mactroides fällt die Reproduktionsaktivität in die Zeit hoher Nahrungsverfügbarkeit. In 

Zeiten geringen Nahrungsangebots nutzt sie angelegte Reservestoffe und ist daher 

weniger stark von der Verfügbarkeit von Nährstoffen abhängig (Olivier et al. 1971). 
 

Laborversuche an der Europäischen Auster Ostrea edulis zeigten, dass eine nicht 

limitierte Nahrungsverfügbarkeit die Gonadenentwicklung beschleunigt (Ruiz et al. 

1992). Die kontinuierliche Reproduktionsaktivität von D. hanleyanus in Brasilien ist 

neben der relativ konstanten Temperatur mit einer ganzjährig hohen Phytoplankton-

konzentration verbunden (Gil und Thomé 2004a). D. vittatus bildet Gameten und 

Reservestoffe während der Diatomeenblüte (Ansell 1972). Auch Hilbish und Zimmer-

mann (1988) zeigten, dass die Nährstoffverfügbarkeit die Dauer der Gametogenese bei 

Mytilus-Populationen entscheidend beeinflusst: Bei M. edulis wird die Gameten-

entwicklung bei ausreichendem und qualitativ hohem Nahrungsangebot erst bei 0 °C 

eingestellt (Kautsky 1982). 

 

Meist erfolgt ein Ablaichen während hoher Nahrungsverfügbarkeit. Das Ablaichen zu 

dieser Zeit erhöht die Überlebenswahrscheinlichkeit der Larven (Ruiz et al. 1992). 

 

Die Temperatur und Nahrungsverfügbarkeit schwanken in temperierten und polaren 

Gewässern stark. In warm temperierten Regionen variieren diese Faktoren dagegen 

weniger. Tropische Gewässer weisen mit Ausnahme der kühlen Auftriebsgebiete kaum 

saisonale Unterschiede der Temperatur und Nahrungsverfügbarkeit auf. 
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Die jeweiligen Bedingungen in den verschiedenen Regionen beeinflussen die 

Reproduktionsstrategie der in diesen Gebieten vorkommenden Bivalven. 

 

 

4.4 Ausblick 

Viele Autoren sind sich darüber einig, dass die Untersuchung des Reproduktionszyklus 

für mindestens ein Jahr erfolgen sollte. Eine Untersuchung über mehrere Jahre wäre 

noch aufschlussreicher, da die Reproduktionsphasen von Jahr zu Jahr variieren können 

(Giese 1959). In der vorliegenden Studie wurde der Reproduktionszyklus von 

D. hanleyanus für einen Zeitraum von 11 Monaten analysiert. Ein weiterer Jahreszyklus 

dieser Art wird derzeit untersucht. 

 

Ein Ziel intensiver Aquakultur ist die Produktion hochwertiger Gameten, um eine hohe 

Anzahl überlebensfähiger Larven zu erhalten und die Qualität der Nachkommen zu 

verbessern (Martínez und Pérez 2003). Dies ist nur durch eine Optimierung der äußeren 

Bedingungen möglich. Während eine Erhöhung der Temperatur eine Verkürzung des 

Reproduktionszyklus ermöglichen kann (Rodriguez-Jaramillo et al. 2001), trägt die 

Nahrungsverfügbarkeit zur Qualität der Gameten bei (Kautsky 1982). 

 

Der Einfluss der Nahrungsverfügbarkeit auf die Reproduktion wurde in dieser Studie 

nicht untersucht. Der Vergleich der hier vorliegenden Ergebnisse mit der Studie von 

Olivier et al. (1971) lässt jedoch einen Einfluss vermuten. Aus diesem Grund wäre eine 

Untersuchung dieses Umweltfaktors zu empfehlen. 
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